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Introduction générale : de quoi parle-t-on ? Quelles sont les questions ? Quelles sont les principales approches

Les questions relatives au stress chez les végétaux préoccupent un certain nombre de personnes aux compétences diverses et dans des champs thématiques différents. Il n’est pas inintéressant d’en dresser ici un bref aperçu afin d’avoir une vision la plus large possible. 

Mise au point sur le vocabulaire
La question du vocabulaire et des définitions relatives au stress biologique est un véritable casse-tête parfois décourageant. La plupart des végétalistes utilisent la terminologie de Levitt, qui est fondée sur les définitions et concepts utilisés en physique des matériaux. 
Définition « historique » de Levitt : le « stress » provoque le « strain »

Le « stress » représente une force exercée sur une surface (donc le stress est exprimé en Pa) et se traduit par une « strain » dont la mesure correspond à la mesure de la déformation du matériau soumis au « stress ». On peut distinguer une gamme de stress pour laquelle le rapport strain/stress est linéaire et la déformation est réversible, un point au-delà duquel la déformation devient irréversible  et un point de rupture.
La transposition au monde biologique proposée par Levitt est assez intéressante. Le ‘stress’ correspond aux variations environnementales susceptibles d’être défavorables, le ‘strain’ correspond aux modifications physiologiques et biochimiques. Parmi les stratégies possibles pour la plante : éviter le stress, éviter le « strain » ou tolérer le « strain ». Cette façon de décomposer peut permettre de mieux comparer les stratégies de différentes espèces. Par exemple, entre deux espèces de Nouvelle Calédonie tolérantes au Ni, l’une va limiter activement l’absorption racinaire de nickel (éviter le « strain »), et une autre – hyperaccumulatrice – va tolérer l’accumulation de larges quantités de nickel au sein de ses cellules (elle tolère le « strain »).  
Solution français 1 : la contrainte provoque le stress

La traduction en français rend très confuse cette terminologie : dans le domaine de la physique, on utilise en français « contrainte » pour traduire « stress » et « déformation » pour traduire « strain ». Un certain nombre de biologistes parlent donc de contraintes environnementales et la logique voudrait qu’on parle également de déformations, mais ce terme est en réalité très peu utilisé. Pour évoquer la déformation, beaucoup vont donc utiliser le terme de stress. La contrainte provoque alors du stress. Si on rappelle que le mot « stress » anglais a pour origine la notion de « détresse », on peut voir une certaine cohérence dans cette acception du vocabulaire. Cette définition rejoint certaines définitions médicales du stress, mais dans ce cas le stress est parfois compris comme une réponse intégrée de l’organisme à une situation de contrainte, ce qui n’est pas tout à fait aussi neutre que la notion de déformation. 

Solution français 2 : le stress  provoque la contrainte

A l’opposé de la solution 1, bon nombre de végétalistes ont décidé de conserver stress pour traduire stress et de traduire « strain » par contrainte. Cette fois ci le stress provoque les contraintes. 
Solution 3 : le facteur de stress provoque le stress et la réponse de stress

Une solution alternative aujourd’hui très souvent utilisée dans la littérature anglo-saxonne est de parler de facteurs de stress et de réponses de stress. Assez souvent quand même, les formulations deviennent ambigües quand il s’agit de savoir si la plante échappe au « strain » ou échappe au « stress ». 

Pour conclure, étant donné le flou généralisé, il est toujours préférable de préciser le vocabulaire qu’on souhaite employer. 
Stress abiotiques/ Stress biotiques

Une ligne de démarcation très courante en milieu universitaire, partage les travaux sur le stress abiotique et ceux sur le stress biotique. Pourtant, d’un point de vue d’agronome et de sélectionneur, ces deux sortes de facteurs impactent de façon comparable le rendement et/ou la qualité de la production. Concrètement, il n’est pas toujours évident de savoir si des symptômes sont liés à un « désordre physiologique » (par exemple une carence minérale), ou à l’action d’un agent pathogène
. Par ailleurs, face à un certain nombre de stress abiotiques comme le déficit hydrique, carences en minéraux ou les attaques parasitaires, il existe des solutions culturales (irrigation, amendements, traitements phytosanitaires…) et des solutions génétiques (utilisation d’espèces appropriées aux conditions pédoclimatiques, amélioration variétale). De nombreux professionnels des filières de productions végétales sont donc compétents sur l’ensemble des stress affectant les plantes cultivées. De même, la plupart des améliorateurs travaillent à la fois sur des problèmes de stress abiotiques et de stress biotiques (auxquels s’ajoutent en plus des objectifs d’amélioration de la qualité). 
Cependant, il faut souligner qu’à travers les travaux d’amélioration génétique par sélection conventionnelle
, on a constaté assez rapidement que la génétique de la résistance aux maladies est souvent caractérisée par des résistances monogéniques, alors qu’au contraire les mécanismes de tolérance aux stress abiotiques reposent très rarement sur un seul locus. Assez rapidement également, les physiologistes qui se sont penchés sur les mécanismes sous-jacents aux résistances ont pu identifier des mécanismes biochimiques impliqués dans les tolérances aux stress abiotiques, ainsi que d’autres, différents, et spécifiquement impliqués dans les résistances aux stress biotiques. Les mécanismes de résistance à ces deux familles de contraintes sont fondamentalement distincts. En conséquence, petit à petit, d’un point de vue universitaire, des traditions scientifiques le plus souvent bien séparées se sont construites, avec leurs concepts, leurs méthodologies et leurs paradigmes… Il est à ce titre révélateur de comparer ce qu’on entend par physiopathologie et écophysiologie.
La physiopathologie est une discipline qui vise à comprendre les mécanismes impliqués dans l’apparition de symptômes de maladies chez les plantes. Théoriquement, cette discipline couvre les maladies causées par des stress abiotiques (intoxication par une excessive biodisponibilité de l’aluminium dans le sol, carences minérales, dégâts causés par le gel…
). Pourtant, très souvent, on considère concrètement que les physiopathologistes s’intéressent aux relations de sensibilité et de résistance entre les plantes et les bioagresseurs. 

L’écophysiologie est quand à elle une discipline qui vise à comprendre les relations des plantes avec leur environnement. La plupart du temps cependant, on considère dans le domaine végétal que l’écophysiologie traite des problèmes de réponse aux fluctuations de paramètres abiotiques. 
Diversité des approches méthodologiques
Génétique 

· génétique des populations

· évaluation de collections d’accessions 

· identification de gènes de résistance ou de QTL impliqués dans la tolérance
Ecophysiologique 

· Physiologie des plantes entières (relations hydriques, fermeture stomatique…) 
· Ecophysiologie cellulaire et moléculaire (accumulation de métabolites secondaires, induction de gènes de défense, de facteurs de transcriptions régulateurs des réponses de stress hydrique…)

Le stress vu du point de vue de l’écologie ou du point de vue de l’agronomie

La question de la résistance ou de la tolérance aux stress rejoint le problème agricole concret de la stabilité des rendements. D’un point de vue agronomique, le travail sur le stress doit avoir pour objectif de donner des solutions pour 

· mieux définir les itinéraires techniques 
· faciliter les processus de sélection variétale (mieux cibler les phénotypes recherchés, identifier des caractères génétiques pertinents et rendre possible leur fixation dans des génotypes présentant par ailleurs de bonnes performances agronomiques)
Du point de vue agronomique, la tolérance au stress va se mesurer par l’impact du stress sur le rendement (graines, parties végétatives, dépendamment des cultures) et/ou la qualité des produits. 
Les paramètres environnementaux sont des facteurs majeurs pour expliquer la répartition des communautés végétales. Les températures, le pH du sol et les précipitations déterminent très largement la présence de telle ou telle espèces dans un milieu. D’un point de vue écologique et évolutif, le travail sur le stress a pour objectif 
· identifier la nature et l’intensité des facteurs de stress

· relier la présence d’espèces dans tel ou tel milieu à des mécanismes de tolérance ou de résistance

· dans le cas du stress biotique, caractériser le jeu évolutif entre différents partenaires

· proposer des modèles permettant de prédire l’évolution d’un écosystème si on propose un scénario de modification d’un paramètre (exemple : si on double les teneurs en C02 et que la température augmente de 3°C, quelle espèce est susceptible de devenir invasive dans un milieu donné ?)

De ce point de vue écologique, la tolérance ou la résistance au stress va se mesurer par l’impact du stress sur la fitness, autrement dit sur la capacité des individus à se multiplier et/ou à avoir une descendance (penser à l’importance de la reproduction végétative chez les végétaux).  

Importance du mode d’évaluation de la tolérance ou de la résistance

Concrètement, le choix d’une méthode d’évaluation de la tolérance à un stress peut aboutir à des divergences importantes selon l’optique retenue. Par exemple, beaucoup d’espèces dites extrémophiles sont caractérisées pas des croissances particulièrement lentes : le métabolisme CAM des cactées est extrêmement efficace pour faire face au stress hydrique. Ces plantes supportent des épisodes aigus de stress et peuvent croitre et se reproduire sous des contraintes importantes. En l’absence de compétition, cette stratégie évolutive est payante d’un point de vue de la fitness. En contrepartie cependant, les croissances sont extrêmement lentes, et ce mécanisme n’est pas intéressant d’un point de vue agronomique. 

Autre exemple : pour beaucoup d’espèces d’intérêt agronomique, l’impact d’un épisode de stress hydrique sur le rendement en graines est important si cet épisode a lieu au cours de l’épiaison ou le remplissage des graines, mais pourra être mineur si l’épisode survient aux stades précoces. Si on fait de l’amélioration génétique, on voit bien les limites d’une approche qui consisterait à de faire pousser différents génotypes de maïs en culture in-vitro sur des milieux contenant des potentiels hydriques de plus en plus bas (stress osmotique) et d’identifier le génotype tolérant.  

Dernier exemple : A l’aide d’une caméra infrarouge, il est possible de mesurer la température à la surface de feuilles sur des collections de génotypes. On peut ainsi identifier des génotypes dont la température foliaire est plus basse en situation de contrainte hydrique. Cette capacité de refroidissement reflète l’absence de fermeture des stomates. Questions : cette absence de régulation stomatique va-t-elle provoquer une sensibilité accrue à la contrainte hydrique ? Au contraire, révèle-t-elle une tolérance à la contrainte hydrique qui se traduit par un délai dans la fermeture des stomates ? Dans le cas de plantes C3, le fait de retarder la fermeture stomatique en situation de contrainte courte permet-il à la plante de maintenir une activité photosynthétique ? D’un point de vue de la croissance végétative et du rendement agronomique, le mécanisme peut être intéressant. En revanche, si le stress se prolonge, il est possible que le génotype maintenant son activité physiologique en dépit de la contrainte, soit défavorisé. Il est clair que dépendamment des modèles, de la durée et de l’intensité des contraintes hydriques, les réponses à ces questions sont différentes. 
Enjeux actuels

Que ce soit pour les agronomes ou les écologues, les bouleversements climatiques actuels et la dégradation des milieux (naturels et agricoles) rendent particulièrement aigüe la question de la compréhension des relations entre les plantes et leur environnement fluctuant. 

Point de vue agronomique

· L’hypersalinisation des sols irrigués pousse vers la recherche de nouveaux génotypes tolérants au sel

· Les carences en fer sur les sols calcaires poussent vers la recherche de génotypes efficaces pour l’assimilation du fer

· Les épisodes de plus en plus fréquents de sécheresse poussent à l’obtention de génotypes tolérants pour les grandes cultures 

· Le contournement en quelques années par les populations de pathogènes des résistances à déterminisme monogénique pousse à l’identification de solutions culturales et génétiques permettant des résistances durables (sur des dizaines d’années)

Point de vue écologique
· L’augmentation des niveaux de CO2 et des températures va bouleverser la dynamique des populations, l’écophysiologie est-elle capable de donner des outils qui participent à la prévision des évolutions à venir ? 

· La prise de conscience du nombre de sites pollués pose la question de la restauration. La compréhension des mécanismes physiologiques de tolérance aux xénobiotiques peut-elle permettre d’être plus efficace dans les choix techniques ? 

· La caractérisation biochimique des pollutions à faible dose sont souvent couteuses. L’utilisation d’espèces bioindicatrices peut être une solution moins coûteuse à condition d’être fiable. La compréhension des mécanismes sous-jacents à la toxicité et à la tolérance aux polluants peut contribuer à cela. 

 Positionnement de l’écophysiologie moderne vis-à-vis des approches agronomiques et écologiques
Historiquement, on peut distinguer 

· les approches d’écophysiologie qui s’intéressent aux aspects fondamentaux et écologiques de la tolérance aux stress. Par exemple, comment les mousses supportent-elles des épisodes de déshydratation aussi poussés sans subir de dommage cellulaires ? 

· les approches d’écophysiologie qui s’intéressent aux aspects agronomiques de la tolérance au stress. Par exemple : quel paramètre de tolérance au froid sera le plus pertinent pour faire un travail de sélection sur le pois fourrager ? comment mettre en place mon test ? Comment fonctionne le métabolisme C4 chez le maïs et quels enseignements en tirer pour la gestion de l’arrosage ? 

Les développements biotechnologiques ont récemment largement rapproché les approches écophysiologiques des approches génétiques. Depuis près de 10 ans, la plupart des travaux sur les mécanismes cellulaires et biochimiques aux stress ont eu pour vocation affichée la possibilité à terme d’arriver à l’amélioration variétale en plaçant la transgénèse comme évidence. Au-delà des débats et des prises de position, il s’agit d’ouvrir les yeux sur ce qui se pratique mondialement dans ces domaines de recherches. D’un point de vue pragmatique et pour caricaturer un peu on pourrait résumer la situation ainsi : l’étude de la tolérance à la déshydratation chez les mousses est passée en quelques années du statut de recherche fondamentale par excellence (et de passe temps d’universitaires passant pour être déconnectés des réalités économiques), à un statut de recherche complètement appliqué. Cette recherche appliquée relève aujourd'hui de l’activité de structures privées de recherches, et aboutit à des brevets qui promettent de rapporter énormément d’argent (cf sociétés Metanomics en Allemagne, et CropDesign en Belgique dans le cadre de la R&D de BASF et Monsanto sur le développement de variétés tolérantes au stress hydrique). On peut multiplier les exemples sur les extrémophiles adaptées aux stress salins, aux métaux lourds ….mais également sur les non-extrémophiles.

Dans les domaines écologiques, également, les biotechnologies permettent de tester des hypothèses de façon particulièrement élégantes. Par exemple, on peut savoir si l’accumulation de tel ou tel métabolite secondaire par une plante limite effectivement les attaques d’un bioagresseur, en faisant appel à des mutants et des lignées de surexpresseurs. 
Classification des mécanismes de tolérance aux contraintes

Levitt a défini les mécanismes de tolérance aux contraintes à partir de la distinction entre  «stress » et « strain ». Il distingue :

· les mécanismes qui permettent à une plante d’éviter le « stress » : on parle alors d’échappement

· les mécanismes qui permettent de tolérer le « stress ». On distingue alors :

· Les mécanismes qui permettent l’évitement du « strain »

· Les mécanismes qui permettent la tolérance au « strain »

Concrètement, il est souvent possible et utile de catégoriser les réponses dans ces différentes catégories. 
Exemples d’échappement :

· Résistance à l’ergot du seigle chez le blé, lié à une différence dans l’ouverture des épillets, conduisant à une impossibilité physique pour les spores de provoquer la contamination. 

· Stratégie des éphémérophytes, plantes dont le cycle de vie est réduit à quelques jours et dont la germination est déclenchée par épisodes pluvieux courts et irréguliers. Les plantes en développement ne sont pas confrontées directement au stress hydrique.

· En France, on cultive du colza d’hiver, semé à l’automne, capable de tolérer les hivers. Au Canada, la rigueur des hivers impose la culture de variétés de colza de printemps, semés au printemps (mais dont les rendements sont inférieurs). Les plantes ne sont pas confrontées directement au froid canadien

Cependant, dans de très nombreux cas, il est permis d’hésiter. A mon sens, une partie des difficultés vient du fait que le « stress » est une notion à deux composantes : force / surface. Autrement dit, on peut éviter le « stress » en évitant la force ou en réduisant la surface : 

� Exemples : nécroses foliaires et racinaires provoquées par la carence en bore. Vous pourrez trouver de nombreux exemples illustrés : http://www.hbci.com/~wenonah/min-def/list.htm


� Faut-il rappeler ici que l’amélioration génétique « conventionnelle » est basée sur l’identification de génotypes naturellement résistants ou tolérants, et sur leur croissement avec des génotypes à fort potentiel agronomique. Ces approches sont toujours au cœur du travail des sélectionneurs, et ont largement précédé l’apparition des techniques de l’ADN. A travers ces croisements entre génotypes apparentés, il est possible d’identifier des loci, voire d’arriver au clonage positionnel de gènes impliqués dans tel ou tel caractère, sans pour autant qu’il ne soit question de transgénèse. 


� On les qualifie d’ailleurs souvent  de « maladies physiologiques », cf le livre « Phytopathologie » de Lepoivre aux éditions De Boeck


� A cet égard, il intéressant de comparer les versions française et anglaise de l’article « plant pathology » sur Wikipedia. La version française prend bien soin d’exclure les maladies physiologiques du périmètre d’étude de la pathologie végétale. Le plus simple dans le cadre d’un concours, est de se référer au livre de Lepoivre qui au contraire va les inclure. 





