
Le  maïs  est  également  une  culture  industrielle  à  l’échelle  mondiale,  contribuant  à  83 %  de  sa  production  pour  être  utilisée  

dans  les  industries  de  l’alimentation  animale,  de  l’amidon  et  des  biocarburants.  Le  maïs  nécessite  une  fertilisation  azotée  

importante  pour  atteindre  une  croissance  et  un  rendement  optimaux.  Les  plants  de  maïs  sont  très  sensibles  aux  stress  liés  à  

la  chaleur,  à  la  salinité  et  à  la  sécheresse  et  nécessitent  des  méthodes  innovantes  pour  atténuer  les  effets  néfastes  des  stress  

environnementaux  et  réduire  l’utilisation  d’  engrais  chimiques.  Cette  revue  résume  notre  compréhension  actuelle  des  

interactions  bénéfiques  entre  les  plants  de  maïs  et  des  microbes  spécifiques.  Ces  microbes  bénéfiques  améliorent  la  résilience  

des  plantes  au  stress  et  augmentent  la  productivité.  Par  exemple,  ils  régulent  le  transport  des  électrons,  régulent  négativement  

la  catalase  et  régulent  positivement  les  antioxydants.  Nous  examinons  également  le  rôle  des  rhizobactéries  favorisant  la  

croissance  des  plantes  (PGPR)  dans  l'amélioration  de  la  tolérance  au  stress  du  maïs.  De  plus,  nous  explorons  l’application  

de  ces  microbes  dans  la  production  de  maïs  et  identifions  les  principales  lacunes  dans  les  connaissances  qui  doivent  être  

comblées  pour  utiliser  pleinement  le  potentiel  des  microbes  bénéfiques.

Le  maïs  (Zea  mays  L.)  est  l'un  des  principaux  aliments  de  base  dans  le  monde,  avec  le  blé  et  le  riz.
Il  est  donc  crucial  et  passionnant  de  comprendre  les  mécanismes  des  interactions  plantes­microbes.
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De  plus,  les  cultures  de  maïs  sont  extrêmement  sensibles  aux  stress  liés  à  la  chaleur,  à  la  salinité  et  à  la  sécheresse.

Le  maïs  (Zea  mays  L.),  aux  côtés  du  blé  et  du  riz,  constitue  l'un  des  principaux  aliments  de  base  dans  le  
monde,  avec  une  production  mondiale  de  1  147,7  millions  de  tonnes  en  2020  [1].
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Résumé :  Les  microbes  bénéfiques  sont  essentiels  pour  améliorer  l'adaptation  et  la  croissance  des  cultures  sous  divers  

stress.  Ils  améliorent  l'absorption  des  nutriments,  améliorent  les  réponses  immunitaires  des  plantes  et  aident  les  plantes  à  

tolérer  des  stress  tels  que  la  sécheresse,  la  salinité  et  la  chaleur.  Le  potentiel  de  rendement  de  toute  culture  est  

considérablement  influencé  par  les  microbiomes  associés  et  leur  potentiel  à  améliorer  la  croissance  dans  différents  environnements  stressants.
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1.  Introduction

Le  maïs  est  devenu  une  culture  industrielle  de  premier  plan  à  l’échelle  mondiale,  avec  83  %  de  sa  
production  destinée  aux  industries  de  l’alimentation  animale,  de  l’amidon  et  des  biocarburants.  Parmi  les  
125  pays  en  développement,  environ  75  considèrent  le  maïs  comme  une  culture  de  base,  contribuant  à  
70  %  de  la  production  mondiale  de  maïs  provenant  de  ces  pays  [2].  Le  maïs  est  une  culture  gourmande  
en  azote  qui  nécessite  une  quantité  importante  de  fertilisation  azotée  pour  atteindre  une  croissance  et  un  
rendement  optimaux,  en  particulier  pendant  ses  stades  végétatifs  et  précoces  de  reproduction,  qui  sont  
plus  sensibles  aux  besoins  en  azote.  Un  apport  insuffisant  d’azote  au  cours  de  ces  phases  limite  le  
développement  des  plantes,  réduit  l’efficacité  photosynthétique  et,  finalement,  diminue  le  rendement  en  grains  [3,4].

Le  rendement  mondial  du  maïs  devrait  diminuer  de  20  à  40  %  dans  un  scénario  de  réchauffement  de  2  ◦C  
et  de  40  à  60  %  dans  un  scénario  de  réchauffement  de  4  ◦C  [5].  La  variabilité  de  la  production  mondiale  de  
maïs  entre  1980  et  2013  peut  être  attribuée  au  stress  thermique  et  à  la  sécheresse  [5].  Le  stress  dû  à  la  
salinité  exacerbe  encore  les  problèmes  en  diminuant  le  taux  de  germination  du  maïs.  Il  provoque  un  stress  
osmotique,  inhibant  l'absorption  d'eau  par  les  graines,  retardant  ainsi  la  germination  [6].  En  stress  de  salinité,  le
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2.  Stress  abiotiques  et  leur  impact  sur  la  productivité  des  cultures

Ces  microbiomes  comprennent  des  bactéries,  des  champignons,  des  nématodes,  des  archées  et  des  virus  qui  
habitent  différentes  parties  des  plantes.  Ces  parties  comprennent  la  rhizosphère  (sol  entourant  les  racines),  la  
phyllosphère  (parties  aériennes  comme  les  feuilles  et  les  tiges),  l'endosphère  (tissus  internes)  et  la  spermosphère  
(surfaces  des  graines)  [11,12].  Les  interactions  bénéfiques  plante­microbien  affectent  de  manière  significative  la  
croissance  et  le  développement  des  plantes  et  atténuent  les  stress  environnementaux  [13,14].  Les  plantes  sont  
intimement  associées  aux  microbes  au  cours  de  leur  croissance  et  de  leur  survie ;  ils  jouent  un  rôle  important  dans  
la  disponibilité  et  l'absorption  des  nutriments  par  les  plantes  et  dans  la  tolérance  au  stress  des  plantes  [15].

Outre  les  stress  abiotiques,  entre  6  %  et  19  %  de  la  production  mondiale  de  maïs  est  perdue  chaque  année  à  
cause  des  dommages  causés  par  les  insectes  et  autres  herbivores.  Les  principaux  ravageurs  du  maïs  sont  les  
pucerons  des  feuilles  (Rhopalosiphum  maidis),  les  thrips  (Frankliniella  williamsi)  [9],  la  légionnaire  d'automne  
(Spodoptera  frugiperda),  les  vers­gris  noirs  (Agrotis  ípsilon),  le  ver  de  la  capsule  du  coton  (Helicoverpa  armígera),  
le  ver  de  l'épi  du  maïs  (Helicoverpa  zea). )  [10],  le  foreur  des  tiges  (Elasmopalpus  lignosellus)  et  la  chenille  
légionnaire  (Spodoptera  spp.).

Pour  répondre  à  la  forte  demande  de  consommation  de  maïs,  ils  sont  souvent  cultivés  dans  des  zones  
arides  où  le  maïs  peut  subir  un  stress  lié  à  la  sécheresse.  Le  cycle  de  vie  du  maïs  comporte  différentes  étapes  de  
croissance  distinctes,  notamment  l'émergence  et  le  développement  des  plantules,  la  croissance  végétative,  la  
floraison  et  la  pollinisation,  le  remplissage  des  grains  et  la  maturation.  La  sécheresse  et  les  températures  élevées  
peuvent  avoir  un  impact  négatif  sur  les  cultures  de  maïs  tout  au  long  de  ces  stades  de  croissance,  avec  les  effets  
les  plus  significatifs  pendant  les  stades  végétatifs  et  de  remplissage  des  grains  et  lorsque  les  plantes  atteignent  le  
stade  de  la  huitième  feuille  [18].  Dans  les  régions  où  l’eau  est  rare  pendant  la  saison  de  croissance,  la  production  
de  maïs  peut  diminuer  jusqu’à  15  %  [19].  Dans  les  principales  régions  productrices  de  maïs  de  Chine,  environ  60  
%  des  cultures  sont  confrontées  à  un  stress  hydrique  et  thermique,  entraînant  une  réduction  de  30  %  du  rendement  annuel  [20].

Les  microbiomes  végétaux  sont  des  micro­organismes  qui  vivent  dans  et  autour  des  plantes,  formant  un  
écosystème  microbien  complexe,  et  peuvent  jouer  un  rôle  important  dans  la  croissance  et  le  développement  des  plantes.

l'accumulation  de  Na+  entre  en  compétition  avec  K+ ,  conduisant  à  une  inhibition  de  la  synthèse  protéique  [7].  Ce  
stress  provoque  une  toxicité  ionique,  une  génération  d’espèces  réactives  de  l’oxygène  (ROS)  et  un  stress  osmotique  [8].
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De  même,  différentes  études  ont  montré  qu'une  augmentation  de  température  de  6  ◦C  au­dessus  de  35  ◦C  pendant  
3  jours  pendant  la  période  d'apparition  des  soies  réduisait  le  rendement  de  13  %  aux  USA  [21] ;  une  température  
de  33  à  36  ◦C  pendant  les  phases  de  pré­  et  post­floraison  a  réduit  le  rendement  de  10  à  45  %  chez  Ar­gentina  
[22] ;  et  chaque  degré  supérieur  à  30  ◦C  au  stade  de  reproduction  diminuait  le  rendement  de  1  à  1,7  %  en  Afrique  
[23].  Toutefois,  la  perspective  la  plus  inquiétante  est  celle  de  l’avenir.  Avec  le  changement  climatique  en  cours  et  
l’évolution  des  conditions  météorologiques  à  l’échelle  mondiale,  les  stress  hydriques  et  thermiques  devraient  
diminuer  l’approvisionnement  mondial  en  maïs  de  15  à  20  %  par  an  [18].  Des  températures  élevées  dépassant  35  
◦C  peuvent  entraver  la  reproduction  et  la  croissance  végétative  de  la  culture  de  maïs,  depuis  la  germination  des  
graines  jusqu'au  remplissage  des  grains,  l'étape  finale  [24].  Parallèlement,  lorsque  le  maïs  est  confronté  à  des  
stress  hydriques  et  thermiques  pendant  ses  phases  de  reproduction,  il  devient  encore  plus  vulnérable  [25].  L'impact  
du  stress  dû  à  la  sécheresse  sur  le  maïs  comprend  une  surface  foliaire  réduite,  une  faible  efficacité  d'utilisation  de  
l'eau,  une  moindre  absorption  des  nutriments,  une  diminution  de  l'efficacité  photosynthétique,  une  accumulation  
réduite  de  biomasse  et  une  productivité  moindre.  Des  études  ont  montré  que  le  stress  hydrique  pendant  la  croissance  végétative  peut

Des  études  ont  rapporté  la  présence  de  rhizobactéries  favorisant  la  croissance  des  plantes  provenant  de  la  plante  
indigène  Ceanothus  velutinus,  qui  contient  plusieurs  rhizobactéries  possédant  des  caractéristiques  favorisant  la  
croissance  des  plantes  telles  que  la  production  d'IAA,  de  sidérophore,  de  protéase,  de  catalase,  la  capacité  de  
fixer  l'azote  et  la  solubilisation  du  phosphate  [16 ].  De  plus,  l'inoculation  du  sol  natif  de  Ceanothus  velutinus  avec  
un  mélange  de  propagation  a  amélioré  la  propagation  par  bouture,  et  les  isolats  producteurs  d'IAA  de  la  rhizosphère  
ont  favorisé  la  croissance  d'Arabidopsis  (17).  Il  est  donc  crucial  d’explorer  comment  les  microbiomes  végétaux  
peuvent  améliorer  le  rendement  du  maïs  et  l’aider  à  résister  à  différents  stress  biotiques  et  abiotiques.  Cette  revue  
se  concentre  sur  les  interactions  bénéfiques  plante­microbe  dans  le  maïs  pour  améliorer  le  rendement  et  atténuer  
les  stress  environnementaux.  L’objectif  est  d’identifier  de  nouvelles  stratégies  à  fort  potentiel  de  mise  en  œuvre  
pour  renforcer  l’économie  agricole  et  répondre  à  la  demande  de  pratiques  atténuant  les  effets  de  la  sécheresse  et  
d’autres  facteurs  de  stress  dans  la  production  de  maïs.  Mettre  l’accent  sur  la  relation  entre  le  maïs  et  son  
microbiome  offre  un  domaine  de  recherche  prometteur  pour  augmenter  la  productivité  et  le  rendement.
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De  plus,  même  quelques  jours  de  stress  dû  à  la  sécheresse  pendant  la  pollinisation/fertilisation  peuvent  entraîner

décrit  sur  la  figure  1B.

ou  des  feuilles  à  six  épis,  contribuant  principalement  à  la  biomasse  végétale.  Cependant,  le  stress  dû  à  la  sécheresse  peut  
réduire  la  taille  des  feuilles  et  ralentir  la  croissance  des  cultures  [28].

Le  fait  que  le  maïs  soit  exposé  au  stress  thermique  au  stade  12  feuilles  réduit  la  production  de  pollen,  la  teneur  en  
germinazéatine,  la  teneur  en  acide  salicylique  et  la  taille  des  panicules  [31].

Températures  plus  élevées  aux  stades  de  reproduction,  comme  la  panicule,  la  pollinisation  et  le  grain

activité  antioxydante  et  régulation  stomatique,  et  (D)  mécanismes  de  tolérance  au  stress  biotique  tels  que

le  stade  d'anthèse  de  la  culture  du  maïs  entraîne  une  croissance  réduite  [30].  De  même,  l'exposition  du  maïs  au  
stress  thermique  au  stade  12  feuilles  réduit  la  production  de  pollen,  le  taux  de  germination,

13%.  L'étude  de  Hussain  et  al.  [20]  sur  deux  hybrides  de  maïs,  Xida  319  et  Xida  889,  soumis  à  un  stress  thermique,  
ont  observé  une  hauteur  de  plante  réduite,  une  accumulation  de  biomasse  réduite  et

diminution  du  rendement.  Un  stress  thermique  accru  réduit  l’efficacité  de  l’utilisation  de  la  lumière  dans  les  plants  de  
maïs,  conduisant  ainsi  à  une  dégradation  de  la  chlorophylle.  De  plus,  une  augmentation  de  la  température  pendant

formation  de  panicules/épis  [26].  Un  stress  de  sécheresse  prolongé  avant  la  floraison  peut  diminuer  la  feuille ,  retardant  l’émergence  des  soies  et  la  floraison  et  entraînant  une  diminution  globale  du  rendement  de  15  à  25  %  [27].

Le  stress  salin  fait  partie  des  nombreux  stress  abiotiques  affectant  la  croissance  et  le  rendement  du  maïs.  Augmenté

la  croissance  végétative  peut  diminuer  le  taux  de  croissance,  diminuer  le  développement  du  système  racinaire,  favoriser  et  affecter  la  distribution  du  CO2.  Une  brève  période  de  pénurie  d’eau  peut  entraîner  une  réduction  de  28  à  32 %

diminuer  le  taux  de  croissance,  diminuer  le  développement  du  système  racinaire,  prolonger  la  phase  végétative,

conductance  et  des  pigments  photosynthétiques,  perturbation  de  l'activité  des  enzymes  cytosoliques  et  altération  
des  enzymes  de  fixation  du  carbone  [33,34].  Dans  une  étude  de  Kaya  et  al.  [35],  en  appliquant  des  enzymes  de  fixation  du  carbone  [33,34].  Dans  une  étude  de  Kaya  et  al.  [35],  en  appliquant  une  concentration  en  sel

la  pollinisation/fertilisation  peut  conduire  à  une  formation  anormale  d'embryons  et  moins  de  grains  par  pollinisation  est  associé  à  
une  diminution  significative  de  la  nouaison  des  grains  [27].  La  photosynthèse  primaire .  Le  stress  dû  à  la  sécheresse  avant  et  après  la  
pollinisation  est  associé  à  une  baisse  significative  de  l'activité  thétique  des  plants  de  maïs  sur  leurs  feuilles  à  cinq  ou  six  épis,  
contribuant  principalement  à

taille  et  la  distance  internodale,  retardant  l'émergence  de  la  soie  et  la  formation  des  panicules  et  résultant  en  un  15–

taux  de  concentration,  teneur  en  zéatine,  teneur  en  acide  salicylique  et  taille  des  pompons  [31].

ont  montré  une  réduction  de  11,3%  du  rendement  en  grains  de  maïs  dans  un  sol  argileux  soumis  à  un  stress  salin.  Un

prolongent  la  phase  végétative  et  affectent  la  distribution  du  CO2.  Une  brève  période  de  pénurie  d'eau  peut  affecter  le  poids  sec  pendant  la  croissance  végétative  et  66  à  93  %  pendant  la  formation  des  panicules/épis  [26].

réduire  le  taux  de  photosynthèse  en  réduisant  la  taille  des  feuilles  de  l'épi  et  en  ralentissant  la  croissance  des  cultures  [28].

concentration  en  sel  de  100  mM  de  NaCl  pendant  la  phase  de  reproduction  du  maïs  réduit  le  grain  de  100  mM  de  NaCl  pendant  la  phase  de  reproduction  du  maïs  réduit  le  poids  et  le  rendement  du  grain

conduire  à  une  réduction  de  28  à  32  %  du  poids  sec  pendant  la  croissance  végétative  et  de  66  à  93  %  pendant  la  sécheresse.  Un  stress  de  sécheresse  prolongé  avant  la  floraison  peut  diminuer  la  taille  des  feuilles  et  la  distance  internodale,

poids  et  rendement  de  8%  et  25%,  respectivement.  De  même,  une  étude  de  Katerji  et  al.  [36]

dans  l'ensemble  du  noyau  [27].  La  principale  activité  photosynthétique  des  plants  de  maïs  se  produit  dans  leur  biomasse  
composée  de  cinq  plantes.  Cependant,  le  stress  dû  à  la  sécheresse  peut  diminuer  le  taux  de  photosynthèse  en  réduisant

En  raison  du  stress  thermique,  on  a  observé  une  réduction  de  la  hauteur  des  plantes,  une  diminution  de  l'accumulation  de  
biomasse  et  une  diminution  du  rendement.  Un  stress  thermique  accru  réduit  l’efficacité  de  l’utilisation  de  la  lumière  dans  le  maïs

stress  et  toxicité  ionique  [32].  Cette  réduction  de  la  croissance  est  suivie  d'une  diminution  des  pigments  stomatiques  et  

photosynthétiques,  d'une  perturbation  de  l'activité  des  enzymes  cytosoliques  et  d'une  altération  de

le  stress  otique  est  décrit  dans  la  figure  1B.

une  augmentation  de  la  température  saisonnière  moyenne  de  1  °C  peut  réduire  de  3  à  3  le  rendement  économique  du  maïs.

Diminution  globale  du  rendement  de  25 %  [27].  De  plus,  même  quelques  jours  de  stress  dû  à  la  sécheresse  lors  d’  une  formation  
anormale  d’embryons  et  moins  de  grains  par  plante.  Stress  dû  à  la  sécheresse  avant  et  après

Le  stress  salin  fait  partie  des  nombreux  stress  abiotiques  affectant  la  croissance  et  le  rendement  du  maïs.  La  

concentration  en  sel  réduit  la  hauteur  et  la  biomasse  des  plantes  en  raison  du  stress  osmotique  élevé  et

L'augmentation  de  la  concentration  en  sel  interfère  avec  la  capacité  du  plant  de  maïs  à  absorber  les  ions  nitrate.  La  concentration  interfère  avec  la  capacité  du  plant  de  maïs  à  absorber  les  ions  nitrate  en  raison  de  la

1002
3

Appl.  Microbiol.  2024,  4  Requ.  
Microbiol.  2024,  4,  POUR  EXAMEN  PAR  LES  PAIRS

plantes,  entraînant  ainsi  une  dégradation  de  la  chlorophylle.  De  plus,  l’augmentation  de  la  température  
pendant  la  phase  d’anthèse  de  la  culture  du  maïs  entraîne  une  croissance  réduite  [30].  De  même,  l'exposition

une  concentration  accrue  de  sel  réduit  la  hauteur  et  la  biomasse  des  plantes  en  raison  de  la  forte  toxicité  
des  ions  osmotiques  [32].  Cette  réduction  de  la  croissance  est  suivie  d'une  diminution  de  la  conductance  stomatique

par  les  stress  abiotiques  et  biotiques,  (C)  les  mécanismes  de  tolérance  aux  stress  abiotiques  dont  osmotiques  par  les  stress  abiotiques  et  biotiques,  (C)  les  mécanismes  de  tolérance  aux  stress  abiotiques  dont  l'ajustement  osmotique,

Figure  1.  Un  aperçu  des  plants  de  maïs  montrant  (A)  un  plant  de  maïs  sain,  (B)  un  plant  de  maïs  affecté  Figure  1.  Un  aperçu  des  plants  de  maïs  montrant  (A)  un  plant  de  maïs  sain,  (B)  un  plant  de  maïs  affecté

activation  des  protéines  liées  à  la  pathogenèse  et  des  barrières  structurelles.

le  remplissage,  peut  diminuer  la  qualité  du  grain  de  maïs.  Une  étude  d'Izaurralde  et  al.  [29]  suggère  qu’une  
augmentation  de  la  température  saisonnière  moyenne  de  1  ◦C  peut  réduire  le  rendement  économique  du  maïs  de

de  8%  et  25%  respectivement.  De  même,  une  étude  de  Katerji  et  al.  [36]  ont  montré  un  taux  de  11,3 %

3  à  13  %.  L'étude  de  Hussain  et  al.  [20]  sur  deux  hybrides  de  maïs,  Xida  319  et  Xida  889,

Des  températures  plus  élevées  aux  stades  de  reproduction,  comme  la  panicule,  la  pollinisation  et  le  
remplissage  des  grains,  peuvent  diminuer  la  qualité  des  grains  de  maïs.  Une  étude  d'Izaurralde  et  al.  [29]  suggère  que

réduction  du  rendement  en  grains  de  maïs  dans  des  sols  argileux  soumis  à  un  stress  salin.  Une  augmentation  du  sel

en  raison  de  l’action  antagoniste  entre  les  ions  chlorure  et  nitrate  [37].  L'effet  de  l'action  abi­antagoniste  entre  les  ions  chlorure  et  nitrate  [37].  L'effet  du  stress  abiotique  est
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Les  plantes  ont  développé  divers  mécanismes  pour  faire  face  à  divers  stress  abiotiques,  qui  sont

En  réponse  au  stress  dû  à  la  sécheresse,  les  plantes  subissent  diverses  adaptations,  notamment  le  
maintien  d'un  équilibre  hormonal  endogène  [47].  Différents  régulateurs  de  croissance  des  plantes  confèrent  une  
tolérance  à  la  sécheresse,  notamment  les  auxines,  les  cytokinines,  l'acide  abscissique  (ABA),  les  gibbérellines,  
l'acide  salicylique,  les  brassinostéroïdes,  le  jasmonate  de  méthyle,  les  polyamines,  l'éthylène  et  la  zéatine.  Ces  hormones

3.1.  Stress  dû  à  la  

sécheresse  Pour  faire  face  au  stress  dû  à  la  sécheresse,  les  plants  de  maïs  ont  développé  divers  mécanismes  
largement  classés  en  stratégies  de  fuite,  d'évitement  et  de  tolérance  (38).  La  fuite  contre  la  sécheresse  fait  
référence  au  raccourcissement  du  cycle  de  vie  d'une  culture  pour  éviter  le  stress  dû  à  la  sécheresse,  ce  qui  est  
particulièrement  crucial  pendant  les  étapes  de  croissance  reproductrice.  Des  caractères  tels  que  les  jours  précédant  
le  semis,  la  floraison  et  la  maturité  sont  génétiquement  héréditaires,  permettant  des  ajustements  phénologiques  en  
réponse  à  la  disponibilité  de  l'eau  (38).  Le  développement  de  cultivars  à  maturation  précoce  aide  à  échapper  au  
stress  terminal  de  la  sécheresse  [39].  Cependant,  cette  stratégie  peut  réduire  les  rendements,  car  la  durée  de  la  
culture  est  directement  corrélée  au  rendement  [40].  Grâce  à  la  sélection,  les  cultures  ajustent  leur  période  de  
croissance  en  fonction  de  l’humidité  disponible,  complétant  ainsi  leur  cycle  de  vie  avant  le  début  de  la  sécheresse.  
Les  plants  de  maïs  tentent  de  terminer  leur  phase  de  reproduction  avant  que  la  sécheresse  ne  devienne  plus  
répandue.  Le  maïs,  étant  très  sensible  à  la  sécheresse,  bénéficie  considérablement  de  ce  mécanisme  de  fuite  [41].

décrit  ci­dessous  pour  trois  stress  abiotiques  majeurs  chez  le  maïs.

3.  Mécanisme  de  tolérance  au  stress  abiotique  chez  le  maïs

De  plus,  les  systèmes  antioxydants  enzymatiques  et  non  enzymatiques,  notamment  la  superoxyde  dismutase  
(SOD),  la  catalase  (CAT),  la  peroxydase  (POD)  et  l'ascorbate  peroxydase  (APX),  sont  activés  pour  atténuer  les  
dommages  oxydatifs.  Les  régulateurs  de  croissance  comme  l'acide  abscissique  (ABA)  jouent  également  un  rôle  
[20,28].  De  plus,  les  facteurs  de  transcription  (TF)  sont  activés  pour  réguler  l'expression  des  gènes  sensibles  à  la  
sécheresse  et  aux  températures  élevées,  tandis  que  les  protéines  de  stress  comme  les  protéines  de  choc  thermique  
(HSP),  les  protéines  abondantes  d'embryogenèse  tardive  (LEA)  et  les  aquaporines  aident  au  mouvement  de  l'eau  
sous  stress  (41). .
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De  même,  les  antioxydants  sont  des  molécules  qui  protègent  les  plantes  en  éliminant  les  espèces  réactives  
de  l’oxygène,  prévenant  ainsi  les  dommages  oxydatifs.  Ils  forment  un  bouclier  de  défense  contre  le  stress  
oxydatif.  Les  antioxydants  peuvent  être  enzymatiques  ou  non  enzymatiques.  Les  antioxydants  enzymatiques  
comprennent  la  catalase  (CAT),  la  superoxyde  dismutase  (SOD),  la  glutathion  réductase  (GR),  l'ascorbate  
peroxydase  (APX),  la  peroxydase  et  la  polyphénol  oxydase.  Les  antioxydants  non  enzymatiques  comprennent  
l'α­tocophérol,  l'acide  ascorbique,  le  β­carotène,  le  glutathion  et  la  cystéine  (46).  Ces  composants  sont  essentiels  
pour  neutraliser  les  espèces  réactives  de  l’oxygène  et  préserver  la  santé  des  plantes  dans  des  conditions  de  
stress  oxydatif.  Les  hormones  végétales,  également  connues  sous  le  nom  de  régulateurs  de  croissance  des  
plantes  ou  phytohormones,  jouent  un  rôle  essentiel  dans  la  régulation  de  la  croissance  et  du  développement  des  
plantes,  agissant  comme  des  molécules  de  signalisation  qui  déclenchent  la  différenciation  cellulaire  et  
fonctionnent  localement  ou  sont  transportées  vers  des  cibles  distantes.

La  tolérance  à  la  sécheresse  pour  la  combinaison  de  stress  thermique  et  de  sécheresse  implique  le  maintien  
de  la  croissance  et  du  développement  grâce  à  des  adaptations  cellulaires  et  biochimiques.  Outre  le  maintien  
d’une  croissance  physique  moyenne,  la  tolérance  à  la  sécheresse  est  également  associée  à  la  stabilité  des  
rendements  dans  des  conditions  de  stress  hydrique,  un  processus  complexe  dans  lequel  les  cultures  ont  
développé  divers  mécanismes  naturels  pour  s’adapter  et  tolérer  le  stress  hydrique  [44].  Ces  adaptations  
incluent  l'accumulation  d'osmolytes  compatibles  comme  la  proline,  la  glycine  bétaïne,  les  sucres  solubles  et  

divers ,  Ca2+,  Mg2+,  Cl−  et  NO3  −)  pour  soutenir  l'état  hydrique  des  plantes  via  des  ions  inorganiques  (K+ ,  
Na+  ajustement  osmotique  [44,45] .

La  prévention  de  la  sécheresse  dans  le  maïs  est  évaluée  en  mesurant  l’état  hydrique  des  tissus,  
généralement  indiqué  par  le  potentiel  hydrique  de  turgescence  dans  des  conditions  de  stress  hydrique.  
L'évitement  consiste  à  maintenir  l'état  hydrique  des  plantes  en  réduisant  les  taux  de  transpiration  ou  en  
augmentant  l'absorption  d'eau  [42].  Divers  traits  physiologiques  et  morphologiques  sont  des  critères  de  sélection  
essentiels  pour  éviter  la  sécheresse  chez  le  maïs,  notamment  l'enroulement  des  feuilles,  le  déclenchement  des  
feuilles,  la  température  du  couvert,  la  fermeture  des  stomates,  les  attributs  des  feuilles  et  les  caractéristiques  
des  racines  (43).  Les  stomates  régulent  la  transpiration  et  les  échanges  gazeux,  régissant  la  photosynthèse  et  
la  respiration.  Les  plantes  réduisent  la  perte  d'eau  en  fermant  leurs  stomates,  en  préservant  l'état  de  l'eau  et  en  évitant  mieux  la  sécheresse  [40].
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3.2.  Stress  lié  à  la  

salinité  Un  déséquilibre  dans  le  processus  d'échange  d'ions  cellulaire  provoque  un  stress  dû  à  la  salinité  dans  la  plante.

L'ajustement  osmotique  est  un  mécanisme  qui  aide  les  plants  de  maïs  à  faire  face  aux  températures  élevées .  

Cela  implique  de  créer  un  gradient  d’eau  pour  améliorer  l’afflux  d’eau,  maintenant  ainsi  la  turgescence  en  réduisant  le  

potentiel  osmotique.  Cet  ajustement  contribue  à  préserver  l’état  hydrique  des  tissus  en  minimisant  les  effets  néfastes  de  

la  sécheresse  grâce  à  l’accumulation  de  solutés  dans  le  cytoplasme  cellulaire  et  les  vacuoles.  En  maintenant  le  potentiel  

de  turgescence  et  en  soutenant  les  processus  physiologiques,  l'ajustement  osmotique  protège  contre  les  dommages  

induits  par  la  sécheresse  [60].  La  teneur  relative  en  eau  est  un  indicateur  crucial  pour  estimer  la  tolérance  à  la  sécheresse  

chez  les  plantes  à  stomates  fermés  et  l'accumulation  réduite  de  CO2  résultant  d'une  diminution  de  la  teneur  relative  en  

eau  en  cas  de  stress  hydrique  [42].  La  régulation  durable  du  taux  photosynthétique  et  du  potentiel  de  turgescence  assure  

la  translocation  des  assimilats  photosynthétiques  vers  les  grains  en  développement  [61].

3.3.  Stress  thermique

L'ABA  joue  un  rôle  crucial  en  tant  qu'hormone  du  stress,  modulant  la  croissance,  le  développement  et  les  réponses  au  

stress  via  une  voie  de  signalisation  impliquant  divers  composants  hautement  sensibles  à  l'ABA.  La  disponibilité  moyenne  

de  l'eau  n'induit  pas  l'accumulation  d'ABA,  et  une  sécheresse  extrêmement  sévère  réduit  l'accumulation  d'ABA  en  raison  

de  l'arrêt  des  précurseurs  de  l'ABA  (51).  Le  système  de  défense  antioxydant  détoxifie  les  ROS  et  maintient  l'homéostasie  

rédox  (52).  L’équilibre  hormonal  global  des  plantes  est  essentiel  pour  divers  processus  de  croissance  et  de  

développement,  les  interactions  entre  hormones  jouant  un  rôle  crucial  dans  l’adaptation  des  plantes  au  stress  dû  à  la  

sécheresse.

L'ABA  et  l'éthylène  régulent  de  manière  antagoniste  la  conductance  stomatique,  le  nombre  de  grains,  le  taux  de  
remplissage  des  grains  et  la  croissance  de  l'apex  de  la  plante,  la  cytokinine  améliorant  la  croissance  et  le  développement.

En  raison  de  ce  déséquilibre  ionique,  l'afflux  de  Na+  et  l'efflux  de  K+  via  divers  transporteurs  d'ions  dans  la  membrane  
cellulaire  [53].  La  concentration  excessive  de  Na+  augmente  le  stress  oxydatif  en  améliorant  la  production  de  ROS  
(espèces  réactives  de  l’oxygène)  [54].  Par  conséquent,  les  membranes  cellulaires  sont  perturbées,  entraînant  une  
rupture  de  l’homéostasie  cellulaire.  Lors  d’  un  stress  de  salinité,  les  gènes  et  les  facteurs  de  transcription  régulant  les  
transports  ioniques  sont  activés,  ce  qui  contribue  à  atténuer  la  toxicité  ionique  dans  les  cellules.  Il  s’agit  notamment  
des  protéines  de  la  membrane  plasmique  (PMP),  du  transporteur  à  haute  affinité  du  sodium  (HKT),  de  la  voie  du  sel  
trop  sensible  (SOS)  et  des  échangeurs  Na+/H+  (NHX)  [55].  ZmCIPK24a  et  ZmCBL4  plus  ZmCBL8  agissent  comme  
SOS2  et  SOS3  dans  le  maïs  (56).  Pendant  le  stress  de  salinité,  SOS3  détecte  les  changements  dans  le  niveau  de  
Ca2+  cytoplasmique ,  ce  qui  active  SOS2.  Le  complexe  SOS2­SOS3  phosphoryle  ZmSOS1,  activant  SOS1  et  
augmentant  l'efflux  de  Na+  de  la  racine  vers  le  sol ,  améliorant  ainsi  la  tolérance  au  sel  (57).  Une  étude  a  identifié  
des  QTL  pour  le  contenu  K+  (qKC3),  qui  code  pour  ZmHKT2,  un  transporteur  K+  localisé  dans  le  parenchyme  du  
xylème  (58).  ZmHKT2  réduit  la  teneur  en  K+  des  pousses  en  récupérant  le  K+  des  vaisseaux  du  xylème.

La  concentration  d'acide  indole  acétique  (IAA)  diminue  dans  les  feuilles  de  maïs  sous  l'effet  de  la  sécheresse,  tandis  
que  l'accumulation  d'ABA  augmente,  influençant  l'équilibre  hormonal.  L’accumulation  d’IAA  augmente  sous  un  stress  
modéré  (13,4  %)  et  diminue  sous  un  stress  de  sécheresse  sévère  (63,2  %)  dans  le  maïs  [28].  L'acide  salicylique  
aide  à  maintenir  la  photosynthèse  en  conservant  une  teneur  plus  élevée  en  chlorophylle  en  cas  de  stress  hydrique,  
contribuant  ainsi  à  la  tolérance  à  la  sécheresse  (50).

interagissent  pour  réguler  les  réponses  des  plantes,  les  stades  de  croissance  spécifiques,  les  tissus  et  les  conditions  
environnementales.  Par  exemple,  les  auxines  sont  impliquées  dans  les  réponses  au  stress  dû  à  la  sécheresse,  avec  
des  interactions  observées  entre  l'éthylène,  les  cytokinines  et  les  auxines  affectant  leur  biosynthèse  (48,  49).

Les  osmoprotecteurs,  y  compris  les  composés  azotés  comme  la  proline,  les  polyols,  les  polyamines  et  la  glycine  
bétaïne,  ainsi  que  les  composés  hydroxylés  comme  les  alcools  polyhydriques,  le  saccharose  et  les  oligosaccharides,  
jouent  un  rôle  crucial  dans  l'ajustement  osmotique  (62).  Ces  composés  protègent  les  protéines  et  les  membranes  
cellulaires  contre  les  effets  de  la  déshydratation  et  aident  à  maintenir  l'intégrité  cellulaire  (63).  La  glycine  bétaïne,  par  
exemple,  agit  comme  un  osmoprotecteur  important,  protégeant  les  plantes  contre  divers  stress  tels  que  la  sécheresse,  
la  salinité,  le  froid  et  la  chaleur  en  protégeant  l'appareil  photosynthétique  et  en  stabilisant  les  protéines  cellulaires  
(64).  Proline,
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Les  mutants  dépourvus  de  ZmHKT2  ont  une  teneur  en  K+  dans  les  pousses  et  une  tolérance  au  sel  plus  élevées  
(59).  Diminuer  l’activité  de  ZmHKT2  est  une  stratégie  viable  pour  développer  des  variétés  de  maïs  tolérantes  au  sel.
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Le  maïs  forme  des  associations  symbiotiques  avec  les  champignons  mycorhiziens  arbusculaires  (AM).  Ce  
partenariat,  établi  via  la  voie  mycorhizienne  et  racinaire,  permet  aux  plantes  d'absorber  efficacement  les  
nutriments  du  sol.  Dans  cette  symbiose,  les  champignons  et  les  plantes  s'engagent  dans  un  échange  mutuel  où  
les  champignons  fournissent  des  nutriments  minéraux  tandis  que  les  plantes  fournissent  du  carbone  (C).  Les  
racines  du  maïs ,  en  plus  de  leurs  relations  bénéfiques  avec  des  microbes  tels  que  les  champignons  mycorhiziens,  
jouent  un  rôle  crucial  dans  l'absorption  de  nutriments  comme  le  phosphore  (P)  et  l'azote  (N).  Les  résidus  de  
racines  de  maïs ,  un  sous­produit  important  de  cette  symbiose,  fournissent  de  l'azote  aux  autres  plantes  dans  la  
rotation  des  cultures,  améliorant  ainsi  la  productivité  agricole  [75,76].  Cet  échange  se  produit  via  des  arbuscules  
à  l'intérieur  des  cellules  du  cortex  racinaire,  où  les  champignons  AM  acquièrent  4  à  20  %  de  l'énergie  photosynthétique  totale.

un  autre  osmoprotecteur,  aide  à  maintenir  l’état  hydrique,  à  protéger  les  membranes  cellulaires  et  à  prévenir  la  
dénaturation  des  protéines  sous  stress  osmotique  [64,65].  Les  sucres  solubles,  accumulés  en  réponse  au  stress  
de  sécheresse,  jouent  de  multiples  rôles  dans  le  métabolisme  et  la  protection  des  plantes,  notamment  en  agissant  
comme  substrats  pour  les  processus  de  biosynthèse  et  en  protégeant  les  organites  cellulaires  par  la  vitrification  
(66).  Les  polyols,  tels  que  le  sorbitol,  le  glycérol  et  le  mannitol,  forment  des  sphères  d'hydratation  autour  des  
macromolécules,  les  protégeant  de  la  déshydratation  [67].  Ces  mécanismes  contribuent  collectivement  à  la  
capacité  des  plantes  à  tolérer  le  stress  dû  à  la  sécheresse  et  à  maintenir  les  processus  physiologiques  essentiels.

Bien  que  le  stress  abiotique  soit  le  principal  obstacle  à  l’atteinte  du  rendement  potentiel  pour  la  production  
de  maïs  dans  le  monde,  le  stress  biotique  menace  également  la  culture  du  maïs,  entraînant  souvent  des  pertes  
de  rendement  substantielles  [68].  Les  maladies,  les  insectes  et  les  ravageurs  sont  les  principaux  facteurs  
responsables  de  ces  pertes,  avec  des  agents  pathogènes  tels  que  des  champignons,  des  bactéries  et  des  virus  
provoquant  des  syndromes  tels  que  la  pourriture  de  l'épi/de  la  tige/du  grain,  le  nanisme/flétrissement  rugueux  et  
la  brûlure  des  feuilles  du  nord/mosaïque  du  maïs  [69 ],  qui  sont  les  principales  maladies  qui  réduisent  le  
rendement  du  maïs.  L’apparition  simultanée  de  stress  abiotiques  et  biotiques  aggrave  la  situation,  entraînant  
une  réduction  remarquable  de  la  production  mondiale  de  maïs.  Des  études  indiquent  que  les  principales  cultures,  
y  compris  le  maïs,  subissent  une  réduction  de  rendement  de  plus  de  50  %  en  raison  des  seuls  stress  abiotiques.  
En  comparaison,  environ  10  %  de  la  productivité  du  maïs  est  perdue  chaque  année  à  cause  des  stress  biotiques  
dans  le  monde  [70],  et  22,5  %  de  la  perte  mondiale  de  maïs  est  due  aux  maladies  et  aux  ravageurs.  La  pyrale  
du  maïs  à  elle  seule  a  causé  jusqu'à  2  milliards  de  dollars  de  pertes  par  an  aux  États­Unis,  tandis  qu'une  
réduction  de  rendement  de  50  %  due  à  la  brûlure  des  feuilles  du  nord  s'est  produite  dans  les  régions  du  nord  de  
la  Chine  [71].  De  même,  Colletotrichum  graminicola,  qui  provoque  l'anthracnose  du  maïs,  constitue  une  menace  
majeure  responsable  de  pertes  annuelles  pouvant  atteindre  1  milliard  de  dollars,  tandis  que  le  charançon  du  
maïs  (Sitophilus  zeamais)  endommage  plus  de  30  %  des  céréales  lors  du  stockage  à  la  ferme  [70].  La  production  
d'aflatoxines  hautement  cancérigènes  par  Aspergillus  flavus  à  elle  seule  a  entraîné  une  perte  stupéfiante  de  
686,6  millions  de  dollars  dans  la  culture  du  maïs  aux  États­Unis.  Ces  statistiques  ne  sont  pas  de  simples  
statistiques,  mais  un  rappel  brutal  des  ravages  économiques  provoqués  par  le  stress  biotique.  D'autres  agents  
pathogènes  dépendant  du  climat,  tels  que  Fusarium  spp.  et  Ustilago  maydis,  aggravent  encore  le  problème  
[72,73].  Parmi  les  multiples  stratégies  visant  à  faire  face  au  stress  biotique  provoqué  par  ces  agents  pathogènes,  
l’utilisation  de  polyamines  (PA)  s’est  révélée  être  une  stratégie  efficace  pour  réduire  le  stress  biotique  provoqué  
par  divers  agents  pathogènes  dans  le  maïs.  Les  AP  jouent  un  rôle  crucial  dans  la  production  de  H2O2,  agissant  
à  la  fois  comme  un  outil  défensif  et  une  molécule  de  signalisation  en  réponse  au  stress  biotique  (73).  Par  
exemple,  la  spermine  (Spm),  une  forme  de  PA,  fonctionne  comme  une  molécule  de  signalisation  dans  la  défense  
des  agents  pathogènes  et  joue  un  rôle  essentiel  dans  la  résistance  aux  infections  virales  (74).  Dans  le  cas  
d'Ustilago  maydis,  un  champignon  dimorphe  spécifique  de  l'hôte,  il  induit  le  « huitlacoche »  ou  charbon  commun  
chez  les  plants  de  maïs.  L'accumulation  de  H2O2  dérivé  de  la  polyamine  oxydase  joue  un  rôle  important  dans  la  
formation  de  tumeurs  provoquées  par  U.  maydis  dans  les  plants  de  maïs.  Le  facteur  de  transcription  des  
polyamine  oxydases  de  maïs  (zMPAO)  s’est  révélé  être  régulé  négativement  dans  les  tumeurs.  Il  a  été  observé  
que  les  symptômes  de  la  maladie  diminuaient  lors  de  l'application  de  1,8­diamino  octane  (1,8­DO),  un  puissant  
inhibiteur  de  la  polyamine  oxydase  (73).  L’effet  du  stress  abiotique  est  décrit  dans  la  figure  1B.
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5.1.  Symbiose  mycorhizienne  arbusculaire

4.  Stress  biotique  et  production  végétale

5.  Interactions  bénéfiques  plantes­microbes  dans  le  maïs
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La  transduction  du  signal  conduit  également  à  l’activation  de  facteurs  de  transcription  et  à  la  formation  
d’arbuscules.  Les  protéines  dérivées  de  champignons,  telles  que  les  petites  protéines  effectrices  sécrétées  
(SSEP),  sont  transportées  dans  la  cellule  végétale  et  joueraient  un  rôle  dans  la  formation  et  le  fonctionnement  
des  arbuscules  (81).  L'échange  de  nutriments  entre  les  champignons  et  les  plants  de  maïs  se  produit  au  sein  
des  arbuscules.  En  plus  des  arbuscules,  des  vésicules  se  forment  dans  les  cellules  racinaires,  qui  agissent  
comme  structures  de  stockage  des  lipides,  du  glycogène  et  d'autres  métabolites.

Dans  le  maïs,  la  colonisation  des  racines  de  maïs  par  les  champignons  AM  commence  tôt  dans  la  
phase  de  développement  de  la  plante,  qui  culmine  aux  stades  de  croissance  végétative.  Les  racines  de  maïs  
produisent  des  strigolactones  (5­désoxy­strigol  et  sorghumol),  essentielles  à  l'établissement  de  la  symbiose  
AM  [77,78].  Ces  composés  agissent  comme  des  chimioattractants  et  guident  les  hyphes  fongiques  vers  le  
système  racinaire  (79).  Au  contact  des  strigolactones,  les  champignons  AM  initient  des  cascades  de  
signalisation  qui  activent  des  gènes  tels  que  SYM  et  RAM1  impliqués  dans  la  colonisation.  Comme  d’autres  
plantes  telles  que  les  carottes,  les  racines  du  maïs  forment  des  appareils  de  pré­pénétration  (PPA)  à  la  
surface  des  racines  pour  faciliter  la  pénétration  des  hyphes  fongiques  dans  les  tissus  racinaires.  Lors  de  leur  
pénétration,  les  hyphes  fongiques  déclenchent  une  série  d'événements  moléculaires,  tels  que  la  production  
de  chitine  et  de  lipochitooligosaccharides  pour  la  reconnaissance  et  la  signalisation  entre  les  plantes  et  les  champignons  (80).

Il  a  été  constaté  que  l'inoculation  de  la  souche  Azospirillum  dans  les  racines  de  maïs  augmente  les  
niveaux  de  GA3,  stimulant  ainsi  la  croissance  des  racines  (85).  De  même,  les  souches  de  Rhizobium  (telles  
que  R.  etli  bv.  Phaseoli  et  R.  leguminosarum  bv.  trifolii)  et  Sinorhizobium  sp.  ont  montré  des  résultats  
prometteurs  en  termes  d’amélioration  de  la  croissance,  d’augmentation  de  la  hauteur  des  plantes  et  
d’amélioration  du  rendement  en  grains  du  maïs  [86].  De  nombreuses  études  ont  fait  état  de  la  capacité  de  
fixation  de  l'azote  d'  Herbaspirillum  seopedicae  et  d'Azospirillum  spp.  dans  le  maïs.  Une  étude  sur  deux  
génotypes  de  maïs,  Morgan  318  et  Dekalb  4D­70,  a  démontré  une  augmentation  significative  du  rendement  
en  grains  et  une  plus  grande  accumulation  d'azote  avec  l'inoculation  d'un  mélange  d'Azospirillum  spp.  
souches,  un  résultat  comparable  à  l’application  de  100  Kg  N  ha−  [87].  Une  autre  étude  a  dévoilé  l’identification  
d’une  association  fixatrice  d’azote  avec  la  variété  indigène  de  maïs  cultivée  dans  des  sols  appauvris  en  azote  
au  Mexique.  L'environnement  microoxique  pour  une  meilleure  fixation  de  l'azote  est  créé  par  le  tube  de  
mucilage  entourant  les  racines,  qui  présentait  une  grande  abondance  de  protéobactéries  (88).  Ces  relations  
symbiotiques  sont  cruciales  pour  améliorer  la  croissance  des  plantes,

Une  fois  la  symbiose  entre  les  champignons  AM  et  les  plants  de  maïs  établie,  les  champignons  AM  
peuvent  augmenter  le  volume  des  racines,  augmentant  ainsi  la  surface  d’absorption  de  l’eau.  La  D­myo­
inositol­3­phosphate  synthase  (IPS)  et  la  protéine  de  type  14­3­3  GF14  (14­3GF)  jouent  un  rôle  essentiel  dans  
la  facilitation  de  la  communication  des  signaux  entre  le  maïs  et  l'AMF  pendant  le  stress  dû  à  la  sécheresse.  Il  a  
été  démontré  que  la  co­expression  de  ces  deux  gènes  améliore  considérablement  la  tolérance  du  maïs  à  la  sécheresse  (82).
De  même,  l’infection  par  les  champignons  AM  régule  positivement  le  niveau  d’expression  des  homologues  de  NPF4.5,  
indiquant  une  absorption  plus  élevée  de  nitrates  pendant  la  symbiose  (82).  Le  transporteur  d'ammonium  ZmAMT3;1  
exprimé  dans  les  cellules  corticales  du  maïs  lors  d'une  infection  par  des  champignons  AM  absorbe  68  à  70  %  de  l'  
azote  transporté  par  les  champignons  AM  vers  les  plants  de  maïs  (83).

5.2.  Symbiose  fixatrice  d'azote  avec  les  rhizobia

carbone  fixé  par  la  plante  grâce  à  des  relations  symbiotiques.  Les  hyphes  fongiques  AM  utilisent  ensuite  ce  carbone  
pour  générer  des  exsudats  spécialisés,  qui  attirent  et  établissent  un  microbiome  d'hyphosphère.  Ce  microbiome  joue  
un  rôle  crucial  en  compensant  l’incapacité  des  champignons  à  utiliser  directement  les  nutriments  organiques.  En  
sécrétant  des  enzymes  et  en  favorisant  la  minéralisation  des  sources  de  nutriments  organiques,  le  microbiome  de  
l’hyphosphère  augmente  considérablement  la  disponibilité  de  l’azote  et  du  phosphore.  Cette  fonctionnalité  collaborative  
au  sein  de  l'holobionte  améliore  considérablement  l'accessibilité  des  nutriments  pour  tous  les  organismes  en  
interaction,  y  compris  les  plantes,  les  champignons  AM  et  les  bactéries  de  l'hyphosphère  (Figure  1C,  D).

Les  rhizobiums,  une  bactérie  à  Gram  négatif  largement  répandue  dans  le  sol,  peuvent  améliorer  la  culture  du  
maïs.  Bien  qu’elles  soient  principalement  associées  aux  légumineuses,  ces  bactéries  bénéfiques  peuvent  favoriser  la  
croissance  et  le  rendement  du  maïs  par  divers  mécanismes.  Même  si  leur  efficacité  avec  le  maïs  est  généralement  
inférieure  à  celle  avec  les  légumineuses,  le  potentiel  d’amélioration  est  prometteur  [84].
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5.3.  Application  agricole  de  microbes  tolérants  au  stress  L'utilisation  de  

microbes  tolérants  au  stress  montre  une  augmentation  significative  du  rendement  des  plants  de  maïs.  Les  plants  de  maïs  

inoculés  avec  Piriformospora  indica,  un  champignon  endophyte  cultivé  dans  des  conditions  de  stress  hydrique,  présentaient  une  

surface  foliaire  accrue,  une  valeur  SPAD,  un  poids  frais  et  sec  des  racines  plus  élevé  et  des  antioxydants  régulés  positivement,  

notamment  la  catalase  et  la  superoxyde  dismutase.

une  acquisition  plus  élevée  de  nutriments  et  un  rendement  des  cultures  plus  élevé,  offrant  des  perspectives  pleines  d'espoir  pour  
l'avenir  de  la  culture  du  maïs.

La  régulation  positive  des  gènes  liés  à  la  sécheresse  DREB2A,  CBL1,  ANAC072  et  RD29A  a  augmenté  la  résistance  au  stress  dû  

à  la  sécheresse  (89).  Bacillus  spp.  Les  PM31  ont  également  amélioré  la  croissance  du  maïs  sous  stress  de  salinité  [90].  Les  

microbes  peuvent  être  appliqués  pour  augmenter  le  rendement  des  plantes  et  améliorer  la  santé  du  sol.

L'ISR  est  un  processus  complexe  qui  implique  l'activation  de  diverses  réponses  de  défense  au  sein  de  la  
plante,  notamment  la  production  de  composés  antimicrobiens,  le  renforcement  des  parois  cellulaires  et  
l'activation  de  gènes  liés  à  la  défense.  L'ISR  est  déclenchée  par  des  rhizobactéries  non  pathogènes,  qui  
colonisent  la  rhizosphère.  Les  microbes  renforcent  le  système  immunitaire  inné  de  la  plante,  renforçant  sa  
réponse  de  défense  contre  les  attaques  ultérieures  d'agents  pathogènes  et  d'insectes  [93].  Des  micro­
organismes  spécifiques,  tels  que  les  rhizobactéries  bénéfiques,  B.  velezensis  SQR9,  et  le  champignon  
Trichoderma  harzianum,  jouent  un  rôle  crucial  dans  l'induction  de  l'ISR  du  maïs  contre  les  agents  pathogènes.  
B.  velezensis  SQR9  colonise  les  racines  du  maïs  et  active  les  voies  de  signalisation  de  défense.  Cette  
colonisation  conduit  à  l’enrichissement  de  la  biosynthèse  des  phénylpropanoïdes,  du  métabolisme  des  acides  
aminés  et  des  voies  d’interaction  plantes­pathogènes  dans  les  racines  de  maïs.  La  voie  de  signalisation  calcique  
est  essentielle  dans  l'ISR  induite  par  SQR9,  car  l'inhibition  de  la  signalisation  calcique  affaiblit  la  résistance  
induite  (58).  De  même,  T.  harzianum  déclenche  l'ISR  dans  le  maïs  contre  la  tache  foliaire  de  Curvularia  en  
libérant  des  cellulases  et  du  cellobiose  des  racines.  La  cellobiose  libérée  par  les  racines  colonisées  par  T.  
harzianum  provoque  l'expression  de  gènes  liés  à  la  défense  (Opr7,  Pr4,  Aoc1,  Erf1)  dans  le  maïs,  améliorant  
ainsi  l'ISR  contre  l'agent  pathogène  (94).  L'ISR  dans  le  maïs  implique  les  voies  de  signalisation  de  l'acide  
jasmonique  et  de  l'éthylène  médiées  par  la  protéine  NPR1.

5.4.  La  résistance  systémique  induite  par  les  microbes  (ISR)  chez  le  maïs  La  

résistance  systémique  acquise  (SAR)  et  la  résistance  systémique  induite  (ISR)  sont  différents  mécanismes  
par  lesquels  les  plantes  peuvent  développer  une  résistance  systémique  contre  les  pathogènes  et  les  maladies.  
Le  SAR  est  un  mécanisme  de  défense  des  plantes  qui  protège  les  plantes  contre  un  large  spectre  d’agents  
pathogènes  suite  à  une  infection  initiale.  Le  SAR  est  induit  par  la  reconnaissance  de  modèles  moléculaires  
associés  à  un  pathogène  (PAMP)  ou  de  molécules  effectrices  libérées  par  un  pathogène  (91).
L'ISR  est  un  mécanisme  de  défense  des  plantes  dans  lequel  l'exposition  à  certains  micro­organismes,  agents  
pathogènes  ou  composés  chimiques  bénéfiques  prépare  le  système  immunitaire  de  la  plante  à  renforcer  sa  
résistance  aux  attaques  ultérieures  d'agents  pathogènes.  Contrairement  au  SAR,  qui  est  induit  par  une  infection  
directe  par  un  pathogène,  l'ISR  est  déclenché  par  des  microbes  bénéfiques  ou  certains  composés  chimiques  
présents  dans  l'environnement  végétal  (92).

Les  microbes  tolérants  au  stress  peuvent  remplacer  20  à  40  %  des  engrais  chimiques  tout  en  atténuant  l’impact  
du  stress  dû  à  la  sécheresse.  L'intégration  de  bactéries  tolérantes  au  stress  avec  d'autres  microbes  bénéfiques,  
tels  que  les  champignons  AM,  peut  augmenter  la  tolérance  au  stress  du  maïs  et  d'autres  plantes,  offrant  ainsi  
des  avantages  agricoles  plus  importants.  Ces  microbes  peuvent  être  intégrés  dans  les  pratiques  agronomiques  
grâce  à  diverses  stratégies  d'application  qui  contribuent  à  une  agriculture  durable,  comme  indiqué  dans  le  tableau  1.
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Structure  du  sol  améliorée

[99]

[101,102]

[86]

Proteus  peneri

Diminution  du  contenu  en  MDA

[89]

Poids  des  pousses  et  des  racines  amélioré,  longueur  des  racines

Augmentation  de  la  teneur  relative  en  eau  et  du  potentiel  

osmotique

Caractéristiques  de  croissance  des  plantes  améliorées  telles  que  la  surface  des  feuilles,  la  

longueur  des  pousses  et  la  longueur  des  racines

Herbaspirillum  seopedicae  

Azospirillum  sp.

Augmentation  de  la  conductivité  hydraulique  et  du  coefficient  de  

perméabilité  à  l'eau

Mitsuaria  sp.

Diminution  de  l'expression  de  ZmVP14

Burkholderia  phytofirmans  Souche  PsJN  

Enterobacter  sp.  FD17

Augmentation  du  poids  frais  et  sec  des  racines

Sphingomonas

Augmentation  des  niveaux  de  bétaïne,  de  glycine  et  de  choline

B  pumilus

Diminution  de  l'activité  des  antioxydants

Capacité  de  rétention  du  sol  accrue

Effet/mécanisme  de  tolérance  au  stress

Mégathyrse  maximus

Alcaligènes  faecalis

Activité  réduite  de  la  glutathion  réductase

Azospirillum  lipoferum

Accumulation  d’azote  plus  élevée

Activité  antioxydante  plus  élevée

Piriformospora  indica

[105]

Augmentation  de  l’accumulation  de  proline,  de  sucres  solubles  et  
d’acides  aminés

Herbaspirillum  seropédicae  Z­152

Rhizobium  R.  etli  bv.  Phaseoli,  R.  

leguminosarum  bv.  Trifolii,  Sinorhizobium  

sp.

Augmentation  de  la  teneur  en  humidité  du  sol

Augmentation  de  la  surface  foliaire  et  du  taux  de  photosynthèse

Burkholderia  sp.

[103]

Klebsiella  variicule

Augmentation  de  la  surface  foliaire  et  de  la  valeur  SPAD

Réduction  des  fuites  d'électrolyte

Diminution  du  contenu  MDA

Pseudomonas  putida

Augmentation  de  la  production  d’ABA

Pseudomonas  putida

Souches  microbiennes  associées  à  l’hôte

[98]

Pseudomonas  aeruginosa

Activité  photosynthétique  accrue

Augmentation  du  rendement  en  grains

Régulation  positive  des  antioxydants  et  des  

gènes  liés  à  la  sécheresse

Augmentation  de  l’accumulation  de  proline  et  de  phytohormones

Rhizophage  irrégulier

[100]

Azospirillum  brasilense  SP­7

Les  références

Raoultella  planticola

[95]

Teneur  plus  élevée  en  chlorophylle

Azospirillum  brasilense

Bacille  sp.

[96]

[87]

Accumulation  accrue  de  proline

Accumulation  accrue  de  proline

Activité  photosynthétique  plus  élevée

Tableau  1.  Rhizobactéries  favorisant  la  croissance  des  plantes  (PGPR)  qui  améliorent  la  tolérance  au  stress  du  maïs.

Former  des  biofilms  viables  autour  des  racines

Régulation  négative  de  la  catalase,  de  l'ascorbate  peroxydase  et  de  la  

glutathion  peroxydase

Croissance  améliorée,  hauteur  de  plante  accrue,  rendement  

en  grains  amélioré

[97]

Augmentation  de  la  phosphorylation  des  protéines  intrinsèques  de  

la  membrane  plasmique  (PIP)

[107]

Diminution  de  l’accumulation  de  malondialdéhyde  (MDA)

Les  Symcoms  contenant  ces  microbes  présentaient  une  augmentation  du  

poids  sec  des  pousses,  du  poids  sec  des  racines  et  de  la  hauteur  de  la  plante.

Croissance  améliorée  des  plantes

[104]

Augmentation  de  la  biomasse  des  racines  et  des  pousses

[106]

Tolérance  bénéfique  au  stress  de  sécheresse  à  médiation  microbienne

Pseudomonas  fluorescens
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Augmentation  de  la  chlorophylle  totale,  de  la  catalase  et  de  la  peroxydase

6.  Défis  et  perspectives  d'avenir

[90]

[113]

Augmentation  de  la  hauteur  des  plantes  et  de  la  largeur  des  feuilles

Production  améliorée  de  proline

[110]

Régulation  positive  de  RBCS,  RBCL,  H+  ­PPase,  HKT1,

Rapport  K+/Na+  plus  élevé

Diminution  de  la  concentration  de  MDA

Pseudomonas  sp.

Croissance  améliorée  du  maïs  sous  stress  de  salinité

Augmentation  de  la  teneur  en  eau  et  du  potentiel  hydrique  des  feuilles

Augmentation  de  la  concentration  de  proline

[116]

Absorption  sélective  des  ions  K

Tolérance  bénéfique  au  stress  thermique  à  médiation  microbienne

[111]

Rhizophagus  intraradices  

Funneliformis  mosseae  F.  

geosporum

Régulation  positive  accrue  du  processus  d’osmorégulation

Effet/mécanisme  de  tolérance  au  stress

Kocuria  rhizophile  Y1

[109]

Augmentation  des  niveaux  d'antioxydants

Régulation  du  transport  d'électrons  via  PSII

Diminution  des  niveaux  de  proline  des  feuilles

Diminution  du  niveau  de  Na+

Augmentation  de  l'absorption  de  P  et  K

Amélioration  de  la  hauteur  de  la  plante,  de  la  surface  foliaire  et  du  poids  frais  et  

sec  des  racines  et  des  pousses

Bacille  sp.  PM31

Rhizobium  sp.

Augmentation  de  la  hauteur  de  la  plante,  de  la  largeur  des  feuilles  et  du  nombre  d'épis

Teneur  plus  élevée  en  chlorophylle

Glomus  etunicatum

Glomus  mosseae

Potentiel  osmotique  réduit

[114]

Augmentation  de  la  capacité  photosynthétique  et  de  la  teneur  relative  en  eau

[95]

Augmentation  de  l’accumulation  d’acides  organiques  totaux,  d’acide  
acétique,  d’acide  malique,  d’acide  oxalique,  d’acide  
fumarique  et  d’acide  citrique

Souches  microbiennes  associées  à  l’hôte

[112]

[108]

Conductance  stomatique  plus  élevée

Augmentation  de  la  colonisation  des  racines  par  l'AMF

Masse  de  grain  et  rendement  en  paille  plus  élevés

Teneur  améliorée  en  sucres  solubles

[117]

Les  références

Augmentation  du  rapport  K+/Na+

Co­inoculation  de  Rhizophagus  intraradices  Massilia  sp.  

RK4

Taux  de  photosynthèse  plus  élevé

Azotobacter  chroococcum

[115]

aérogènes

Diminution  des  fuites  d'électrolyte

Bacille  sp.  AH­08,  AH­67,  AH­16  Pseudomonas  

sp.  SH­29

NHX1,  NHX2  et  NHX3

Tableau  1.  Suite

Accumulation  améliorée  de  sucre  soluble

Pseudomonas  fluorescens,  P.  

syringae,  P.  chlororaphis  Enterobacter

Augmentation  de  l’absorption  des  nutriments

B.  amyloliquefaciens  SQR9

Activité  photosynthétique  accrue

ACC­désaminase  pour  augmenter  la  hauteur  des  plantes,  la  

biomasse  et  le  rendement  des  épis

Régulation  positive  des  protéines  de  choc  thermique  (HSP)

Augmentation  de  la  teneur  en  chlorophylle

Glomus  sp.

Efficacité  quantique  accrue  du  PSII

Tolérance  bénéfique  au  stress  salin  à  médiation  microbienne

Diminution  du  niveau  de  Na+

Appl.  Microbiol.  2024,  4 1009

L’influence  significative  des  stress  abiotiques  et  biotiques  sur  la  croissance  et  le  développement  des  plants  
de  maïs  ne  peut  être  surestimée.  Le  stress  salin  perturbe  l'absorption  de  l'eau  et  l'acquisition  des  nutriments ,  
tandis  que  le  stress  dû  à  la  sécheresse  entrave  l'activité  photosynthétique,  diminuant  ainsi  le  rendement  du  maïs.  Malgré
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Les  interactions  positives  entre  les  plants  de  maïs  et  les  microbes  bénéfiques  offrent  une  solution  
prometteuse  pour  améliorer  la  croissance  des  plantes  et  l’absorption  des  nutriments  dans  des  conditions  
environnementales  difficiles.  Ces  interactions  ont  non  seulement  le  potentiel  de  renforcer  la  résilience  
environnementale  de  la  production  de  maïs,  mais  peuvent  également  promouvoir  la  durabilité.  Les  microbes  
bénéfiques  contribuent  en  produisant  des  hormones  favorisant  la  croissance,  en  facilitant  la  disponibilité  du  
phosphore  et  en  améliorant  la  photosynthèse  et  le  rendement  en  grains.  Ils  renforcent  également  la  résilience  
des  plantes  aux  stress  tels  que  la  sécheresse,  la  salinité  et  la  chaleur  et  peuvent  induire  une  résistance  
systémique.  L’exploitation  de  ces  microbes  pour  la  défense  contre  le  stress  a  le  potentiel  d’augmenter  
considérablement  le  rendement  et  la  productivité  des  cultures,  offrant  des  avantages  économiques  aux  
agriculteurs  tout  en  réduisant  potentiellement  la  dépendance  aux  intrants  chimiques,  bénéficiant  ainsi  à  l’environnement.

Contributions  des  auteurs :  AK  et  SB  ont  conçu  le  concept.  SB  a  rédigé  le  projet  original.  AK,  ARD  et  SP  ont  
édité  et  révisé  cet  article.  Tous  les  auteurs  ont  lu  et  accepté  la  version  publiée  du  manuscrit.

Financement :  Cette  recherche  n’a  reçu  aucun  financement  externe.  Ce  travail  est  le  produit  du  travail  final  d’un  
cours  de  deuxième  cycle  sur  les  interactions  plantes­microbes.

7.  Conclusions
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