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Abstract: Drought is a multiform constraint expressing at different plant organisation levels. It is
recognised as the first factor limiting the agriculture production in the world. The Sahel subtropical
regions were the most exposed to the devasting effects of the recent climate change. A state of
knowledge referring to the plant responses to drought is a fundamental initial step to any program of
selection. This review concerns more particularly groundnut (Arachis hypogaea L.), which is a very
common leqgume in the Sahel areas. Critical evaluations of traits as relevant selection criteria for a
breeding program aiming at improving yield and yield stability under drought constraint were made.
The genetic specificities of the species are exposed in the first part. Then a detailed description of the
grain-legume traits related to drought adaptation is presented. The review was widened to other plants
for the molecular responses to water deficit, supposed to be more general. Finally, the last part supplied
an updated synthesis of the recent advances in biotechnology on groundnut with special focus on
drought tolerance.
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L'arachide est cultivée sur pres de 25 millions d’hectares, dans I'ensemble de la zone tropicale mais
aussi en zone tempérée, jusqu’a 40° de latitude Nord, aux Etats-Unis et en Chine. Sa remarquable
plasticité face aux températures et aux besoins en eau explique I'extension de sa culture dans ces
zones marginales, ot les étés chauds lui permettent d’achever son cycle [1].

Au Sénégal, I'arachide (Arachis hypogaea L.) constitue la principale source de revenus agricoles et
concourt largement a I'alimentation humaine et animale. Elle est cultivée sur prés d'un million
d’hectares. Dans ce pays, la culture de I'arachide est établie depuis un siécle dans les zones les plus
seches (zones sahélienne et soudano-sahélienne) qui sont aussi les plus touchées par les change-
ments climatiques récents qui ont abouti a une spectaculaire « avancée du désert » (figure 7). Au
niveau de ces aires de culture, aucune autre espéce agricole, pas méme le mil ni, a fortiori, le sorgho,
n’est en mesure de générer une quantité de matiére seche a I'hectare aussi importante. La parfaite
adéquation de la plante aux sols trés sableux de cette région, I'intégration naturelle de cette
légumineuse dans une alimentation basée sur les céréales, de méme que dans la rotation culturale
et ses utilisations trés variées sont les atouts majeurs de cette culture dans les pays sahéliens. La
sécheresse est largement reconnue comme le premier facteur limitant la production agricole
mondiale [2-4]. Globalement, 35 % de la superficie cultivable peut étre classée comme aride ou
sub-aride et, sur ce qui reste, 25 % des superficies au moins sont régulierement soumises a des
périodes de sécheresse [5]. De plus, les zones touchées sont en progression car |'un des dangers
majeurs et avéré de « |'effet de serre » est I'élévation des températures qui accroit les risques de
sécheresse. La bonne gestion de la ressource en eau est donc une nécessité économique et
écologique [6]. En Afrique, ol la culture pluviale est tres largement majoritaire, la sécheresse est
une contrainte permanente de la production agricole [7]. Depuis les changements climatiques
intervenus au début des années soixante-dix, le probléme se pose de maniére particulierement
aigué en termes d'alimentation voire de survie des populations rurales des régions subsahariennes.

L'approche scientifique la mieux a méme d'accroitre |'adaptation des plantes a la sécheresse n’est
pas clairement définie au niveau de la recherche agronomique. Les choix méthodologiques des
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chercheurs dépendent beaucoup du contexte socioculturel dans lequel
ils évoluent [5]. On peut, par exemple, se situer au niveau de I'améliora-
tion d'un systéme de culture ou bien au niveau de la transformation
moléculaire de la plante, deux options trés différentes du point de vue
des contextes agricoles et technologiques nécessaires a la réalisation des
objectifs. Cependant, si la demande sociale est forte, comme en Afrique
ou en Australie, on choisi le plus souvent d’améliorer une espéce parti-
culiere car le transfert de la technologie - la semence améliorée d'une
espece connue et déja utilisée - sera rapide et efficace. Un certain nom-
bre de points font néanmoins I'objet d’un consensus scientifique. Le
raccourcissement des cycles de culture pour les adapter a la longueur de
la saison des pluies, méthode classique trés utilisée par les sélectionneurs,
est aujourd’hui encore probablement la méthode la plus efficace pour
améliorer les rendements [8-10]. Par ailleurs, les sélections pour le seul
rendement (ou ses composantes) en conditions de déficit hydrique sont
toujours largement pratiquées mais ont montré leurs limites [10]. Cepen-
dant, le rendement et ses composantes sont fortement influencés par les
facteurs environnementaux [11]. En outre, plus les facteurs d’alimenta-
tion hydrique et de fertilité des sols sont limitants, plus la variabilité
spatiale et interannuelle des réponses variétales est forte car, dans ces
conditions, la variance génétique et I'héritabilité des caracteres liés au
rendement sont encore plus faibles que dans un environnement favora-
ble [12]. Cette forte variabilité des réponses entraine des interactions
génotype x environnement trés importantes en milieu sec [13] qui gre-
vent les résultats de sélection.

En ce qui concerne les approches basées sur la physiologie, d'autres
limitations sont constatées. Les caractéres physiologiques sont rarement
étudiés sur le plan de leur signification fonctionnelle dans I'élaboration
du rendement [14]. On a observé par ailleurs que les traits qui contrélent
le développement de la plante et de la culture, essentiels pour assurer un
bon rendement sous contrainte hydrique, sont rarement liés au statut
hydrique des plantes [4]. Les études purement physiologiques qui ne
mettent en ceuvre qu’un ou deux génotypes sont bien souvent impuis-
santes a aider le sélectionneur car elles ignorent la variabilité génétique
du caractere étudié. Les études conduites au champ dans un environne-
ment mal contrdlé distinguent rarement les caractéres intrinseques
(constitutifs) des caractéres adaptatifs (induits par le stress) mais celles
qui sont conduites en laboratoire ignorent la plasticité des réponses
phénotypes qui est essentielle dans I'adaptation. Si une gamme de
variétés est étudiée, les informations utilisables en sélection seront plus
nombreuses mais bien souvent les méthodologies de criblage seront
complexes et donc difficiles a utiliser sur un grand nombre de génotypes
[10, 15]. Dans le cas ot la physiologie se pratique au niveau moléculaire,
on cherche en général a identifier un géne dont le role serait essentiel
dans la « résistance » a la sécheresse. Si, contrairement au principe émis
par Passioura [14], on établit que la présence de ce caractére moléculaire
(enzyme-clé) est lié a un bon rendement en conditions séches alors
I'apport pour la sélection sera fondamental. Malheureusement aucune
application concréte en agriculture n’étaye cette hypothése. En effet, de
la méme maniére qu’il n’existe pas un gene unique responsable du
rendement, il est probable qu‘il n'y a pas de contréle génétique simple de
ce méme rendement en conditions de déficit hydrique [8]. Depuis une
décennie environ, I'intégration pluridisciplinaire est régulierement pro-
née mais reste difficile a réaliser car les ressources humaines et techniques
aréunir sont multiples. Par conséquent, la sélection pour 'adaptation a la
sécheresse reste donc un défi pour le sélectionneur [7, 10, 15], car il lui
faut généralement choisir parmi un grand nombre de caractéres et de
méthodes de mesure souvent lourdes ou inopérantes si on les considére
individuellement.

Un état des connaissances dans le domaine complexe de 'adaptation a la
sécheresse des plantes est une étape initiale fondamentale a tout pro-
gramme de sélection. C'est ce que nous proposons dans cet article plus

particuliérement sur une légumineuse trés cultivée dans les aires subsa-
héliennes, I'arachide (Arachis hypogaea L.). Les particularités génétiques
de I'espéce cultivée seront exposées dans une premiére partie. Puis la
description des facteurs d'adaptation des Iégumineuses a la sécheresse
sera présentée. Ces facteurs seront analysés en fonction de leur utilisation
potentielle comme critéres de sélection pour améliorer le rendement en
condition de sécheresse. Le bilan des connaissances proposé sera élargi a
d'autres espéces dans le cas des résultats récemment obtenus sur les
mécanismes moléculaires de résistance supposés plus généraux. La der-
niére partie fournira une synthese actualisée des avancées récentes en
biotechnologies sur I'arachide.

Présentation de I'espéce

Mode de reproduction de I'espéce cultivée

L'arachide est une plante fortement autogame. Les fleurs sont de couleur
jaune a jaune orangé de type papilionacé-cléistogames. Cependant, le
taux d'allogamie de I'arachide n’est pas nul et peut varier de 0,2 a 6,6 %
selon les types botaniques, les variétés, les localités et les insectes pollini-
sateurs présents. Apres la fécondation, la base de I'ovaire s'allonge a
travers les pieces florales pour donner naissance a un prolongement a
structure de tige, le gynophore, qui pointe vers le sol et contient les
ovules fécondés a son extrémité. Le gynophore s'enterre verticalement
tandis que le fruit ou gousse en formation prend une position horizontale
entre 2 et 7 centimétres sous la surface du sol (figure 2).

Une plante peut émettre de 600 a 1 000 fleurs selon son cycle, mais la
proportion de fleurs produisant des gynophores et des fruits est réduite,
de I'ordre du dixieme, et variable dans le temps. En effet, les fleurs écloses
tardivement ne disposent plus du temps suffisant pour donner des fruits
mdrs. On distingue ainsi une période de floraison utile, trés bréve en
régions subsahélienne, au-dela de laquelle les produits formés n’arrivent
pas a maturité.

Diversité génétique de I'arachide

La floraison et la croissance de I'arachide sont indéterminées et sa
distribution géographique importante. La plasticité et la diversité mor-
phologique de I'arachide sont, par conséquent, trés fortes. Le port de la
plante peut étre érigé ou rampant, avec tous les stades intermédiaires.
On distingue plusieurs types variétaux, principalement sur la base de leur
systéme de ramification, notamment de la fréquence des ramifications
d’ordre élevé et de la disposition relative des rameaux végétatifs et des

Années 1951 4 1967
-------- Années 1968 a 1985

MAURITANIE

Saint-Louis

OCEAN
ATLANTIQUE -

GUINEE

Figure 1. Evolution des isohyétes moyens (mm) au Sénégal durant la période 1951-
1985 (source : service de bioclimatologie de I'SRA).
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Figure 2. Représentation schématique d’un rameau de Arachis hypogaea L. 1)
Rameau secondaire fructifére (portant une inflorescence, une fleur, un gynophore et un
fruit) et un rameau végétatif ; 2) Inflorescence ; 3) Fruit (gousse bigraines) ; 4) graines.

rameaux reproducteurs [16]. Bunting [17] a ainsi défini deux groupes :
I'un a ramification alternée, I'autre a ramification séquentielle (tableau 1).
Les différents types de cultivars (variétés commercialisées) — Virginia,
Spanish et Valencia - s'inscrivent aisément dans la classification botani-
que de I'espéce mais ils excluent une partie de la variabilité des Fastigiata
représenté par les variétés botaniques aequatoriana et peruviana
(tableau 7).

Les programmes d'élargissement de la base génétique des cultivars,
notamment au moyen de la sélection de population [18], sont rares. La
sous-utilisation des ressources génétiques de I'arachide par les sélection-
neurs s'explique par le fait que les espéces sauvages du genre Arachis
(Arachis spp.) en général diploides ne sont pas directement compatibles
en croisement avec A. hypogaea L. et par la difficulté des interféconda-
tions artificielles sur I'arachide. Une population de ce type a été cepen-
dant développée au Sénégal par sélection récurrente [19, 20]. L'objectif

Tableau 1. Classification botanique de I'arachide cultivée (Arachis hypogaea L.) tétra-
ploide (d'apres Singh et Simpson, 1994 et Herselman, 2003).

Sous-espece Variété Type Ramification  Port
botanique = commercial
Hypogaea hypogaea Virginia alternée rampant
a érigé
hirsuta Peruvian alternée rampant
Runner
Fastigiata fastigiata Valencia séquentielle  érigée
vulgaris Spanish séquentielle érigée
aequatoriana
peruviana
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de ce programme était d'élargir la base génétique afin de rassembler des
alleles favorables a la résistance a la sécheresse. Par ailleurs, certains
programmes du Brésil, centre d’origine de I'espéce, et des Etats-Unis ont
développé des amphidiploides synthétiques d'arachides sauvages, nati-
ves du Brésil et de Bolivie, et des hydrides entre des espéces sauvages et
I'arachide cultivée dans le méme objectif [21]. Du fait de leur richesse
potentielle en génes de résistance, ces espéces sauvages de I'arachide
font actuellement I'objet d’une grande attention et notamment d'ana-
lyse de diversité moléculaire a I'aide de marqueurs RAPD [22, 23].

Adaptation des légumineuses au déficit
hydrique

Dans cette section, il sera fait une revue des caracteres utilisables pour
améliorer I'efficacité de la sélection pour I'adaptation a la sécheresse
suivant deux approches. La premiére approche correspond au cadre
d'étude décrit par Kramer [24], Levitt, [25], puis Turner [2, 26] sous
I'appellation de Drought Resistance Framework. Elle identifie classique-
ment trois grands types de mécanismes : I'esquive (drought escape),
I'évitement (avoidance ou dehydratation postponement) et la tolérance
(dehydratation tolerance). Chacun des grands mécanismes décrits dans
cette classification est sous la dépendance d’un certain nombre de
caracteres plus ou moins complexes et plus ou moins faciles a identifier.
L'intérét pour la sélection variétale d’une recherche cognitive sur les
réponses des plantes au niveau des organes, des cellules et des molécules
est incontestable [27]. Cependant I'amélioration individuelle des carac-
téres associés a I'adaptation ne conduit pas toujours a des rendements
augmentés en conditions de déficit hydrique [10, 28].

La sélection, pour étre efficace, doit s’opérer en priorité sur les caractéres
dont la « valeur » (pour I'élaboration du rendement) est forte relative-
ment a d’autres caractéres de résistance [8]. C'est la base de la deuxieme
approche appelée Yield Component Framework. L'indice de récolte et les
caracteres affectant I'efficience I'utilisation de I'eau par la plante [26, 29,
30] ont été identifiés comme les facteurs principaux d’un modeéle d'éla-
boration du rendement en condition de déficit hydrique. Le Yield Com-
ponent Framework décompose le rendement en composantes physiolo-
giques théoriquement indépendantes, chacune intégrant des processus
complexes. Ce modele est élaboré a partir de la relation générale suivante
entre le rendement et ses composantes :

Y=TDMx HI M

ol TDM représente la matiére séche totale (en général il s'agit des
feuilles, tiges et graines car les racines sont rarement mesurées) et Hl,
I'indice de récolte.

A partir de I'équation (1), une équation conceptuelle a été proposée par
Passioura [29] en 1977 :

Y =W x WUE x HI 2

ol W représente la quantité d'eau évapotranspirée par la culture et WUE,
I'efficience de I'utilisation ou Water Use Efficiency (en unités de matiere
seche produite par unité d’eau consommée par la culture).

Considérant que la matiére seche était davantage conditionnée par I'eau
transpirée que par I'eau évaporée par le sol, Fisher [30] propose une
réécriture de |'équation (2) comme suit :

Y=TxTExHI (3)

ou T est la transpiration et TE, son efficience (en unités de matiere seche
produite par unité d’eau transpirée).

Ainsi, un certain nombre de travaux, réalisés principalement sur les
céréales [10, 11, 15, 31, 28] ont exploré I'utilisation plus ou moins
combinée de ces deux approches pour la sélection. Ce chapitre analysera




Tableau 2. Les principaux caractéres impliqués dans les trois grands mécanismes du
« drought-resistance-framework », leur utilité et leur facilité d'utilisation pour la sélec-
tion (d'apres Turner et al., 2007).

Mécanisme Utilité Facilité de
sélection
Esquive
Phénologie Trés haute Facile
Plasticité de développement Haute Facile
Evitement de la déshydratation
Contréle stomatique Haute Difficile
ABA Discutable Difficile
Ajustement osmotique Fonction des especes Difficile
Développement racinaire Haute Tres difficile
Tolérance a la déshydratation
Stabilité membranaire Haute Facile
Potentiel hydrique Iétal Haute Difficile
Proline Discutable Facile

la pertinence des caractéres proposés comme critéres de sélection sur les
légumineuses dans I'objectif d’améliorer le rendement en conditions de
sécheresse. La présentation de cette analyse sera structurée selon le
découpage proposé par Turner [10] en Drought Resistance Framework et
Yield Component Framework.

Meécanismes de résistance et criteres de sélection

Ces mécanismes décrits dans le Drought Resistance Framework sont les
mémes pour toutes les especes végétales. Cependant, la variabilité
génétique qu'ils présentent est dépendante de I'espéce. Or, la question
de la variabilité génétique est centrale pour un programme de sélection
intraspécifique. Certains caractéres comme le développement racinaire
et la régulation stomatique ont une valeur adaptative universelle,
d‘autres comme I'accumulation d’ABA ou de proline [32] paraissent
présenter moins d'intérét, d'autres encore comme I'ajustement osmoti-
que semblent varier beaucoup moins chez les Iégumineuses que chez les
céréales [33]. Les principaux caractéres impliqués dans les trois grands
mécanismes principaux de I'adaptation a la sécheresse, leur efficacité
pour améliorer le rendement (« valeur ») et leur facilité d'utilisation pour
la sélection des légumineuses sont résumés dans le tableau 2. Les princi-
pales observations expérimentales ayant conduit a cette synthese font
I'objet des paragraphes qui suivent.

L'esquive

L'esquive permet a la plante de réduire ou d'annuler les effets de la
contrainte hydrique par une bonne adéquation de son cycle de culture a
la longueur de la saison des pluies. La variabilité génétique pour la
longueur de cycle est généralement importante dans les plantes et plus
particulierement chez les espéces a floraison indéterminée comme 'ara-
chide. Le rendement de nombreuses variétés a été amélioré grace au
raccourcissement des longueurs de cycle (précocité) et ceci chez prati-
quement toutes les espéces cultivées annuelles [10], sur les Iégumineuses
[33], comme sur les céréales [9, 13].

Ce mécanisme est particulierement efficace dans les environnements
avec déficits hydriques fréquents en fin de cycle, schéma habituel dans les
pays sahéliens. L'arachide cultivée dans ces régions est affectée par une
sécheresse qui correspond habituellement a la phase de remplissage des
gousses [34, 35]. Or, sur cette espéce, la réduction de rendement la plus
importante a lieu lorsque la sécheresse intervient pendant cette phase
[36]. En outre, lorsque le stress intervient pendant le remplissage des
gousses, il affecte particulierement certains processus physiologiques et
biochimiques conditionnant la qualité de I'arachide [37]. Le développe-

ment de variétés d'arachide qui supportent mieux le déficit hydrique
pendant la phase finale du développement des gousses est donc un
objectif de recherche important pour ces zones [38, 35]. Pour le Sénégal,
le calcul des nouvelles longueurs de cycles souhaitables compte tenu de
la nouvelle configuration climatique a précédé la mise en place d'une
stratégie de sélection basée sur la réduction de la longueur de cycle [38].
Ces sélections ont permis d’améliorer trés significativement les rende-
ments de |'arachide pour les régions touchées par une réduction de la
durée de I'hivernage [20, 35, 39]. Cependant, les sélections de variétés a
cycles courts ne permettent pas toujours d’améliorer les rendements
dans le cas ou le déficit hydrique a lieu aussi en cours de cycle [40]. Par
ailleurs, la réduction de la variabilité entrainant une réduction de la
plasticité phénologique, elle est considérée comme une stratégie risquée
dans le cas des Iégumineuses a floraison et a croissance déterminée [10].
Ainsi, on recherche aujourd’hui des variétés bien adaptées au niveau
phénologique mais capables également de mettre en ceuvre des méca-
nismes d'évitement et de tolérance.

L'évitement

Trois grands types de réponses permettent a la plante d'éviter ou, plus
exactement, de retarder la déshydratation de ses tissus [10]. Ce méca-
nisme est appelé « évitement », en anglais avoidance ou parfois dehydra-
tation post-ponement. Le premier groupe de caracteres est lié a |'efficacité
de I'extraction de I'eau du sol par les racines. L'aptitude des racines a
exploiter les réserves en eau du sol sous stress est une réponse particu-
lierement efficace pour I'élaboration de la production de graines [29]. Le
deuxiéme type de réponse est constitué par la régulation de I'ouverture-
fermeture des stomates, il conditionne les échanges entre CO, et H,O et
par conséquent la croissance et la productivité des cultures [28, 31]. Le
troisieme correspond a |'ajustement osmotique que les plantes réalisent
en réponse au déficit hydrique [2]. Lorsque le potentiel hydrique foliaire
décroit, le potentiel de turgescence et la conductance stomatique sont
maintenus grace a une accumulation intracellulaire de solutés permis par
ce mécanisme. La pertinence des caractéres correspondant a ces répon-
ses pour la sélection sera discutée pour chacune des trois formes d'évite-
ment définies.

- La capacité d'extraction de I'eau par le systéme racinaire

Un systeme racinaire capable d’extraire I'eau du sol est un trait essentiel
pour la résistance a la sécheresse. Cette caractéristique revét une impor-
tance particuliere sur les cultures qui subissent régulierement des déficits
hydriques de fin de cycle [19, 33]. Son impact sur le rendement est
particulierement élevé car elle intervient directement dans I'efficience de
I'utilisation de I'eau en conditions de stress, un des trois termes de
I'équation de Passioura [29]. La majorité des résultats reportés montre
une corrélation positive entre la profondeur d’enracinement et le rende-
ment en grain notamment sur |'arachide [41, 42].

Cependant, deux types de raisons limitent beaucoup I'utilisation des
critéres racinaires par les sélectionneurs [10]. L'impraticabilité du criblage
au champ pour cette caractéristique sur une grande échelle et la difficulté
de corréler des observations au champ a celles qui sont faites en pots.
L'absence d'une compréhension précise du role exact des racines en
conditions de ressources hydriques limitées [43] est un autre facteur
limitant & la mise en place d'un systéme de criblage économe et efficace.
Quelques exceptions, notamment au Sénégal [44], ont été fournies dans
le cas tres spécifique des sols tres sableux et de texture homogene de la
surface jusqu’en profondeur, sur lesquels poussent les arachides dans
cette région. Dans ce cas, en effet, une bonne corrélation a été trouvée
entre les mesures d'élongation racinaire en rhizotrons et celles réalisées
au champ gréce a un dispositif d’injection d’herbicide en profondeur.
D'autres techniques utilisant la mesure de la force d'extraction de I'eau a
I'aide de tensiomeétres ou de la fluidité de la séve ont été suggérées [33,
45] mais jamais utilisées en sélection.
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- La régulation stomatique

Située a l'interface entre I'intérieur (plus ou moins turgescent) et I'exté-
rieur (plus ou moins sec) des tissus foliaires, les stomates jouent un role
fondamental dans la régulation des pertes en eau de |'appareil foliaire. La
régulation de I'ouverture-fermeture des stomates dépend du potentiel
hydrique foliaire et de I'humidité de I'air au champ [31]. Une faible
conductance conduit a une fermeture des stomates rapide en conditions
de déficit hydrique. Les génotypes a faible conductance sont plus sensi-
bles au déficit de vapeur et a la baisse du potentiel hydrique foliaire que
les génotypes a forte conductance. Une faible conductance est généra-
lement proposée comme un trait favorable a I'adaptation a la sécheresse
(Jones, 1979, 1980, 1987 ; Turner 1979, 1982, 1986, cités dans [28]).
Cependant la fermeture stomatique réduit I'assimilation du CO, et
conduit inévitablement a une réduction de I'activité photosynthétique.
En conséquence, I'intérét d’une réponse stomatique plus ou moins
rapide au déficit hydrique résulte d'un compromis entre la réduction de
I'assimilation du CO, et la nécessité d'éviter la déshydratation [28].

Des différences intervariétales existent chez les légumineuses. Elles ont
notamment été montrées sur le niébé [46] et I'arachide [37, 47]. La
mesure de la conductance stomatique et de la transpiration par poromé-
trie exige une homogénéité parfaite des conditions environnementales
incompatible avec les mesures sur un grand nombre de génotypes au
champ. L'évaluation des réponses des stomates par porométrie n’est
donc généralement pas retenue par les sélectionneurs pour le criblage de
génotypes [10, 48, 49]. L'élévation de température résultant de la
fermeture des stomates peut étre appréciée sur un grand nombre de
lignées au champ par téléthermométrie en utilisant un thermometre a
infrarouge. Mais la encore, la validité des mesures est soumise & I'hnomo-
généité des conditions environnementales, notamment la présence de
vent et la densité du couvert, difficile a obtenir en conditions de déficit
hydrique [10].

Sur les céréales, la fermeture des stomates est contrélée par un signal
hormonal, I'acide abscissique ou ABA en réponse a I'asséchement du sol
[50]. Mais les sélections réalisées sur I'accumulation de I’ABA dans les
céréales n'ont pas conduit a une amélioration du rendement [51]. Chez
les légumineuses, les travaux publiés sur I'intervention de I'ABA ne
concernent que le lupin [52]. Sur 'arachide, il semble que le potentiel
hydrique et la fermeture stomatique soient en liaison directe [47, 53].

- L'ajustement osmotique

Ce mécanisme permet de maintenir la conductance stomatique et la
photosynthese a des potentiels hydriques bas, il intervient aussi en
retardant la sénescence foliaire et en améliorant I'extraction de I'eau par
les racines [10, 31, 54]. Le niveau d'ajustement osmotique réalisé par les
légumineuses est modeste comparé a celui des céréales [33]. La variabi-
lité génétique présente a été utilisée pour sélectionner des lignées de blé
et de sorgho [28, 55]. Ce n'est pas le cas chez les [égumineuses bien qu’il
semble y avoir une variation relativement importante chez |'arachide
[41]. Cette variabilité n'a pas été retrouvée dans la gamme des variétés a
phénologie relativement comparables cultivées au Sénégal [34, 56].
C’est une limitation majeure pour la prise en compte de ce caractere pour
la sélection des légumineuses.

La tolérance

- Stabilité des membranes cellulaires

En réaction a une limitation hydrique, la plante limite |'extension de son
feuillage, accroit la profondeur de son enracinement. Une fermeture plus
ou moins précoce des stomates s'opeére afin de réduire les pertes en eau
dela plante par transpiration. Cette régulation stomatique conditionne le
statut hydrique des feuilles qui restent turgescentes si les stomates se
ferment trés vite. Le mécanisme de tolérance des membranes cellulaires
s'exprime lorsque ces dispositifs périphériques de protection des cellules
ne sont plus efficaces. Le caractére de tolérance sensu stricto le plus connu
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est la résistance membranaire ou résistance protoplasmique. Elle est le
plus souvent mesurée par la méthode des efflux d'électrolytes aprés choc
osmotique au polyéthyleneglycol [10, 57]. La tolérance membranaire
s'exprime a un niveau particulierement important chez les plantes dites
de résurrection qui peuvent reconstituer leurs membranes apres des
périodes de plusieurs semaines de déshydratation [58].

Chez les céréales, I'existence d’une relation entre dégats membranaires
et tolérance a la sécheresse semble dépendre des génotypes utilisés. Non
montrée initialement sur blé [11], elle a été observée sur les réponses de
croissance et la productivité au champ de variétés de blé dur [59].
L'hypothése que les plantes résistantes a la sécheresse au niveau cellulaire
sont souvent capables de garder leurs stomates ouverts et ont donc un
fort potentiel d'assimilation du CO, lors de séveres déficits hydriques a
été émise lors d’une étude portant sur Phaseolus vulgaris [60]. On a aussi
montré, sur le blé dur, que I'indice de dommage membranaire était
corrélé non seulement a la croissance des plantules mais aussi a la
performance des plantes au champ [59]. Les mémes observations ont été
réalisées sur le blé tendre [61] mais dans cette étude les variétés présen-
tant la stabilité membranaire la plus élevée et la meilleure production en
grain étaient celles qui montraient un potentiel hydrique foliaire élevé.
Une variabilité génétique importante de ce caractére existe chez les
légumineuses notamment chez le pois chiche, le soja et I'arachide [62].
La forte capacité de tolérance de I'arachide a été soulignée [37, 63] ainsi
que le fait qu’un des mécanismes majeurs mis en jeu était probablement
le maintien de I'intégrité membranaire [34, 53]. La détermination de la
résistance protoplasmique a différents stades de développement de
I'arachide a permis d’observer qu’elle s'accroissait avec I'age des feuilles
mais que les classements variétaux n’étaient pas changés [64]. Cette
observation offre I'opportunité d'effectuer des criblages efficaces au stade
jeune [53].

Au niveau moléculaire, un ralentissement du métabolisme protéique et
une augmentation du catabolisme des protéines cellulaires en réponse a
la contrainte hydrique ont été observés [65] sur Vigna unguiculata
(niébé). Sur arachide, une relation entre le niveau de tolérance membra-
naire de différents cultivars et le niveau d'acyl-lipide des membranes a été
mise en évidence [66]. Certaines enzymes hydrolytiques impliquées dans
la réponse des plantes a la sécheresse ont été précisées. Il s'agit d'acyl-
hydrolases [67, 68], d’une ascorbate peroxydase [69] d’endoprotéases
[70, 71] et de phospholipases [72]. Roy-Macauley [70] a montré qu'il
existe une relation entre le déficit hydrique, le degré de sensibilité de la
plante et les activités endoprotéolytiques chez les cultivars de V. ungui-
culata testés. La caractérisation de la nature des endoprotéases impli-
quées a permis de montrer que I'expression du gene de I'aspartyl
protéase en conditions de déficit hydrique était plus faible chez les
cultivars de niébé tolérants que chez les sensibles [71]. Il apparait donc
probable que, sur le niébé (Vigna Unguilata L.), fabacée tropicale comme
I'arachide, plus les plantes sont sensibles, plus les enzymes dégradatives
sont efficaces. Ces dégradations conduisent a une destruction des mem-
branes photosynthétiques, il s’ensuit un manque de photosynthats et
une réduction de la croissance et du rendement. La plante s'autodétruit
de facon plus ou moins régulée via diverses hydrolases pour mieux
survivre au stress. Cette hypothése est renforcée par de récents résultats
sur la tolérance au stress de I'appareil photosynthétique obtenus gréace a
I'utilisation de la fluorimétrie. En effet, la fluorescence chlorophyllienne
émise par une feuille soumise a un stress environnemental est étroite-
ment reliée a I'intégrité et a I'efficience du photosysteme 11 (PSII) lui-
méme situé sur les membranes thylacoidales [73]. Il semble en outre que
cette mesure soit trés sensible aux différences entre génotypes et corrélée
aux rendements obtenus [74, 75].

- Potentiel hydrique létal

Selon Sinclair et Ludlow [76], la valeur du potentiel hydrique que peut
atteindre la derniére feuille viable (capable de récupérer apres réhydra-




Tableau 3. Potentiels hydriques létaux pour une gamme de légumineuses (d‘aprés
Turner et al., 2001).

Especes Potentiels hydriques Références
létaux
Niébé -1,8MPa Shakel et Hall (1883)
Sinclair et Ludlow
(1986)
Mungbean (Vigna -1,9 MPa Sinclair et Ludlow
radiata) (1986)
Flower et Ludlow (1987)
Soja -5,0 MPa Sinclair et Ludlow
(1986)
Flower et Ludlow (1987)
Arachide -3,4a-8,2MPa Flower et Ludlow (1986,
1987)

tation de la plante) représente une mesure clef de la capacité de tolérance
d'une plante. Cette valeur varie selon les especes. Si I'on se réfere au
tableau 3, I'arachide peut étre considérée comme la légumineuse de
grande culture la plus tolérante a la sécheresse. Certaines observations
ont conclu que la tolérance a la déshydratation était reliée a la capacité
d'ajustement osmotique [77] mais des études de QTL ont suggéré que
d'autres facteurs que I'ajustement osmotique étaient associés dans la
tolérance [78]. Compte tenu d'une capacité d'ajustement osmotique de
I'arachide relativement faible, il est possible que les niveaux de tolérance
membranaire et la faible valeur du potentiel hydrique Iétal soient liés. Peu
de programmes de sélection ont fait appel a ce critére. Certaines études
ont considéré le taux de survie de jeunes plantules mais les résultats
obtenus n'étaient pas reliés a la survie des plantes a des stades plus tardifs
ni a la production [10].

Amélioration du rendement en condition de sécheresse

Cette approche relevant du Yield-Component-Framework propose un
modele qui intégrerait en composantes du rendement les mécanismes de
réponse a la sécheresse précédemment décrits. Le modéle de base est
fourni par I'équation (3) présentée en introduction de ce chapitre.
L'objectif recherché est d’améliorer le rendement en conditions de déficit
hydrique. Les deux principaux intéréts de cette méthode sont d’une part
qu’une analyse en composantes fonctionnelles intégratives permettra de
mieux comprendre les raisons des performances génotypiques sous
stress [10] et d’autre part qu’une sélection réalisée sur une réponse au
déficit hydrique au niveau de la plante entiére est plus efficace sur le
rendement qu’une sélection portant sur un caractére simple plus difficile
arelier a la production [10, 79]. Cette approche permettrait de contour-
ner les difficultés pratiques pour la mesure de certains caractéres comme
le systeme racinaire et la conductance stomatique sur de nombreux
génotypes en utilisant des critéres de substitution (surrogates), liés a ces
caracteres et utilisables en sélection. Cependant, I'existence de relations
négatives entre les composantes fonctionnelles et les limitations des
mesures de substitutions peuvent entrainer des échecs en termes d’amé-
lioration de la production.

Associations négatives entre les composantes physiologiques
Dans de nombreuses situations, le TE et HI de I'équation (3) que nous
rappelons ici :

Y=TxTExHI (3)

sont négativement corrélés. Un exemple est donné par |'arachide chez
laquelle TE et HI sont liés via TDM (Total Dry Matter) qui représente la
biomasse totale [80]. La part du poids des fanes dans TDM peut étre

élevée, ce qui entraine un Hl bas. Or, chez certaines variétés c’est une
forte production de fanes qui affaiblit le Hl alors que chez d’autres un HI
élevé peut étre dii a une faible proportion de fanes non associée a une
forte production de gousses. Si on ne tenait compte que des
composantes de I'équation (3), les lignées du premier type seraient
écartées. Il est donc important de sélectionner en vue d’un HI élevé mais
a condition que TDM soit constant. Des analyses dynamiques en termes
de taux de croissance journalier (C) et de répartition de la matiere seche
entre les graines et les feuilles (partitioning coefficient, p) en tenant
compte de la durée du cycle ont fait ressortir que les causes des variations
de rendement chez I'arachide et le niébé étaient différentes : il semble
que les arachides les mieux adaptées a la sécheresse aient un p élevé et un
C plutét faible [81] alors que pour le niébé c'est un C élevé qui
conditionne la production en condition de sécheresse [82]. Les
explications physiologiques a ces différences sont inconnues [10] mais
I'existence de stratégies d’adaptation différentes sur deux fabacées
tropicales témoigne de la variété des réponses adaptatives dans
I'élaboration du rendement. L'origine en partie physiologique de ces
corrélations négatives peut étre expliquée. En effet, si TE est apprécié en
matiére seche produite par unité d'eau transpirée, la théorie prédit un
accroissement de TE lorsque les stomates se ferment car le réle premier
de la fermeture des stomates est de limiter la transpiration. Cependant,
dans les conditions de champ, I'augmentation de température due a la
fermeture des stomates limite I'assimilation du CO, soit directement [28]
soit indirectement par les dégéts occasionnés au niveau des centres
réactionnels (photosystémes) de la photosynthese [73]. Par conséquent,
du fait de ces échanges CO,/H,0 au niveau des stomates, une faible
conductance posséde un cot physiologique sur la production en terme
d'efficience photosynthétique. Il sensuit donc que si I'amélioration de TE
ou WUE est obtenue par une fermeture précoce des stomates, les
conséquences peuvent étre négatives sur I'élaboration du rendement
[28]. Cela semble étre le cas sur l'arachide, chez laquelle une
transpiration et conductance stomatique élevées ont été observées sur
les variétés les plus productives en conditions de sécheresse [49, 83] alors
que de telles observations n’ont jamais été réalisées sur le niébé.

Utilisation de mesures de substitution

Il est & I'heure actuelle quasiment impossible d'estimer et d'intégrer sur la
durée d'un cycle les mesures de T et TE dans un programme de sélection.
On cherche donc une estimation du TE de I'équation (3) par des mesures
de discrimination isotopique du carbone (A) représentant le ratio de la
pression interne et externe du CO, [84]. Une corrélation négative a été
observée entre TE et A [10, 33, 85] (on considere donc que les plantes
présentant une faible A possedent un fort TE[86, 87]). Cependant A n'est
pas directement et négativement corrélée au rendement, au contraire,
de nombreuses études ont montré une corrélation positive [86, 87]. Les
mesures de TE et T de I'équation (3) étant inversement liées, la sélection
indirecte pour TE via A n'a pas réussi jusqu’a présent du fait de I'existence
de ces liaisons complexes dont la nature, physiologique ou génétique, est
inconnue [10]. L'hypothése de la nature génétique des relations mises en
évidence est actuellement testée dans un programme de sélection de
I"arachide et du haricot, en Australie [88]. Les résultats actuels montrent
que la liaison négative entre TE et T semble avoir été rompue par la
sélection pratiquée sur un certain nombre de génotypes. Cependant, lors
des évaluations en essais multilocaux, les nouvelles lignées d'arachide
développées en utilisant les composantes du modéle n‘ont pas présenté
de rendements améliorés par rapport a celles qui avaient été sélection-
nées sur le rendement directement (Dovkiw, communication person-
nelle). La recherche conduite actuellement en Australie vise a connaitre
les raisons de cette absence de différences qui pourraient étre de nature
technique (manque d'efficacité du A pour traduire TE) ou physiologique
(rupture de la liaison entre TE et T tres difficile).
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Figure 3. Représentation schématique des réponses moléculaires a la sécheresse dans
une cellule végétale (d'apres Yamaguchi-Shinozaki, 2002).

Réponse au stress et tolérance

Les mécanismes moléculaires de la réponse a
la contrainte hydrique

Ce chapitre concerne les résultats saillants récemment obtenus dans ce
domaine toutes espéces confondues. Sur I'arachide, les biotechnologies,
encore peu développées, font I'objet d'une présentation séparée.
Comme les réponses adaptatives des plantes, les génes induits par la
sécheresse sont trés variés et leur activation se révele trés complexe.
Quelques applications des résultats de ces recherches dans les biotech-
nologies végétales (choix d’un géne candidat et transgénése) viennent
d'étre réalisées. Cependant, elles ne concernent pas pour le moment le
domaine agronomique c'est-a-dire la diffusion d'un cultivar transgénique
a la fois productif et résistant a la sécheresse.

Variété des fonctions des génes induits par le stress osmotique

Ces derniéres années, un nombre important de génes a été décrit comme
répondant a la sécheresse au niveau transcriptionnel [89-91]. Les pro-
duits de ces genes interviennent non seulement dans la tolérance au
stress mais aussi dans la régulation de I'expression des génes et dans la
transduction des signaux de la réponse au stress [91] (figure 3). Ces
produits de genes induits par la sécheresse, ou, plus généralement, par le
stress osmotique (stress hydrique, salin et du au froid) peuvent étre
classés en deux groupes : les protéines fonctionnelles et les protéines de
régulation (figure 4). La premiere étape de I'activation de ces genes
correspond a la perception du signal émis lors de la déshydratation, elle
est suivie par une cascade de messagers secondaires qui modifient la
concentration du Ca** intracellulaire (figure 5). Différents récepteurs ou
senseurs non spécifiques répondent a différentes contraintes abiotiques.
lls induisent tous une augmentation du Ca** dans le cytoplasme, la
production d'antioxydants [92] et une série de phosphorylations qui
activent des protéines impliquées dans la protection cellulaire ou leurs
facteurs de transcription. Par exemple, les voies d'activation des génes
codant pour des protéines de type LEA (Late Embryogenis Abundant) ont
été trouvées sur certaines plantes trés résistantes en réponse au stress
hydrique [90, 93]. L'activation des LEA pourrait représenter les voies de
réparation des dommages [94]. La contrainte osmotique induit en par-
ticulier des changements dans la composition en phospholipides précur-
seurs de la production de messagers secondaires via les phospholipases
(figure 5). La phospholipase D (PLD) par exemple est activée par la
sécheresse [72]. Elle est impliquée dans une cascade de signaux condui-
sant a la fermeture des stomates [95]. L'existence de cette trés grande
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Figure 4. Genes induits par le stress et leur fonction possible dans la réponse a la
tolérance au stress osmotique (d‘aprés Yamaguchi-Shinozaki, 2002).

variété de geénes induits par le stress osmotique suggere des réponses
complexes au niveau de la plante [91].

Activation transcriptionnelle des genes

De la méme maniére que les fonctions des genes impliqués dans la
réponse au stress sont trés variées, |'activation de ces génes est sous la
dépendance de nombreux facteurs. L'acide absicissique (ABA) est pro-
duit sous I'influence du stress hydrique et son implication dans la modu-
lation de la teneur en ARNm correspondant a nombreux génes a été
démontrée [89, 96]. Les voies d'activation des genes induits par la
contrainte osmotique sont soit dépendantes soit indépendantes de I’ABA
[96]. Les génes induits par I’ABA sont souvent des protéines de type LEA
ou déhydrine mais peuvent étre aussi des génes impliqués dans la
synthése des osmolytes, la perméabilité membranaire, le catabolisme ou
la réparation cellulaire (figure 5). L'expression de tous les génes de type
LEA est régulée de facon transcriptionnelle et sous le contrdle de I'ABA
[97]. l'induction des génes non gouvernés par I’ABA est modulée par des
facteurs de transcription dont les séquences, les plus connues sont de
type DRE (Dehydration Responsive Element). Ces séquences ont été carac-
térisées et sont activées par le stress osmotique [98]. La surexpression des
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Figure 5. Représentation schématique des principales voies de signalisation majeures
et principaux produits de transcription chez les plantes en réponse au stress osmotique.
R : récepteurs, EAO : espéces activées de I'oxygéne, PI-PLC : phospholipase C, PLD :
phospholipase D, ABA : acide abscissique, LEA : « Late Embryongenis Abundant »,
(d’apreés Diop, 2002).




geénes codant pour des protéines de régulation de type DRE augmente la
tolérance des plantes transgéniques correspondantes au froid, au sel et
au déficit hydrique [91, 93, 96]. La régulation de ces génes par certaines
enzymes fortement impliquées dans le «turn over» des protéines
comme la cystéine protéinase est donc importante pour la tolérance aux
contraintes. Cependant, I'utilisation de ces génes pour la transformation
doit étre considérée avec prudence car de nombreux métabolites sont
produits par la plante en conditions de stress et des modifications sont
possibles au niveau post-transcriptionnel et de la traduction [97].

Lipides membranaires et contrainte hydrique

La tolérance des membranes cellulaires face a la contrainte hydrique est
I'un des mécanismes de résistance a la sécheresse les plus efficaces chez
les plantes. Il a été mis en relation avec la performance au champ des
génotypes sur différentes espéces végétales notamment sur des légumi-
neuses [59-61, 65] et sur I'arachide [53].

La destruction des membranes cellulaires est reflétée dans leur composi-
tion lipidique. Ainsi la contrainte hydrique induit une diminution de la
teneur en phospholipides et du degré d'insaturation des acides gras, ce
qui provoque une augmentation des acides gras saturés de type C16 :0
et C18 :0 et une « rigidification » des membranes cellulaires qui devien-
nent fragiles. Certaines enzymes impliquées dans la dégradation des
phospholipides ont été identifiées. Ainsi les PLD représentent les princi-
pales enzymes responsables de la dégradation des phospholipides mem-
branaires [67]. Cette activation de la PLD est réalisée indépendamment
de I’ABA [99]. La quantification de la protéine correspondant a I'une
d’entre elles a été réalisée [72]. Cette étude a montré que la contrainte
hydrique induit la surexpression d’un géne de PLD et que les génotypes
les plus tolérants possédent la capacité de réprimer I'activation du géne
en condition de stress. D'autres enzymes lipolytiques sont impliquées
dans la réponse a la contrainte hydrique comme la phospholipases C
(PLC) qui génére deux messagers, le diacylglycerol et I'inositol, qui
présentent plusieurs isoformes [100, 101]. Le déficit hydrique sévere
induit également une diminution du contenu en lipides polaires [102].
Dans les feuilles, les galactolipides sont majoritairement impliqués dans
cette réponse. L'une d’entre elles, homologue de la patatine, a été
induite par le stress hydrique chez le niébé et son expression augmente
en fonction de l'intensité du stress et du degré de résistance a la
sécheresse [68].

Endoprotéases et contrainte hydrique

Les protéases (ou protéinases) de plantes interviennent aux différentes
étapes de la vie de la plante comme la germination, le développement et
la sénescence. Elles sont regroupées en cystéine, serine, metallo et
aspartyl-protéinases en fonction de I'acide aminé occupant le site actif
[103].

Les endoprotéases entrent en jeu dans de nombreux événements comme
la dégradation des protéines anormales, la mort cellulaire programmée
(MCP), le turn over des protéines, la dégradation des protéines de
stockage des graines et la sénescence. La dégradation des protéines
anormales participe a I'adaptation des plantes en conditions de
contrainte environnementale [104]. La plupart des activités protéolyti-
ques observées in vitro dans les extraits végétaux sont des protéases
vacuolaires. Cependant les activités protéolytiques ont été mises en
évidence dans les chloroplastes [70]. L'activité totale des protéases
augmente durant la croissance de la plante et est activée par la contrainte
hydrique, en particulier celle de I'aspartic protéinase [70, 71]. Cet
accroissement de I'activité protéolytique sous la contrainte est plus fort
chez les espéces sensibles comme le haricot que chez le niébé, plus
résistant [71]. La MCP, appelée apoptose dans le cas des cellules animales,
correspond a un mécanisme fondamental de la différenciation cellulaire
par désintégration programmée de cellules particulieres. Chez les plan-

tes, les cystéines protéinases, protéases les plus connues, ont été princi-
palement étudiées pour leur role important dans la réponse a I'attaque de
pathogénes. Généralement, une synthese d'inhibiteurs de protéases se
produit de fagon systémique suite a un stress biotique [105]. La blessure
ou l'attaque est suivie par I"émission d'une cascade de signaux qui
conduit a la production d’acide jasmonique [106] qui induisent a leur
tour la production d'inhibiteurs de protéases [107]. Les cystéines protéi-
nases constituent aussi les enzymes-clés de régulation de I'apoptose chez
les animaux [108]. Dans le monde végétal, leur implication dans la MCP
a été mise en évidence dans des suspensions cellulaires de tabac [109] et
d’orge [110]. Les cystéines protéinases sont également activées dans le
processus de dégradation des protéines de stockage durant la matura-
tion. Elles ont été décrites chez différentes espéces végétales comme
I'orge [111] ou le riz[112]. L'activité de ces enzymes est continuelle mais
faible durant la vie végétale mais elles sont trés impliquées dans le
processus de sénescence. Une protéolyse accrue caractérise la sénes-
cence génétiquement programmée des feuilles [113]. Au cours de cette
phase, I'assimilation du carbone est remplacée par le catabolisme de la
chlorophylle et des macromolécules dont les produits sont recyclés
[114]. Le role des cystéines protéinases dans la dégradation des polypep-
tides foliaires endommagés sous I'effet de la contrainte [115] a été tres
étudié. Les transcrits de certaines cystéines protéinases s'accumulent en
réponse a la contrainte hydrique [116, 117] et a I’ABA [115]. Le contrdle
de I'activité protéolytique en cas de contrainte pourrait permettre de
différer la sénescence. Ce contrdle passe notamment par le blocage de
I'activité des cystéines protéinases par leur inhibiteur naturel, les cystati-
nes [118]. L'accumulation des transcrits de cystatines a été observée en
réponse au froid et a la salinité chez le riz [119] et le blé [120].

Les biotechnologies de I'arachide

Les réponses moléculaires des plantes a la sécheresse ont été présentées
sur un plan général dans un précédent chapitre. Les travaux en biologie
moléculaire sur I'arachide sont peu nombreux. Les principaux résultats
concernent la régénération de la plante, étape indispensable de la
transformation génétique (transgenése). lls ont été principalement réali-
sés aux Etats-Unis par le département d'horticulture de I'Université de
Georgie. D'autres équipes travaillent dans ce domaine, notamment au
département de botanique de I'Université de Caroline du Nord (Ftats-
Unis), a I'Institut de Biologie de I'Université Fédérale de Rio de Janeiro
(Brésil) et a I'lCRISAT (International Crop Institute for the Semi-Arid
Tropics, Hyderabad, Inde).

La synténie avec la plante modele, Arabidopsis thaliana, est largement
utilisée pour faire progresser les recherches dans ce domaine pour les
dicotylédones. Depuis de nombreuses années, le riz s'est imposé a coté
de A. thaliana comme plante modeéle pour les céréales alors que les
légumineuses (Fabacées) ne possedent pas encore de plante de référence
pour la génomique a part, peut-étre Medicago trunculata. Pourtant elles
représentent un des taxons végétaux les plus importants tant du point de
vue de la biologie et de I'écologie fondamentales que du point de vue
agronomique et environnemental [121]. Le niébé ou le pois chiche ont
également été proposés pour ce role de légume modele en ce qui
concerne la réponse a la sécheresse [122].

Les marqueurs de 'ADN

Le marquage moléculaire de I'ADN a pour objectif de cartographier et de
localiser les génes en relation avec les caracteéres phénotypiques d'intérét.
Sur I'arachide, ce type de génotypage ne concerne que des fragments
chromosomiques importants [123]. Or, pour que la sélection assistée par
marqueurs (SAM) soit praticable, le génome doit étre saturé avec des
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marqueurs uniformément espacés. De plus, I'établissement de liaisons
fortes entre marqueur et caractére - inversement quantifiée par un désé-
quilibre de liaison faible - en garantie I'efficacité [124, 125]. Cependant,
I'arachide répond mal aux techniques de marquage de I'ADN [126, 127]
alors que sa diversité morphologique estimportante et le polymorphisme
détecté par I'utilisation de marqueurs a I'intérieur des cultivars testés est
faible [127, 128]. Ce faible polymorphisme moléculaire est attribué a une
polyploidisation récente des génomes A et B (diploides) a |'origine de
I'espéce cultivée tétraploide [129] et au fait que les programmes de
sélection nont utilisé qu’une faible partie de la variabilité disponible a
I'intérieur de I'espéce cultivée [130]. On I'attribue aussi a une capacité de
détection limitée de certains marqueurs moléculaires, comme les RFLP et
les RAPD ou encore a I'utilisation d'un matériel végétal mal choisi [131,
132]. La technique AFLP (Amplified Fragment Lengh Polymorphism) en
combinaison avec des enzymes de restriction de type EcoRl/Msel et
Mlu/Msel s'est révélée plus efficace mais a confirmé le faible niveau de
diversité génétique a I'intérieur de I'espéce cultivée [127]. A partir de
cette technique, des marqueurs de type microsatellites (ou SSR pour
Single Sequence Repeats) ont été développés. Ces microsatellites consti-
tuent a I'heure actuelle, les marqueurs les plus polymorphes a I'intérieur
de I'arachide cultivée. Cependant, le pourcentage de détection de micro-
satellites, moins de 5 % des clones testés, demeure trés modeste au
regard des résultats obtenus sur beaucoup d'autres espéces [133, 134].
L'utilisation des espéces sauvages apparentées a |'arachide cultivée pour-
rait fournir un outil pour caractériser la variabilité génétique des collec-
tions du genre Arachis et contribuer a élargir la base génétique de
I'espéce cultivée [21, 22]. Les RAPD (Random Amplified Polymorphic DNA),
marqueurs dominants réputés instables mais faciles d'utilisation, ont
récemment permis de retrouver les relations précédemment reportées
sur la base d'observations morphologiques, cytologiques et de compati-
bilité en croisement des espéces [21].

La question de la faible liaison entre la grande diversité morphologique
de l'arachide et sa diversité moléculaire réduite n’est pas résolue et
I'absence de résultats concluants en matiére de marquage moléculaire
pose probleme pour une espece de cette importance. La diversification
variétale initiale est pourtant considérable tant en Amérique du Sud [135,
136] et aussi dans les premiers foyers d'introduction en Asie, ot subsiste
probablement une forte variabilité exploitable. Par ailleurs, cette faible
variabilité moléculaire est contredite par I'observation d'une grande
diversité morphologique a I'intérieur de I'espéce cultivée [130, 137] dont
seule une petite part de la variabilité contenue dans le germplasm
disponible a été exploitée par la sélection moderne [18, 138]. A cet
égard, le fait que la quasi-totalité des cultivars actuels dérivent seulement
des deux variétés botaniques, hypogaea (Virginia) et vulgaris (Spanish)
doit étre souligné. Par conséquent, ce sont probablement I'histoire et les
méthodes utilisées par la sélection moderne qui expliquent en grande
partie ce défaut de diversité moléculaire constaté jusqu'a présent sur
I'espéce cultivée.

Génomique fonctionnelle et génie génétique

Le marquage de I'ADN ne permet aucune interprétation sur I'action
individuelle des génes et de leurs interactions. En génomique fonction-
nelle, en revanche, c’est la connaissance de la fonction de ces genes et
I'analyse de leur expression qui est visée. L'expression (ou transcrit) plus
ou moins importante du geéne est accessible a travers les changements
d’ARNm eux-mémes traduits en protéines, qui sont en général des
enzymes dont la fonction métabolique est connue. L'objectif de ces
études peut étre la mise au point d'un test de réponse variétale ou bien,
le plus souvent, d'inclure dans le génome de I'espéce cultivée des génes
intéressants. Ces techniques de génie génétique sont moins développées
sur les légumineuses que sur les céréales [139]. En ce qui concerne
I'arachide, les génes ciblés sont des génes contrélant des maladies et la
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qualité de I'huile ot des génes de résistance a certains stress biotiques
oligogéniques.

Principales applications

Les principales applications du génie génétique sur I'arachide concernent
la transmission de certaines résistances biotiques et I'augmentation de la
qualité de I'huile dont le contréle génétique est simple. Les résistances
plus complexes comme la résistance a I'aflatoxine ou a la sécheresse
n’ont pas encore abouti a des applications concrétes. Ces aspects ayant
déja fait I'objet d'une revue [140], nous bornerons donc cet exposé aux
dernieres avancées en matiere de tolérance a la sécheresse.

Les dernieres avancées en matiere de tolérance a la sécheresse

Les progres réalisés sur la compréhension des bases moléculaires de la
résistance a la sécheresse des plantes sont limités comparés a ceux qui
ont été réalisés sur les stress biotiques [10]. Les produits des nombreux
génes activés par le stress interviennent non seulement dans la tolérance
au stress mais aussi dans la régulation de I'expression des génes et dans la
transduction des signaux de la réponse au stress [91] ainsi que nous
I'avons indiqué dans la partie 3. Par conséquent, comme en physiologie,
il est difficile de distinguer les réponses constitutives des réponses adap-
tatives des plantes au niveau moléculaire. Chez I'arachide, espece dont la
capacité d'adaptation (plasticité individuelle) est trés forte, cette difficulté
pourrait étre accentuée et les investigations moléculaires représentent un
véritable challenge [10]. Dans le cas de certaines especes comme le mais
[141,142] ou leriz[143], on a pu relier la résistance a la sécheresse a des
caractéres quantitatifs (QTL) en utilisant un polymorphisme moléculaire
au niveau de I'’ADN. Cependant, cette stratégie ne peut étre envisagée
chez I'arachide du fait du faible polymorphisme des marqueurs ADN. La
voie de la génomique fonctionnelle est actuellement explorée sur cette
espéce. Des études récentes ont utilisé la RT-PCR et I'expression des
geénes en réponse a la sécheresse sur I'arachide. La premiére étude [144]
indique des différences moléculaires en termes de transcrits entre les
plantes stressées et irriguées au niveau de certains génes. Plus intéressant,
les résultats montrent aussi qu’en condition de stress prolongé, certains
transcrits ont été exprimés plus longtemps sur le génotype « résistant »
que sur le génotype témoin mais aucune explication fonctionnelle n’est
donnée et le type de résistance du génotype n’est pas défini. Dans la
deuxiéme étude qui inclut également le mais [145], la tolérance a la
sécheresse est présentée comme la clef de la résistance a I'aflatoxine, ce
qui n'est qu’une approche trés globale puisque le raisonnement est basé
sur des corrélations statistiques entre résistance a la sécheresse et résis-
tance a I'aflatoxine sans que les mécanismes spécifiques soient décrits ni
qu’une hypothése fonctionnelle soit envisagée. L'étude indique toutefois
que certains transcrits d’ARNm sont exprimés de facon différentielle en
fonction du stress hydrique et notamment ceux d'une nouvelle phospho-
lipase de Iarachide. L'objectif du travail conduit au Laboratoire d'éco-
physiologie moléculaire de I'Université Paris 12 est de déterminer
I'expression des transcrits de trois genes, sur l'arachide sous |'action
d’une contrainte hydrique croissante. Les profils d’expression des genes
codant pour une phospholipase D, deux protéases et une LEA caractéri-
sées sur trois cultivars d'arachide caractérisés au plan agronomique et
physiologique et au niveau de la tolérance membranaire ont été étudiés.
La Reverse-TranscriPtase Chain Reaction (RT-PCR) semi-quantitative a été
utilisée afin d'établir une quantification relative des taux de transcrits
correspondant a ces genes sur les trois cultivars d'arachide au cours de la
phase de déshydratation et aprés la réhydratation [146].

La deuxieme partie de cette synthese s'intéressera aux programmes de
sélection conduits au Sénégal par le CIRAD et I'|SRA pour I'amélioration
de I'adaptation a la sécheresse de I'arachide et aux résultats obtenus en
matiere de création variétale.
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