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avec le changement climatique, de nombreux facteurs environnementaux sont
modifiés, ce qui affecte fortement la croissance des plantes ainsi que le rendement

des plantes cultivées. si I’'augmentation de la concentration atmosphérique en co,

favorise la photosynthése et la création de biomasse, la hausse des températures et
I'augmentation de la fréquence et de I'intensité des épisodes de sécheresse
perturbent I’homéostasie cellulaire (en ayant des effets sur la composition, les
concentrations et la structure des différents composants et compartiments de la
cellule) et provoquent des réponses adaptatives chez les plantes. ensemble, ces
facteurs affectent la croissance des plantes qui, grace a leur plasticité
phénotypique, mettent en place des réponses a ces contraintes environnementales :
c’'est I’accommodation.

les plantes représentent plus de 80 % de la biomasse terrestre [7] et, en influencant

directement la concentration en co, atmosphérique, jouent un réle fondamental dans le

cycle du carbone [8]. comme elles pzermettent a I’humanité de se nourrir, la question des
conséquences du changement climatique sur la croissance des plantes se pose de
maniére pressante. cet article donne un apercu de la réponse d’une plante a trois
parametres qui évoluent avec le changement climatique : la concentration en co,, la
température et la sécheresse. les interactions entre les différents facteurs ainsi que la

réponse a I’échelle des écosystemes seront également évoquées.

les principaux effets du changement climatique sont connus. la concentration en co,
s’'est déja élevée de 280 a 415 ppm depuis 1880 [9]. les émissions de co, et d’autres gaz
a effet de serre seront responsables d’une augmentation de la température moyenne
pour le siecle a venir de 1 a 4 °c selon les scénarios [10]. a ceci, s’ajoute I'augmentation
de la fréquence et de l'intensité des événements météorologiques extrémes et en
particulier des sécheresses, que I'on définira comme un manque d’eau inhabituel et
suffisamment prononcé pour que la croissance de la plante soit visiblement affectée

[10].

si I’'augmentation de la concentration en co, est uniforme sur I'ensemble du globe, il
n'en sera pas de méme pour les gammes de température et de précipitations, qui
présenteront une variabilité importante selon les zones géographiques a I'horizon 2100
(figure 1). les effets sur les plantes dépendront a la fois du climat et des
caractéristiques des especes cultivées localement. par exemple, le nord de l’europe
verra, du fait d’un réchauffement important, la surface des terres cultivables s’étendre
et pourra introduire de nouvelles cultures, alors que les régions méditerranéennes
seront principalement confrontées a des événements climatiques extrémes et en
particulier a des épisodes plus importants de sécheresse [11].
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les conséquences sur la croissance des plantes de ces trois facteurs - la concentration
en co, atmosphérique, la température et la sécheresse - seront détaillées ici de maniere
indépendante, puisque la majorité des études considere I’effet d’un seul de ces
parametres, modifié en laboratoire. ces études ont été réalisées principalement sur la
plante modeéele arabidopsis thaliana (voir par exemple la figure 3) et sur des plantes
cultivées (en particulier le soja, le coton, le mais, le riz et le blé, figure 8 pour un
exemple).

1. 'augmentation de la concentration en co,

favorise le meétabolisme carboné et la
croissance

1.1. conséquences métaboliques et moléculaires:

I’assimilation du co, atmosphérique renforcée

I’augmentation de la concentration de co, atmosphérique influence directement le
métabolisme carboné. en effet le co, est alors plus disponible a I'intérieur des cellules
pour I’enzyme rubisco (ou ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygénase), I’enzyme
qui initie I’assimilation du carbone atmosphérique au cours de la photosynthese. le co

est donc assimilé en plus grande quantité [12]. cependant, I'assimilation du co

A2
5 he croit
pas linéairement avec lI’augmentation de sa concentration atmosphérique : d’autres
facteurs limitants interviennent a de hautes concentrations, a savoir la capacité a
régénérer le rubp ainsi que celle d’utiliser les trioses phosphate pour produire du

saccharose ou de I’amidon (figure 2) [13]. sur le long terme, de fortes concentrations en
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rubisco produite [13].
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par ailleurs, I"'augmentation de la rubisco (assimilation du

carbone) se fait au détriment de son réle dans la photorespiration (réaction métabolique

I’activité carboxylase de

qui commence par |'assimilation de o, par la rubisco) [8]. bien que la photorespiration
soit souvent un facteur limitant pour la croissance, sa diminution peut avoir des effets
causant ainsi

négatifs sur la tolérance aux stress et sur le métabolisme azoté, une

réduction du taux de protéines de certaines cultures [8,13,14].

de plus, le co, intervient dans des voies de signalisation. une concentration élevée en
co, modifie I'activité des canaux ioniques des membranes cellulaires et entraine ainsi
une réduction de I'ouverture des stomates et donc de leur conductivité (figure 3c). la
transpiration est ainsi limitée, ce qui entraine une économie des ressources en eau du
[13].

le métabolisme carboné, en

sol, mais Ilimite aussi le refroidissement de la plante une réponse

transcriptionnelle est également observée et modifie
stimulant les voies d’assimilation du carbone via la photosynthése notamment (figure 5)
[12].

1.2. conséquences morphologiques : croissance favorisée

et meilleurs rendements

I’assimilation du carbone accrue par la photosynthése est associée sans surprise a une

augmentation de la biomasse : les feuilles sont plus grandes, les tiges sont plus

nombreuses [12]. |la biomasse des racines augmente ainsi que le ratio racine/tige. en
particulier pour les espéces agricoles, latérales sont mises en

place et la croissance des racines s’effectue dans des couches plus superficielles du sol

davantage de racines

(figures 3a et 3b ; figure 9, panel sur le coz) [12].
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figure 3 - effet de différentes
concentrations en co2 sur la
croissance et les stomates chez
arabidopsis thaliana
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le développement reproductif est de méme favorisé. le rendement est augmenté dans de
nombreuses espeéces agricoles du fait de I’'augmentation du nombre de fleurs et de
graines tout comme de la masse des graines, ainsi que par un allongement de la phase
de développement végétatif et une sénescence retardée [12,13].

il faut cependant noter que la qualité nutritive des récoltes diminue, d’une part a cause
d’une concentration plus faible en fer et en zinc [12] et d’autre part suite a la réduction
du taux de protéines. nous avons en effet déja mentionné les conséquences associées a
la diminution de la photorespiration. plus généralement le métabolisme azoté est affecté
par I'augmentation de la concentration en co, du fait, entre autres, d'une assimilation
réduite des nitrates [14].

2. la hausse des températures affecte de
nombreux processus cellulaires et
morphologiques

du fait de I’agitation thermique qu’elle génére, la température intervient dans toutes
les réactions biochimiques des cellules. de plus, beaucoup d’enzymes ont une activité
dépendant de la température. la température est donc un facteur clé dans le
développement des plantes. elle favorise les réactions biochimiques et le développement
jusqu’a un optimum, au-dela duquel une augmentation de la température est défavorable
au développement (figure 4). c’est ce que I’on appelle le stress thermique. bien
évidemment les effets dépendent d’une part des caractéristiques de la hausse de
température (intensité, durée, vitesse d’augmentation) et de celle de la plante (en
fonction de I’espéce en particulier s’il s’agit d’une plante c3 ou c4, du cultivar, du stade
de développement et de la valeur de son optimum de température) [12,15,16].
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lorsque I’élévation de température intervient dans une gamme de température en
dessous de I'optimum de croissance, des changements a I’échelle de I’'organisme et des
organes s’opeérent, avec par exemple une croissance plus importante des parties
foliaires [12] ainsi qu’une diminution de la densité et de la conductance des stomates
(figure 9, panel sur la température) [13,16]. les racines deviennent plus longues, plus
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nombreuses et poussent plus en surface, modifiant I’aspect du réseau racinaire [12]. au
niveau du métabolisme, la respiration et la photosynthése sont plus importantes (voir la
figure 5 pour l'effet de la température sur la photosynthese).

la hausse des températures est aussi responsable d’un changement dans la temporalité
des cycles de vie. beaucoup d’espéces fleurissent alors précocement, ce qui peut étre
délétere pour la reproduction car cela diminue la possibilité d’accumuler des ressources
nécessaires pour le développement reproductif [12,16]. le décalage temporel peut
également étre a l’origine d’un probléeéme de synchronisation avec les autres facteurs
abiotiques ou biotiques (comme les pollinisateurs) intervenant dans la reproduction
[17]. I'avancement du début de la floraison peut étre di a un effet direct de la
température sur la vitesse du développement et sur la vernalisation. en particulier, le
réchauffement climatique en cours fait craindre une réduction importante des zones
géographiques présentant des conditions hivernales suffisamment froides pour assurer
la vernalisation, qui est pourtant un préalable indispensable a la floraison des arbres
fruitiers par exemple [12,17].

2.2. le stress thermique perturbe I"homéostasie des
cellules végétales

en plus des transformations évoquées précédemment, le stress thermique affecte plus
fortement le développement reproductif et provoque notamment une inhibition de
I’ouverture des anthéres, de la germination du pollen et de la croissance du tube
pollinique [16].

A

a I’échelle cellulaire, I’homéostasie cellulaire (c’est-a-dire la composition, Iles
concentrations et la structure des différents composants et compartiments de la cellule)
d’une plante soumise a une forte hausse de température (au-dessus de |I'optimum) est
fortement perturbée (figure 9, panel sur la température). tout d’abord
I’évapotranspiration augmente, ce qui conduit a une baisse du potentiel hydrique de la
plante [15]. de plus I’agitation thermique cause une augmentation de la fluidité des
membranes et en conséquence une désorganisation du cytosquelette associé a celles-ci,
ainsi qu’une perturbation des concentrations et des flux ioniques (en particulier
calciques) [15].

par ailleurs de fortes températures peuvent étre la cause de la dénaturation et de
I’agrégation de protéines ainsi que de I’inhibition de leur synthése [15]. des
températures en hausse sont également a I’origine de I'augmentation du stress oxydatif,
notamment via la production de dérivés réactifs de I’'oxygene (molécules oxydantes tres
réactives) toxiques pour la cellule [15,18]. en effet, dans des conditions de stress
thermique, I’activité métabolique est perturbée. par exemple, [I’'inactivation du

photosystéme ii due a la chaleur, inhibe le transport des électrons le long de la chaine
photosynthétique, aboutissant a la formation de dérivés réactifs de I’oxygéne. d’autres
mécanismes de production de ces espéces existent, comme le découplage de la chaine de
transport des électrons mitochondriale, I’activation des nadph oxydases membranaires

ou la production du dérivé h,o0, par I'augmentation de la photorespiration [19,20]. le

2
stress oxydatif est responsable de dégradations des structures cellulaires pouvant aller

jusqu’a la mort cellulaire [21].
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la température affecte fortement le métabolisme. si nous avons vu
qu’une augmentation de température en dessous de l'optimum est
favorable a la respiration et a la photosynthése, lors d’un stress
thermique I’activité des enzymes mitochondriales et chloroplastiques
est diminuée [15,16,18,22]. en particulier I’activité de la rubisco
décroit. en effet, d’une part I’activase de la rubisco est inhibée par de
fortes températures (voir le contréle de I’activité de la rubisco, figure

2) et d’autre part la spécificité de la rubisco pour le co, diminue a la

2
faveur d’une plus grande assimilation de I'o2 (figure 6). ce phénomeéne

entraine une photorespiration plus importante, qui est encore

accentuée par le fait que la diminution de la solubilité du co, avec

2
I’augmentation de température est plus forte que celle de I'o2 (figure

7) [13,15].
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figure 7 - solubilité comparée
de 1’02 et du co2 dans I’eau en
fonction de la température
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un stress thermique est également responsable de changements dans la structure des
organites. la photosyntheése diminue du fait de la sensibilité du photosystéeme ii a la
photo-oxydation [18] et a la température [15,16] et la chaine de transport des électrons
est alors plus lente (figure 5 pour I’influence de Ila température sur le taux
photosynthétique).

2.3. mécanismes d’accommodation face a un stress
thermique

les plantes posséeédent des mécanismes de protection et de réparation permettant de
faire face aux dangers des hautes températures. pour lutter contre la dénaturation des
protéines, les plantes produisent des protéines de choc thermique (en particulier la
classe des hsp70 pour heat shock protein 70) qui ont notamment un rdole de protéines
chaperonnes [12,15,23].

les structures cellulaires sont de plus protégées par la production de métabolites
secondaires. par exemple, I’activité plus intense de I’enzyme pal (phenylalanine
ammonia lyase) permet d’augmenter la production de composés phénoliques. de méme
les caroténoides protégent les structures cellulaires (par exemple la zéaxanthine
protege les lipides des dégats causés par I|’oxydation), tout comme la production
d’isopréne protége le photosysteme ii [15,23]. d’autres antioxydants, comme les
enzymes superoxyde dismutase (sod) ou ascorbate peroxydase (apx), permettent de
réduire directement la concentration de dérivés réactifs de I’oxygéne [15].

I’accumulation de solutés, comme la glycine bétaine ou la proline, permet de restaurer
I’équilibre osmotique et le potentiel hydrique des cellules [15]

A

afin de permettre la réalisation de ces adaptations a [I’échelle cellulaire et les
changements morphologiques décrits ensuite, la signalisation est modifiée en réponse a
un stress thermique. cela concerne la signalisation hormonale, avec notamment une
augmentation de la production d’acide abscissique [15], des modifications de I’activité
transcriptionnelle [16] ainsi que I’activation de cascades de signalisation [15,23].

il est important de noter que si la température atmosphérique agit sur la température de
la plante via des échanges thermiques, I’état hydrique de la plante est aussi affecté. en
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effet la pression de vapeur de I’eau dans I’air diminue en cas de chaleur importante, ce
qui augmente le gradient de potentiel hydrique entre le sol et I’'air et par conséquent
accentue l’évapotranspiration de la plante, dont la réserve d’eau diminue alors. les
effets spécifiques au stress hydrique sont abordés dans la suite de cet article.

3. augmentation et intensification des périodes
de sécheresse

les épisodes de sécheresse entrainent une faible humidité du sol ainsi qu’un faible
potentiel hydrique des parties aériennes de la plante, il y a donc une forte perte d’eau
par évapotranspiration, ce qui est dommageable a la croissance de la plante (en
particulier des parties foliaires) et a Il'intégrité de ses tissus [12,24]. les signes
caractéristiques d’une plante souffrant de la sécheresse sont en effet des feuilles peu
rigides, tombantes ou enroulées.

3.1. effets cellulaires et moléculaires : arrét de Ila
croissance et limitation de la photosynthese

le manque d’eau peut occasionner des modifications physiologiques, moléculaires et des
dégats sur la plante. la diminution de la quantité d’eau dans la plante peut entrainer
une baisse de la pression de turgescence (a I'origine de I’aspect « flasque » des feuilles)
et par conséquent une baisse de la croissance des cellules [24]. la sécheresse est en
effet associée a un arrét de la croissance, tout d’abord lié a un arrét de I’élongation des
cellules par diminution de la pression de turgescence et, lorsque la sécheresse
s’intensifie, a I’arrét de la photosyntheése [25].

la sécheresse est également responsable d’une augmentation de la production des
dérivés réactifs de I’'oxygeéne dans les cellules et donc des dégats dus au stress oxydatif
[24], par exemple au niveau des photosystémes, ce qui limite la photosynthése [26]. de
plus la fermeture des stomates limite les échanges gazeux et donc I'assimilation du co
ce qui augmente la photorespiration.

2'

la déshydratation entraine enfin une altération de la structure des membranes, de leur
composition et de I'agencement des lipides, ce qui affecte leur fonctionnement et en
particulier modifie leur perméabilité [26,27].

3.2. conséquences morphologiques et fonctionnelles

la plante dispose de mécanismes lui permettant de limiter la perte d’eau par les parties
aériennes et de maximiser le captage d’eau, afin de rendre son bilan hydrique moins
négatif.

sur une courte échelle de temps, les stomates jouent un role essentiel pour la régulation
des flux d’eau et se ferment en cas de déficit hydrique (suite a une diminution de la
turgescence des cellules de garde et a lI'augmentation de la concentration en acide
abscissique) [24,26].

si certains mécanismes de régulation progressive des surfaces d’échanges peuvent se
mettre en place, ils ne peuvent intervenir que dans le cas d’une sécheresse progressive
et d’une intensité limitée. ces mécanismes correspondent a la limitation de I’expansion
des feuilles, un enroulement des feuilles ou une sénescence anticipée [12,24,26].
certaines plantes produisent également des trichomes qui, en réduisant les flux d’air et
d’eau ainsi que I'absorption de la lumiere (et donc la chaleur qui en résulte), limitent
I’évapotranspiration [24]. a contrario, le systeme racinaire est renforcé pour optimiser



I’Tacquisition et la conservation de la ressource la plus limitante : I'eau [12]. en effet,
lorsque les conditions ne sont pas trop drastiques, la croissance des racines est
maintenue voire augmentée, le nombre de racines latérales augmente et les racines
poussent plus en profondeur (du fait de la modification du gravitropisme et de la
signalisation par I’auxine) [12].

le développement reproductif est également affecté par la sécheresse, avec par exemple
un ralentissement de la floraison et une perte de viabilité du pollen [12] (figure 9, panel
sur la sécheresse). la réduction du développement reproductif est associée a une baisse
de productivité et de rendement agricole (voir figure 8 pour un exemple sur le blé et le
riz).

figure 8 - méta-analyse de
I’effet de la sécheresse sur les
traits agronomiques du riz et
du blé
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3.3. les stratégies face a la sécheresse

A

face a la sécheresse, trois grands types de stratégies adaptatives s’observent chez les
plantes : échappement, évitement et tolérance. une stratégie adaptative est un
ensemble interconnecté d’adaptations, qui favorise la croissance et la reproduction face
a un stress donné.

la stratégie d’échappement s’observe principalement chez des espéces annuelles, qui
présentent alors un développement concentré hors des périodes de sécheresse. cela se
fait principalement par une floraison précoce et un développement reproductif rapide
avant la période de sécheresse [12,24].

chez d’autres plantes, une stratégie d’évitement de la déshydratation est observée. ces
plantes présentent les mécanismes de limitation de I’évapotranspiration précédemment
évoqués : un systéme racinaire renforcé, avec des racines profondes, pour augmenter le
captage d’eau ainsi que des feuilles présentant des adaptations limitant les échanges
d’eau (petite surface ou enroulement des feuilles, cuticule renforcée, présence de
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trichomes) [12,24]. ainsi, ces plantes conservent, malgré la sécheresse, un contenu en
eau équivalent a celui des périodes humides.

enfin, certaines plantes subissent le stress et donc une perte en eau, mais sont capables
d’y résister (stratégie de tolérance). ces plantes produisent diverses molécules
(sorbitol, glycine bétaine, etc.) pour réduire la présence des dérivés réactifs de
I’'oxygéne, maintenir I’équilibre osmotique et protéger I’intégrité structurelle de la
cellule [24,26]. ces changements sont bien évidemment accompagnés d’une modification
de la régulation transcriptionnelle. par exemple I’expression des génes de signalisation
de I'acide abscissique augmente dans les feuilles, ainsi que I|’expression de ceux
associés au métabolisme de la proline et aux modifications des composés de la paroi
[12]. tout particulierement, la régulation de I’expression et de la localisation des
aquaporines est essentielle a la résistance a la sécheresse [29].

4. interactions entre les différents facteurs

les effets décrits précédemment sont ceux observés dans des systémes expérimentaux
ou les parametres (concentration en co,, température, stress hydrique) sont contrélés
individuellement. or les quelques études réalisées en perturbant plusieurs facteurs en
méme temps, comme c’est le cas pour le changement climatique, montrent des
interactions entre les différents facteurs. par exemple, dans des conditions élevées de
co,, les rendements du soja augmentent. mais si I’on effectue la méme expérience dans
des conditions de sécheresse, la hausse du rendement due au co, devient tres faible. et

N

il en est de méme si I’'on combine les effets de la température a ceux du co, [12].

une autre limitation est que les plantes ne sont jamais seules dans leur écosysteme et il
faut tenir compte de leurs interactions avec le reste de la biocénose. par exemple, une
hausse des températures rend souvent les plantes plus sensibles aux pathogénes [16].
et si I’'on combine différents facteurs et les différents organismes de I'’écosystéme, on

peut par exemple s’apercevoir que, chez le soja, une augmentation du co, renforce la

2
présence des nodosités uniquement en période de sécheresse [12].

les composantes abiotiques de |I’écosystéme sont également a prendre en compte. ainsi
I’augmentation de I’assimilation de carbone associée a une hausse du co, atmosphérique
ne s’observe que lorsque les quantités de nutriments et d’eau disponibles sont
suffisantes [13].

5. conclusion

les modifications de la croissance des plantes abordées dans cet article correspondent
principalement a des réponses réversibles et a court terme des végétaux face aux
changements de leur environnement. ces accommodations se réalisent dans les limites
de la plasticité phénotypique des espéces. cependant, sur le long terme, le changement

N

climatique est a I’origine de nouvelles pressions de sélection et donc de modifications
de la composition génétique des écosystémes et de la biodiversité [30,31]. ces pressions

A

de sélection aboutiront a sélectionner des adaptations aux changements de

concentration en co,, température et quantité d’eau disponible, ou a une extinction des

2'
especes si les changements sont trop brutaux.
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