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Résumé    
La sécheresse est une contrainte multiforme s’exprimant à différents niveaux d’organisation de la plante 
via des réponses adaptatives déterminées par les caractéristiques du génotype. Le développement 
d’outils de modélisation du comportement des génotypes lors de scénarios climatiques variés est un 
outil essentiel pour prévoir les génotypes les plus adaptés à une ressource en eau de plus en plus rare. 
Quelles sont les connaissances écophysiologiques et génétiques à mobiliser pour développer de tels 
outils chez le tournesol ? Après avoir présenté les principaux processus du contrôle biologique de l’état 
hydrique de la plante et les déterminants moléculaires de la tolérance à la sécheresse, l’article présente 
les résultats les plus marquants de la littérature pour illustrer cette démarche de recherche mise en 
place dans le cadre du programme « Tournesol 2010 ». 
Mots-clés : tournesol, Helianthus annuus L, adaptation à la sécheresse, déficit hydrique, analyse 
génétique, modélisation écophysiologique, interaction génotype x environnement 
 
Abstract: Ecophysiology and genetic of drought resistance of sunflower 
Drought is a multiform constraint expressing at different plant organisation levels via adaptive responses 
determined by the genotype. The development of modelling tools including genotypic response to water 
stress is essential to design the genotypes most adapted to drought. Which ecophysiological and 
genetic knowledge are needed to develop such tools for sunflower crop? After presenting key biological 
processes of plant water status control and molecular determinants of drought tolerance, this article 
presents a short review of the most important results of the literature to illustrate this research within the 
framework of the French program « Tournesol 2010 ». 
Keywords: sunflower, Helianthus annuus L., drought adaptation, water deficit, genetic analysis, 
ecophysiological modelling, genotype x environment interaction 
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Introduction 
Pendant la période estivale, le tournesol est soumis à une forte demande évaporative de l’atmosphère 
et à une faible disponibilité en eau du sol, en particulier en sol superficiel et en l’absence d’irrigation. 
Dans ces conditions, le bilan hydrique des plantes peut se dégrader, provoquant des situations de 
déficit. Différents mécanismes adaptatifs sont alors mis en jeu par la plante pour maintenir un état 
hydrique favorable et/ou tolérer la déshydratation. Ce contrôle biologique de l’état hydrique de la plante 
peut pénaliser la croissance et la photosynthèse, principales fonctions physiologiques impliquées dans 
l’élaboration du rendement. Au niveau agronomique, la sécheresse est définie par tout manque d’eau 
qui ne permet pas aux plantes cultivées d’exprimer le rendement (ou la qualité des produits récoltés) qui 
serait attendu en situation favorable (Tardieu et al., 2006). Durant la dernière décennie, les épisodes 
récurrents de sécheresse, perçus comme une manifestation possible du changement climatique, ont 
amené à s’interroger sur de possibles voies d’adaptation pour un maintien de la production agricole 
avec une ressource en eau de plus en plus rare (Itier, 2008). Concernant le tournesol, un effort 
coordonné de Recherche agronomique et de Développement s’est mis en place dans le cadre du 
programme « Tournesol 2010 » pour améliorer la productivité dans des environnements contraints par 
la ressource en eau. La piste de l’amélioration de la tolérance à la sécheresse chez le tournesol par 
voie génétique a été explorée pour cette plante réputée tolérante mais confinée aux conditions 
pédoclimatiques difficiles. Différentes stratégies de conduites culturales ont également été envisagées 
pour éviter la sécheresse, ainsi que pour l’esquiver via des semis précoces (Allinne, 2009). La 
performance d’une variété est très variable selon les conditions pédoclimatiques dans laquelle elle est 
cultivée et l’itinéraire technique auquel elle est soumise. Le développement de modèles de cultures 
permettant de tester in silico différentes combinaisons variété x environnement x conduite de culture 
contribue à la définition d’idéotypes pour des systèmes de cultures contraints par l’eau. Un modèle de 
culture à paramètres variétaux a été développé pour le tournesol (Casadebaig et al., 2011). Après avoir 
présenté les principaux processus du contrôle biologique de l’état hydrique de la plante et les 
déterminants moléculaires de la tolérance à la sécheresse, l’article montre comment les analyses 
génétiques et écophysiologiques contribuent au développement des outils de modélisation pour 
« prédire le comportement d’un génotype dans différents scénarios de contrainte hydrique et de 
conduites culturales ». Les résultats les plus marquants seront présentés pour illustrer cette démarche 
de recherche finalisée. 
 
1. La sécheresse et les réponses physiologiques des plantes pour maintenir 
l’état hydrique 

1.1  La sécheresse et la caractérisation de l’état hydrique des plantes 

La masse d’eau contenue dans une plante est faible devant le flux d’eau qui la traverse au cours d’une 
journée d’été. La sécheresse « vécue par la plante » se définit par les conditions physiques de 
l’environnement immédiat de la plante : demande évaporative de l’air au niveau des feuilles et 
disponibilité de l’eau dans le sol au contact des racines (Tardieu et al., 2006). En revanche, l’état 
hydrique d’une plante est directement lié à la différence entre le flux d’eau entrant par les racines et 
celui qui s’échappe par les feuilles au même instant (Tardieu et al., 2006). Ce flux d’eau traversant la 
plante est conditionné à la fois par les conditions physiques de l’environnement de la plante, mais 
également par le contrôle « biologique » exercé par la plante sur le flux d’eau (via la fermeture des 
stomates par exemple). La caractérisation de l'état hydrique des plantes fait appel à la quantité d'eau et 
à l'état thermodynamique de l'eau dans le système considéré (plante, organe, tissu...). La quantité d'eau 
est généralement exprimée en valeurs relatives, et l'état thermodynamique de l'eau est exprimé en 
termes de potentiel hydrique Ψ (Turner, 1981). L'eau circule dans le sens des potentiels décroissants 
(du potentiel hydrique le moins négatif vers le potentiel hydrique le plus négatif). La mesure de Ψ a 
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donc été largement utilisée pour étudier les transferts d'eau dans le système sol - plante - atmosphère 
(pour revue : Boyer, 1985).  
Le potentiel hydrique de la plante (Ψf) dépend du potentiel hydrique du sol (Ψs) et de la transpiration 
(T). Le potentiel hydrique du sol peut être approximé par la teneur en eau, et plus particulièrement par 
la fraction d’eau transpirable (disponible pour la plante) du sol (FTSW). 
 

1.2  Processus permettant à la plante de maintenir l’état hydrique 

1.2.1 La régulation de la conductance stomatique : réduire la transpiration par la 
fermeture des stomates 
La régulation de la conductance stomatique reste le mécanisme majeur intervenant à court terme pour 
limiter les pertes d’eau: le potentiel hydrique foliaire sera maintenu d’autant plus longtemps que la 
fermeture des stomates est précoce. Celle-ci peut intervenir à des potentiels hydriques foliaires 
différents en fonction du génotype (Mojayad et Planchon, 1994) et du stade de développement (Morizet 
et Merrien, 1990). Si la fermeture des stomates n’est pas totale, en raison de la différence entre les 
coefficients de diffusion de l’eau et du CO2 dans la feuille, la transpiration est plus réduite que 
l’assimilation nette : l’efficience de l’eau est alors augmentée. 

1.2.2 La réduction de la croissance foliaire et/ou l’accélération de la sénescence foliaire 
pour réduire les pertes d’eau 
Le développement végétatif de tournesols cultivés en condition de privation d’eau est fortement 
perturbé. On note principalement une diminution importante de la taille et de la surface foliaire. La 
réduction de la surface foliaire provient d’une diminution de l’expansion foliaire et/ou d’une sénescence 
accélérée des feuilles. Chez le tournesol, la croissance foliaire est stoppée très rapidement par un 
déficit hydrique, puisqu’elle intervient à des potentiels hydriques foliaires de -0.4 MPa (Boyer, 1968). Au 
niveau cellulaire, deux facteurs sont déterminants sur la croissance : l’extensibilité de la paroi et la 
turgescence (Matthews et al., 1984 ; Cosgrove 1993). 

1.2.3 Le maintien de la croissance racinaire pour augmenter la quantité d’eau 
« transpirable » du sol 
La croissance racinaire est réduite lors d’une contrainte hydrique, mais de façon moins marquée que 
celle des parties aériennes. L’optimisation de l’absorption d’eau est liée à un ensemble complexe de 
caractères morphologiques des racines (Ramanjulu et al., 2002). La croissance racinaire en conditions 
sèches peut être maintenue par l’ajustement osmotique qui limite la baisse du potentiel de turgescence 
(Turner, 1986). Chez le tournesol, l’allocation privilégiée du carbone vers les racines par rapport aux 
autres organes végétatifs en conditions sèches pourrait compenser la baisse d’assimilation 
photosynthétique (Flénet, 1994). L’absorption de l’eau dépend également de la résistance de la plante 
au flux d’eau : ce dernier est d’autant plus élevé que la résistance de la plante est faible. Une diminution 
de cette résistance, principalement marquée au niveau racinaire, a été observée chez le tournesol 
lorsque la demande évaporative augmente (Boyer, 1971 ; Morizet et Le Blevenec, 1990). En revanche, 
la diminution du diamètre des racines sous l’effet de la déshydratation peut contribuer à limiter 
l’absorption de l’eau et des éléments minéraux (Morizet et Merrien, 1990). 

1.2.4 Le maintien de la turgescence pour tolérer la déshydratation des tissus 
Le maintien de la turgescence permet à la plante de maintenir ses fonctions physiologiques malgré une 
dégradation de l’état hydrique des tissus. Au niveau cellulaire, trois processus sont impliqués dans le 
maintien de la turgescence aux faibles Ψf : l’ajustement osmotique, l’élasticité des parois cellulaires et 
la répartition de l’eau dans la feuille entre l’apoplaste et le symplasme. Les capacités d’ajustement 
osmotique sont variables chez le tournesol et dépendent du génotype (Conroy et al., 1988 ; Chimenti et 
al., 1993, 1994), des modalités d’installation du déficit hydrique (Jones et Rawson, 1979), et de l’âge de 
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la feuille (Jones et Turner ,1980 ; Sadras et al., 1993). Les osmolytes impliqués sont essentiellement 
des ions inorganiques, des sucres solubles, des acides aminés et organiques.  
Une augmentation de l’élasticité des parois cellulaires et une modification de la répartition de l’eau dans 
la feuille entre l’apoplaste et le symplasme ont également été observées en réponse à la sécheresse 
chez le tournesol (Maury et al., 2000). 
 
2. Les déterminants moléculaires de la tolérance des plantes à la 
déshydratation 
Un grand nombre de gènes qui répondent à la sécheresse au niveau transcriptionnel ont été décrits 
dans la littérature (Bohnert et al., 1995 ; Ingram et Bartels 1996 ; Shinozaki et Yamaguchi-Shinozaki 
2000 ; Seki et al., 2001, 2002 ; Watkinson et al., 2003 ; Oono et al., 2003 ; Boominathan et al., 2004 ; 
Harb et al., 2010). L'analyse par microarray de la régulation transcriptomique par des stress hydriques 
modérés et progressifs sur des plantes d'Arabidopsis a indiqué que globalement 1/3 des gènes sont 
induits ou réprimés en réponse à la déshydratation (Harb et al., 2010). Ces gènes ne sont pas régulés 
en même temps et au cours des mêmes phases, ils n’ont donc pas tous un rôle dans la tolérance à la 
déshydratation ; certains pourraient être induits en raison des dommages provoqués par le stress (Zhu, 
2000). De la même manière que les fonctions des gènes impliqués dans la réponse au stress hydrique 
sont très variées, l’activation de ces gènes est sous le contrôle de nombreux facteurs. L’acide 
absicissique (ABA) intervient dans la régulation de l’expression de nombreux gènes lors d’un déficit 
hydrique (Yamaguchi-Shinozaki et al., 1993 ; Bray, 2002, 2004). Les gènes induits par l’ABA sont 
souvent des gènes codants pour des protéines de type LEA - Late-Embryogenesis-Abundant (Wang et 
al., 2003) mais également des gènes impliqués dans la synthèse d’osmolytes et dans la perméabilité 
membranaire. L’induction des gènes non gouvernés par l’ABA est modulée par des facteurs de 
transcription dont les séquences les plus connues sont de type DRE (Dehydration Responsive 
Element). Les principales fonctions des gènes différentiellement exprimés en réponse à la 
déshydratation sont présentées ci-dessous (d’après Ramanjulu et Bartels, 2002). 
 

2.1  Des molécules d’ajustement osmotique pour maintenir la turgescence  

L'accumulation d’osmolytes (ou molécules d’ajustement osmotique) contribue à maintenir un équilibre 
osmotique au niveau cellulaire dans des conditions de déshydratation (Bray et al., 2000). Plusieurs 
exemples montrent une modification d’expression des gènes impliqués dans les voies de biosynthèse 
d’osmolytes en réponse au déficit hydrique. Par exemple, l’expression du gène de la P-5-C synthase (P-
5-CS) et la répression simultanée du gène de la proline déshydrogénase (ProDH) conduisent à une 
accumulation de proline pendant le déficit hydrique (Yoshiba et al., 1997). Un transporteur (LeProT1) de 
la proline est également induit par le stress hydrique (Schwacke et al., 1999). Une accumulation de 
sucres solubles est également observée en réponse à la déshydratation chez de nombreuses espèces. 
Ces derniers jouent un rôle déterminant dans l'ajustement osmotique, et aussi au niveau de la 
stabilisation de certaines protéines (Carpenter et al., 1990). L'accumulation de saccharose pendant le 
stress hydrique est observée chez Craterostigma plantagineum : la déshydratation induit la conversion 
du 2-octulose en saccharose (Bianchi et al., 1991). Cette conversion est corrélée à l’augmentation de 
l'expression des gènes de la saccharose synthase (SUS) et de la saccharose phosphate synthase 
(SPS) (Ingram et al., 1997 ; Kleines et al., 1999). Ces deux enzymes (SUS et SPS) sont considérées 
comme principalement impliquées dans la régulation de la synthèse du saccharose (Pelah et al., 1997 ; 
Dejardin et al., 1999). Le rôle de la SPS dans l'accumulation de saccharose pendant le déficit hydrique 
a été démontré par une stratégie « anti-sens » chez la pomme de terre : l’augmentation de la synthèse 
de saccharose induite par le stress hydrique a été complètement supprimée chez les plantes 
« antisens » et ces dernières ont montré une sensibilité plus marquée à la contrainte hydrique 
(Geigenberger et al., 1999). Les osmolytes contribuent à l'ajustement osmotique, mais pourraient 
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également être impliqués dans d’autres mécanismes associés à la tolérance au déficit hydrique, comme 
la détoxification des espèces réactives de l’oxygène ou « ROS ». 
 

2.2 Des protéines membranaires pour modifier la conductivité hydraulique des 
tissus 

Les plantes équilibrent leur état hydrique en ajustant la conductivité hydraulique de leurs tissus. Les 
aquaporines jouent un rôle significatif dans le transport cellulaire de l'eau (Maurel et Chrispeels, 2001 ; 
Tyerman et al., 2002). Ces protéines membranaires peuvent réguler la conductivité hydraulique et 
augmenter de 10 à 20 fois la perméabilité à l'eau des membranes (Maurel et Chrispeels, 2001). Smart 
et al. (2001) ont montré que la répression de gènes codant pour des aquaporines est associée à une 
diminution de la perméabilité à l'eau des membranes et contribuerait à la conservation cellulaire de l'eau 
pendant des périodes de contrainte hydrique. En revanche, d’autres travaux indiquent que des gènes 
codant pour des aquaporines sont exprimés pendant le stress hydrique et contribuent à une 
augmentation du flux de l'eau (Yamaguchi-Shinozaki et al., 1992 ; Yamada et al., 1997). Des 
modifications anatomiques induites par la sécheresse permettent également de limiter les pertes d’eau 
au niveau foliaire. Trevino et O'Connell (1998) ont rapporté l'induction par la sécheresse de trois gènes 
codant pour des protéines non spécifiques de transfert de lipides (nsLTPs) chez Lycopersicom pennellii. 
Les produits de ces gènes sont impliqués dans la biosynthèse de la cuticule. L'expression spécifique de 
ces gènes dans les cellules épidermiques en réponse au stress hydrique permettrait à la plante de 
réduire les pertes d'eau par une augmentation de l'épaisseur de la cuticule. 
 

2.3  Des protéines impliquées dans la protection des structures cellulaires 

Les protéines « LEA » (Late-Embryogenesis-Abundant) constituent un groupe important de protéines 
qui s'accumulent typiquement pendant les dernières étapes de l'embryogenèse, mais plus 
généralement en réponse à la déshydratation cellulaire induite par différents stress (Ramanjulu et 
Bartels, 2002). Ces protéines induites par l’ABA pourraient jouer un rôle en protégeant les structures 
cytoplasmiques lors de la déshydratation (Ramanjulu et Bartels, 2002). Les déhydrines sont une famille 
immunologiquement distincte de protéines, également connue sous le nom de LEA D11, un sous-
groupe des protéines LEA (Dure et al., 1989), et ont été décrites dans de nombreuses espèces 
d'angiospermes et de gymnospermes (Bray, 1997). Un ADNc de déhydrine, HaDhn1, induit par le 
stress hydrique, a été isolé et séquencé chez le tournesol (Ouvrard et al., 1996), et l'accumulation de 
ces transcripts a été corrélée avec la tolérance à la sécheresse (Cellier et al., 1998). Schneider et al. 
(1993) ont montré que trois gènes, exprimés préférentiellement sous contrainte hydrique chez le C. 
plantagineum, codent pour des protéines chloroplastiques (‘chloroplaste-localized Dehydration stress 
proteins’- DSP). Les études immunologiques ont indiqué que les deux protéines, DSP22 et DSP34, sont 
situées dans les thylakoïdes, et que la protéine DSP21 était localisée dans le stroma. Ces protéines 
chloroplastiques seraient plus spécifiquement impliquées dans la protection des structures 
photosynthétiques en réponse à la déshydratation. 
 

2.4 Des antioxydants pour limiter les dommages oxydatifs induits par la 
deshydratation 

Une conséquence du stress hydrique est l’apparition d’un stress oxydatif, c’est-à-dire l'accumulation 
d’espèces réactives de l'oxygène (ROS) créant des dommages au niveau des structures cellulaires 
(Smirnoff, 1993). Dans des conditions optimales, les plantes sont dotées d’enzymes et de métabolites 
antioxydants suffisants pour faire face aux ROS. La capacité du système antioxydant s’avère  
déterminante pour maintenir l’intégrité du système photosynthétique lors d’une contrainte hydrique 
(Reddy et al., 2004). De nombreux travaux montrent que des enzymes telles que des superoxide 
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dismutases (SOD), des ascorbate peroxydases (APX), des catalases (CAT), des glutathion-S-
transférases (GST) et des glutathion peroxydases (GPX) s’accumulent en réponse au stress hydrique.  

 
3. Variabilité génétique des réponses physiologiques à la sécheresse 
Des génotypes soumis aux mêmes contraintes hydriques ne perçoivent pas de la même façon ces 
contraintes selon les processus mis en jeu par la plante pour maintenir l’état hydrique. Une importante 
variabilité génotypique est associée à ces mécanismes chez la plupart des espèces cultivées, en 
particulier chez le tournesol. Par exemple, des seuils de fermeture stomatique différents selon les 
variétés ont été mis en évidence en réponse à une réduction de la fraction d’eau transpirable 
(disponible pour la plante) du sol (Casadebaig et al., 2008). Il en est de même pour la réponse d’autres 
processus clés impliqués dans le maintien de l’état hydrique où des différences génotypiques 
significatives ont été rapportées : seuils de régulation de la croissance foliaire sous contrainte hydrique 
(Casadebaig et al., 2008) et capacité d’ajustement osmotique (Maury et al., 2000) 
L’analyse de populations de tournesol exprimant diverses sources de variabilité génétique (lignées 
recombinantes-RILs et des mutants) a permis d’évaluer la variabilité génétique de caractères 
agronomiques (phénologie, surface foliaire à la floraison, hauteur des plantes, sénescence, rendement) 
et de caractères associés à l’état hydrique des plantes. Ces analyses conduites dans des 
environnements génétiques contrôlés ont permis de préciser le déterminisme génétique de la tolérance 
à la sécheresse. Poormohammad Kiani et al. (2009) montrent que des zones chromosomiques (QTLs) 
associées à la tolérance au déficit hydrique (capacité d’ajustement osmotique (AO) et turgescence 
foliaire) sont co-localisées avec des QTLs de caractères impliqués dans l’élaboration du rendement 
(surface foliaire, biomasse de la plante, poids du capitule). Ceci indique une base génétique commune 
pour la tolérance à la sécheresse et des caractères associés au rendement. Ebrahimi et al. (2008, 
2009) ont également identifié des QTLs pour des paramètres de qualité de la graine de tournesol en 
conditions de déficit hydrique. A des fins d’application, l’ensemble des marqueurs SSR identifiés 
pourrait être testé plus précisément pour envisager une utilisation dans des programmes de sélection 
assistée par marqueurs (SAM) pour l’amélioration de la tolérance du tournesol à la sécheresse. Une 
autre méthode d’identification de QTL, basée sur la génétique d’association, consiste à rechercher des 
corrélations entre des marqueurs moléculaires et le caractère d’intérêt dans une large collection de 
génotypes représentant au mieux la diversité existant dans l’espèce. Chez le tournesol, cette méthode 
a été mise en oeuvre dans le cadre d’un projet d’amélioration du rendement et de la qualité des graines 
en conditions de stress hydrique (projet ANR 2008-2011, SUNYFUEL). 
Il est suggéré que la variabilité génétique de la tolérance à la sécheresse est principalement liée à 
l’expression différentielle des gènes répondant à la sécheresse (Krishnan et al., 1989 ; Joshi et al., 
1997). L’analyse de l’expression de gènes candidats chez des génotypes de tournesol ayant un 
comportement contrasté en situation de contrainte hydrique a permis d'évaluer plus précisément le rôle 
des changements de l'expression des gènes sur la régulation de l’état hydrique des plantes et du 
fonctionnement photosynthétique chez le tournesol (Poormohammad Kiani et al., 2007a ; Kiani et al., 
2008). Le niveau d’expression d’un gène de la famille des aquaporines est corrélé avec la teneur en 
eau relative des feuilles (Poormohammad Kiani et al., 2007a). Pour les processus photochimiques, ce 
sont principalement les niveaux d’expression des gènes codant pour la superoxide dismutase, la 
catalase et la peroxidase qui différencient les génotypes soumis à la sécheresse (Poormohammad 
Kiani, 2007). Les techniques de « puces à ADN » permettent d’étudier simultanément la quasi-totalité 
des transcrits d’un tissu d’un individu à un instant donné. Chez le tournesol, une quantification des 
variations du niveau d’expression des gènes induites en conditions de contrainte hydrique a été 
conduite pour deux génotypes, ayant des comportements contrastés en conditions sèches (Roche et 
al., 2007). Cette étude a été développée à l’aide d’une puce à ADN (constituée de 800 produits PCR de 
séquences de tournesol impliquées dans différentes voies du métabolisme de base et dans la 
transduction du signal) réalisée par la Génopôle Midi-Pyrénées. La majorité des transcrits 
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différentiellement exprimés en conditions de contrainte hydrique présente des profils d’expression 
opposés chez le génotype tolérant par rapport au génotype sensible.  
Ce résultat suggère que la différence génotypique entre tolérant et sensible est associée à une 
modification qualitative et non quantitative de l’expression des gènes. Une analyse d’expression sur un 
nombre plus élevé de gènes, et pour différents scénarios de sécheresse a été conduite dans le cadre 
du projet ANR SUNYFUEL (2008-2011) afin d’effectuer une analyse plus exhaustive des gènes 
impliqués dans la tolérance du tournesol à la sécheresse (les résultats sont en cours de publication). 
 
4. Conséquences du contrôle biologique de l’état hydrique de la plante sur les 
processus clés de l’élaboration du rendement 

4.1 La réduction de la transpiration par la fermeture des stomates 
s’accompagne d’une limitation stomatique de la photosynthèse 

L’activité physiologique de la feuille, et plus particulièrement la photosynthèse, est fortement affectée 
lors d’un déficit hydrique. La réduction de la photosynthèse, liée à la diminution du potentiel hydrique 
foliaire, est supposée dépendre à la fois i) de la fermeture des stomates, avec pour conséquence une 
diminution de la conductance à la diffusion du CO2, ii) d’une limitation biochimique du chloroplaste pour 
fixer le CO2 (Graam et Boyer, 1990), probablement associée à la régénération limitante du RuBP 
(Gimenez et al., 1992). La conductance stomatique diminue lors de l’abaissement du potentiel hydrique 
foliaire et, chez le tournesol, devient négligeable à des potentiels proches de -2 MPa (Mojayad et 
Planchon, 1994). Le contrôle de la régulation stomatique fait intervenir la turgescence cellulaire mais 
également des messagers racinaires, comme l’ABA (Zhang et Davies 1989 ; Davis et al., 1994). 
L’altération de l’état hydrique de la feuille peut conduire à augmenter la sensibilité des stomates à l’ABA 
(Tardieu et al., 1993). En revanche, une telle sensibilité des stomates à la diminution du potentiel 
hydrique foliaire peut augmenter la fréquence des épisodes de photoinhibition. En effet, chez le 
tournesol, la réduction de la concentration intercellulaire en CO2 peut s’accompagner d’une diminution 
durable de l’efficience du chloroplaste à utiliser le CO2, même si par la suite, la disponibilité de celui-ci 
n’est plus limitante (Wise et al., 1991) ou en période de post-sécheresse (Maury et al., 1996). Lors 
d’une contrainte hydrique, la réduction de la conductance stomatique, associée à une limitation interne 
à la fixation du CO2, induit une altération de l’efficience biologique et limite le potentiel de production de 
biomasse. L’effet dépressif de la sécheresse sur le rendement est atténué si les capacités de transfert 
des métabolites des organes végétatifs vers les graines sont améliorées. En effet, le déficit hydrique 
peut stimuler le transfert des assimilats vers le capitule, qu’ils soient néoformés (Piquemal et al., 1990) 
ou stockés dans les organes végétatifs (Hall et al., 1990). Cette nutrition privilégiée du capitule permet 
alors de maintenir, voire d’augmenter, l’indice de récolte en conditions sèches (Flénet, 1994). 
 

4.2 La réduction de la croissance foliaire et/ou l’accélération de la sénescence 
foliaire peuvent limiter l’interception du rayonnement et le potentiel photosynthétique 
de la plante 

Lors de sécheresses précoces, la réduction de la surface foliaire est associée à une diminution de 
l’expansion foliaire plus qu’à une sénescence accélérée des feuilles. Cependant, chez le tournesol, 
cette diminution de la surface assimilatrice peut s’accompagner d’une baisse de rendement si l’indice 
foliaire chute en-dessous de 2.5 à la floraison (Merrien et Grandin, 1990). Le rendement, corrélé à la 
durée de vie de la surface foliaire après floraison, est fortement affecté lorsque la sénescence est 
accélérée par des déficits hydriques tardifs. 
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4.3 La turgescence contribue à maintenir les fonctions physiologiques 
impliquées dans l’élaboration du rendement 

Le maintien de la turgescence est une stratégie qui permet à la plante d’assurer ses fonctions 
physiologiques malgré une dégradation de son état hydrique.  
Le maintien de la turgescence lors du déficit hydrique chez le tournesol permet de retarder la fermeture 
des stomates (Mojayad et Planchon, 1994), les variations de volume chloroplastique (Gupta et 
Berkowitz, 1987) et le flétrissement foliaire (Jones et Turner, 1980). Cette aptitude confère à la plante 
une meilleure tolérance au déficit hydrique interne (Hsiao et al., 1976 ; Ludlow et al., 1983). Le maintien 
du fonctionnement physiologique permet également à la plante de préserver la croissance des racines 
et ainsi d’augmenter potentiellement la quantité d’eau transpirable du sol (Chimenti et al., 2002). 
L’impact de ce contrôle biologique de l’état hydrique sur le rendement est dépendant du coût 
énergétique de ces adaptations. Le coût énergétique de l’ajustement osmotique pour maintenir la 
turgescence est plus faible chez le tournesol, que chez d’autres espèces comme le blé (Munns et Weir, 
1981), étant donné que la contribution des ions inorganiques est plus importante (Jones et al., 1980). 
 
5. Modélisation des effets de la sécheresse sur la production de biomasse et le 
rendement du tournesol 

5.1 Le modèle de culture « SUNFLO » : représentation dynamique de 
l’interaction génotype x environnement x conduite culturale 

Le formalisme de Monteith (1977), formalisme largement utilisé dans les modèles de culture, offre un 
cadre conceptuel pour modéliser les effets de la sécheresse sur la production de biomasse. Ce 
formalisme repose sur une approche énergétique de la production de biomasse par le peuplement 
végétal. La production de biomasse est fonction de la fraction du rayonnement incident intercepté par le 
couvert végétal (efficience d’interception du rayonnement, notée εi, dépendante de la surface foliaire) et 
de l’efficience de conversion du rayonnement intercepté en biomasse (ou efficience biologique notée εb 
représentant la photosynthèse). L’intégration au cours du temps (sur le cycle cultural avec un pas de 
temps journalier) permet d’obtenir une représentation dynamique de l’évolution de la production de 
biomasse, dont une partie (c'est-à-dire avec une certaine efficience, notée IR pour indice de récolte) 
sera allouée aux organes récoltés. Ce formalisme a été appliqué au tournesol (Lecoeur et al., 2011), et 
complété dans le cadre de la thèse de Casadebaig (2008) pour 1) prendre en compte des 
environnements contraints par la disponibilité en eau en s’appuyant sur une « caractérisation 
dynamique du milieu » (par intégration dans le modèle d’un module bilan hydrique permettant d’estimer 
par exemple l’évolution de la fraction d’eau transpirable au niveau du sol) et 2) représenter « la réponse 
d’une variété à la contrainte hydrique » par intégration dans le modèle de processus (ou fonctions 
biologiques) reposant sur des paramètres génotypiques (par exemple : un seuil de fermeture 
stomatique variétal en réponse à une diminution de l’eau disponible dans le sol, des paramètres 
variétaux d’architecture foliaire…). Le modèle « SUNFLO  V1» (Casadebaig et al., 2011) permet de 
simuler de manière dynamique un phénotype (expression d’un génotype dans un environnement 
donné), pour à la fois prédire la réponse d’une variété à un scénario de sécheresse donné (milieu et 
conduite) et pour proposer des types variétaux (idéotypes). En effet, la simulation offre la possibilité de 
tester le poids d’un paramètre génotypique du modèle sur une variable de sortie par une « analyse de 
sensibilité », et ainsi de déterminer les critères variétaux d’intérêt pour un type de milieu (sol – climat) et 
de conduite culturale. Le modèle offre plus généralement un cadre d’analyse pour décrire les 
principales fonctions impliquées dans la réponse d’un génotype à son environnement (Figure 1). 
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5.2  Les paramètres biologiques du modèle de culture « SUNFLO » 

De manière générale, les processus analysés reposent sur deux types de paramètres biologiques : 
« génotypique » et « non génotypique ». La nature « génotypique » ou « non génotypique » d'un 
paramètre a été établie en considérant les points suivants : 

- L'existence d'une variabilité observée dans des collections de génotypes exprimant le progrès 
génétique 

- Le caractère aisément mesurable parmi une collection de génotypes 
- La sensibilité du modèle à la variation du paramètre 

5.2.1 Les paramètres biologiques « génotypiques » 
L’analyse d’un processus peut conduire à identifier des paramètres comme étant ‘génotypiques’, c'est-
à-dire un paramètre pour lequel les génotypes de la population étudiée présentent des valeurs 
différentes. Des paramètres génotypiques ont par exemple été identifiés pour l’architecture de la plante 
chez le tournesol (Casadebaig, 2008), pour la régulation de l’état hydrique - capacité d’ajustement 
osmotique- de la plante (Poormohammad Kiani et al., 2007b). L’analyse génétique peut permettre de 
valider les caractéristiques génétiques d’un paramètre biologique par l’identification de zones du 
génome ou QTLs (Quantitative Trait Locus) impliquées dans la variation du paramètre. L’identification 
de QTLs pour le paramètre étudié peut également être utile pour aider à la sélection de génotypes à 
fortes ou faibles valeurs pour le paramètre considéré. Une analyse de génétique quantitative permet 
également de préciser le niveau d’héritabilité du paramètre d’intérêt. L’analyse génétique conduit au 
développement d’outils spécifiques pour la sélection de génotypes (QTls), mais contribue également à 
valider les outils de modélisation (au niveau des paramètres) proposés pour l’évaluation des variétés. 
L’analyse génétique de paramètres génotypiques du modèle « SUNFLO » est actuellement en cours 
dans le cadre de la thèse de E. Cadic sous la direction de P. Vincourt. 

5.2.2 Les paramètres biologiques « non génotypiques » 
Des paramètres biologiques du modèle « SUNFLO » sont actuellement supposés non ‘génotypiques’, 
par exemple la vitesse de croissance des racines.. Il pourrait être utile d’évaluer différentes populations 
de tournesol (explorer une large variabilité génotypique) pour confirmer l'absence d'une variabilité 
génotypique pour le paramètre étudié, ou au contraire pour identifier des génotypes d’intérêt à fortes ou 
faibles valeurs pour le paramètre. 
 

5.3 L’estimation des paramètres biologiques du modèle de culture «SUNFLO» 

L’estimation des paramètres, et en particulier les paramètres biologiques « génotypiques », a pour 
objectif de renseigner le modèle « SUNFLO », mais aussi d’évaluer la gamme de variation du 
paramètre génotypique in situ pour valider les simulations visant à déterminer le poids d’un paramètre 
génotypique sur une variable de sortie du modèle. De plus, un paramètre génotypique « fortement » 
variable entre les variétés ou génotypes peut se révéler d’un intérêt majeur, par opposition à un 
paramètre faiblement variable. Un frein à l’utilisation du modèle pourrait être le « coût » du paramétrage 
variétal (environ 15 paramètres génotypiques sont à évaluer pour une variété). Certains paramètres 
peuvent être estimés directement au champ, d’autres nécessitent des conditions plus contrôlées et des 
méthodologies plus « lourdes » (comme pour le paramètre « seuil de fermeture des stomates »). Il 
s’avère nécessaire de développer des techniques permettant d’estimer le paramètre à partir 
d’indicateurs (variables dont la mesure est « simple et rapide » et qui traduisent un fonctionnement 
biologique particulier) afin que le phénotypage soit « applicable» à un grand nombre de génotypes 
(c'est-à-dire compatible dans le cadre de la sélection de génotypes ou de l’évaluation de variétés). Une 
thèse a été initiée en 2011 (A.L. Adiredjo) sous la direction de P. Grieu pour estimer le paramètre 
« seuil de fermeture des stomates » à partir de différents indicateurs physiologiques, comme la 
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discrimination isotopique du 13C. L’estimation des paramètres biologiques « génotypiques » est 
étroitement associée avec le développement de méthodologies de phénotypage à différentes échelles 
(plante et peuplement).  
 

5.4 La caractérisation de stratégies d’adaptation à la sécheresse génotype - 
dépendant 

Un génotype peut être caractérisé par les valeurs de ses différents paramètres génétiques (une valeur 
de seuil de fermeture stomatique, une capacité d’ajustement osmotique donnée…). Est-ce que les 
différents paramètres génétiques identifiés sont indépendants ? Ou au contraire, existe-t-il des liens 
entre ces paramètres génétiques ? Il s’avère donc utile d’analyser les liens entre ces paramètres pour 
identifier des stratégies d’adaptation des génotypes (interactions entre processus).  
Par exemple, un génotype présentant une forte capacité d’ajustement osmotique (maintien prolongé de 
la turgescence foliaire au cours de la déshydratation) pourrait présenter un retard de fermeture 
stomatique lors de la diminution de la teneur en eau du sol, un maintien de l’assimilation du CO2 et de la 
croissance foliaire et racinaire (la turgescence étant nécessaire à l’élongation cellulaire) et ainsi révéler 
une stratégie de tolérance « intrinsèque » au déficit hydrique. L’analyse génétique peut permettre de 
confirmer à l’échelle du génome une corrélation entre deux paramètres génétiques, en identifiant par 
exemple une même zone chromosomique intervenant sur les deux caractères (co-localisation de 
QTLs). Les outils d’analyse de l’expression des gènes peuvent aider à préciser les mécanismes à la 
base des stratégies d’adaptation des génotypes à la sécheresse. 

 

Modèle dynamique du culture « SUNFLO »
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Figure 1 : Cadre d’analyse de la tolérance du tournesol à la sécheresse pour aider à la définition d’idéotypes 
innovants. 
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Conclusions et perspectives  
L’analyse des différences d’expression phénotypique d’une large gamme de types variétaux pour des 
caractères relatifs à l’élaboration du rendement sous contrainte hydrique a permis d’identifier les 
processus clés sur lesquels portent les différences variétales et de mieux comprendre comment ces 
processus interagissent avec l’environnement pour conduire à une stratégie d’adaptation particulière du 
génotype à la sécheresse. L’analyse de l’expression des gènes devrait permettre d’aboutir à une 
compréhension plus précise des réponses physiologiques du tournesol soumis à la sécheresse. La 
modélisation de ces différences fonctionnelles entre génotypes intégrée dans le modèle de culture 
« SUNFLO » offre la possibilité 1) d’aider au diagnostic a posteriori d’un essai ou d’un réseau d’essais 
pour l’évaluation de génotypes (via la caractérisation de la contrainte hydrique - période, durée et 
intensité – réellement « perçue » par le génotype) (cf thèse d’E. Cadic, en cours) et de 2) simuler 
différents scénarios de sécheresses (combinaisons génotype x milieu x conduite culturale) pour aider à 
la définition d’idéotypes. 
La sélection pour la tolérance au déficit hydrique s’avère complexe (Rauf, 2008) ; en effet, la tolérance 
à la sécheresse ne peut se définir par des critères universels, car un caractère donné peut avoir des 
effets positifs dans un scénario de sécheresse et néfastes dans un autre (Tardieu et Zivy, 2006). A 
terme, la combinaison de la génétique quantitative (QTL) et d’un modèle de culture à paramètres 
génotypiques devrait permettre de prévoir quels allèles seraient favorables pour des scénarios de 
sécheresse variés (Reymond et al., 2003 ; Hammer et al., 2005 ; Tardieu et Zivy 2006). L’analyse 
génétique contribue à définir un domaine des combinaisons alléliques possibles pour la conception d’un 
idéotype dans un domaine de contraintes hydriques déterminé via le modèle de culture.  
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