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1 - INTÉRÊT  D'UNE  APPROCHE  AGROPHYSIOLOGIQUE 
A - Intérêt de  l'approche  agrophysiologique  de  l'amélioration  de la r&istance 
à la sécheresse  par  rapport aux méthodes classiques 
Les connaissances  disponibles  en vue de l'am6lioration de la &istance B la &heresse 

des mils  cultives  proviennent  d'une  part  d'essais de type agronomique, et d'aytre part 
d'6tudes physiologiques,  g6n6ralement  men&  en  conditions contrôlh de laboratoire. 
Les 6tudes men&  au  champ  comparent,  souvent  statistiquement,  un  grand  nombre de 
vari6tks.  Leurs  r6sultats  restent  donc codlatifs et  difficiles h interpr6ter  en  terme de 
fonctionnement  de la plante.  Ceux des 6tudes physiologiques  sont  souvent  obtenus dans 
des conditions  artificielles  qui  affectent la structure des plantes  et  faussent  toute  &f&ence 
B leurs performances globales de rendement  et  de  survie. 

Cependant certains travaux demontrent  qu'en  situation de seCheresse  une  interaction 
forte  peut  exister  entre des processus  proprement  physiologiques et la structure de la 
plante  (conductance  stomatique et surface foliaire p.ex., Black et Squire  1979).  C'est B 
cette inegration des prmessus morphologiques et physiologiques  que  s'intkresse 
l'agrophysiologie.  Partant de la même  ddfinition de la  &sistance B la dcheresse que 
l'agronomie et la g6dtique (maintien  du  nombre de descendants, donc du rendement, face 
au  d6ficit  hydrique)  elle  cherche B identifier et 6vduer des carac&res de &sistance en 
tenant  compte  de  l'environnement de la culture  (p.ex. de la disponibilig  en eau du sol  en 
fin de saison)  et de la hi6rarchie des niveaux  d'organisation et de fiaction de la plante. 
Bien  que  secondaire  encore  par  rapport h la sdlection  vari6tale  classique,  l'approche 
agrophysiologique de l'am6lioration  varietale possiMe plusieurs  atouts  (Richards  1989, 
Marshall  1991,  Sedgley  1991) : 
* plutôt  que de differencier  empiriquement  les  plantes  sur le seul critlxe de leur rendement 
qui, dans les  zones arides plus  qu'ailleurs,  est  fortement affectk par la variabilig du 
milieu,  elle  recherche  des  caract&res  simples,  plus  stables,  h6ritables et facilement 
mesurables  conditionnant la production  v6g6tale  en  situation de secheresse.  Ces 
caractkres et  les  techniques associees peuvent  ensuite  foumir des critkes et des  techniques 
de &lection  rapide des varidt6.s performantes : 
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II - RESULTATS  EXPERIMENTAUX 
De  nombreux ca racbs  de dsistance du mil h la &heresse  ont 6tb identifies  mais 

souvent h partir d'6tudes en  conditions  artificielles, sans connaître  leur importance &lle 
au champ.  Une identification des  principaux caracteres morphologiques et 
physiologiques de r&istance du mil B une Secheresse de fi de cycle a &.6 men&  en  plein 
champ B Niamey sur trois  vari6tes (HKP, ICMVIS 86330, ICMVIS 85327) cultivbs 
dans des conditions de faible fertilitd du sol en contre-saison chaude 1990. Les dgimes 
hydriques  appliq&  consistaient  en un traitement  tbmoin  irrigue  jusqu'B la dmlte et un 
traitement sec sur  lequel  l'apport  d'eau a bt6 suspendu  durant  15 jours ap&s la floraison. 
Les  donntses  collect&s  concernaient la phenologie,  1'Cvolution de la biomasse, la 
consommation en eau,  les param8tres  physiologiques  du  fonctionnement  hydrique 
foliaire, et enfii le rendement fmal de la culture. 
A - Rendement en grains et indice  de  récolte 

Les  rendements  en  grains des plantes  tdmoins (227 kg.ha'l  en  moyenne) ont 6td 
faibles,  et sans difference  significative  entre  vari6ds  (Tableau 1). Ils se situent dans la 
gamme inferieure des rendements  estimds  en  milieu  paysan au  Niger,  de 200 B 
600 kgha. Ce  niveau  souligne la faible  fertilitb du sol utilid. La baisse de rendement 
sur le traitement sec varie  en  fonction  du  cultivar : de -14 96 et -25 % pour IC30 et 
IC27 respectivement  (non  significatif au seuil 0.10)  jusqu'B -45 % pour HKP 
(significatif au seuil 0.05). 

Le  rendement  en  grains  est  essentiellement  conditionne  par le nombre  de grains 
arrivies h m a m i @ ,  avec un taux d'explication de la variance  de 89% (Figure 1). La  pente 
de la rbgression  lin&,  dont l'ordonnk h l'origine  n'est  pas  significativement diffknte 
de &O, exprime  un  poids de 1O00 grains peu variable  entre  vari6ds et traitements (5.7 g 
f 1). Le  nombre  d'6pis  par  poquet h la rkolte est &pivalent entre  vari6tQs sur le 
traitement  tbmoin et 16g8rement infkieur aux  @moins  pour  les  varietbs IC27 et HKP du 
traitement sec (Tableau 2). Ces donnees montrent  que seuls les 6pis  des  brins-maîtres 
ont  contribue  significativement au rendement final. 

L'indice  de  r6colte  rapport6 B 62 jae refl8te en  partie la diminution  du  nombre de 
grains par  6pis  et  celle du  nombre  d'dpis par poquet : il est sensiblement  diminue par le 
&ficit  hydrique  chez IC27 et  surtout HKP, alors  qu'il ne varie  pratiquement  pas  chez 
IC30 (Tableau 1). 

B - Structure des plantes et consommation en eau de la culture 
1) Epis 

A 62 jae (jours aprbs  emergence),  les trois cultivars prhentent entre  eux un certain 
&alage  phennologique : chez IC30 le premier  brin  Ctait It  50 % de  floraison  femelle des 
53 jae, alors que  chez IC27 et HI" le même  stade  Btait  atteint h 56 jae.  Ce dh lage  se 
traduit  notamment  sur le nombre et le  poids  initial  d'6pis  (Tableau 2). Concernant le 
nombre  d'epis,  on a vu qu'il  dtait  devenu  pratiquement  &@valent  entre varibds et 
traitements h la rkolte. De même,  les  poids  d'dpis  chez les plantes  tbmoins  sont 
redevenus  6quivalents  entre  varidds It 92 jae. Le dckalage phhologique initial a donc &.6 





F. Do et T. Winkel,  1993 191 

Tableau 2 
Mean  values  of ear dry matter  (DM, g m-2) and ear number (NB, ears m-2) at 62 and 
92 dae, and relative  variations  in ear dry matter  between  62-77 dae and  77-92 dae for 

control (I) and saessed ( S )  plants (for stressed plants water was withheld  on the 62-77 
dae peaiod only). 

62 DAE 62 - 77 DAE 
earDM earNB DM  variation 

Cultivar 1 S 
IC30 28 f 9  3.2 f 1.3 +71 % +94 9% 
IC27 2 2 f 9  2.220.7 +69 % +78 % 
HKP 1 5 f 5  1.8 st0.7 + 142% + 153 96 

77-92  DAE  92  DAE 
DM  variation ear DM earNB 

Cultiva 1 S 1 S 1 S 
IC30 + 1 5 %  + 1 9 %  +15% +19% 65 f 4 3.4 f 0.5 
IC27 +66% +30% +66% +30% 63 f 15 2.8 f 0.4 
HKP + 3 2 %  + 8 %  +32% +8% 59 st 10 2;7 f 0.3 

Same remarh as for Table 1 

Tableau 3 
Mean  relative  variations in stem and total above  ground dry matter between 62-77 dae et 

77-92 dae for control0 and stressed ( S )  plants. 

62 - 77  DAE  77 - 92  DAE 
Stems Total above p u n d  Stems Total above ground 

IltiVar 1 S 1 S 1 S 1 S 
30 -11% -20% +13% -2% +31% +38%* +14% +38%** 
i27 -7% -28% +1% -11% +22% +2% +32%* +9% 
?P +22%* -34%** +32%** -18% +22%** +25%* +32%* +35%** 

Same remarks as for Table 1 
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C - Paramètres  physiologiques 
1) Contenu  relatif en eau 

Le  contenu relatif en eau  des  limbes  verts des plantes  &moins  est res& stable  entre 
49 et 71  jae,  avec des valeurs de 85 B 90 % selon les vari6ths,  diminuant jusquP 80 % il 
la maturi& (85 jae).  Quatre  jours ap&s l'an& de  l'irrigation (66 jae), le contenu relatif 
en eau des plantes stres&s commenpit il dkoître (6volution  relative  en figure 4). Les 
valeurs  minimales  ont 6th en  g6n6ral  atteintes ap&s 7  jours de deficit  (69  jae)  avec la 
valeur la plus  faible  pour  IC27  @WC = 74 46). Elles montrent  ensuite  une r6ap5ration 
rapide mais eph6mke ap&s la pluie t o m f i  il 69 jae et une  fecupeaation  complbte apr& 
la n5hydratation B 77  jae.  L'analyse  varietale  distingue une deCsoisSance plus pnkwe & la 
varid& IC27,  rejointe par HKP B 69 jae (Figure  4).  Ensuite  les &arts entre variet&  ont 
et6 non  significatifs. 

Tableau 5 
Variation  in mil water  content  between 65 and  77 dae, and  maximal &ptb of watea 

extraction  for  the stressed plants. 

Variation  in mil Depth (cm) 
Cultivar  water  content (mm) 
IC30  -25 f 4 91 f 23 
IC27  -31  4  145 f 26 
HKP -26 & 10 115 f 17 

Means of 4 blocks k confidence  intervals at E O . 9 0  

2) Potentiel  hydrique  foliaire 
Sur  les  plantes  &moins,  les  potentiels de base  ont  I6g&rement  diminue ap&s la 

floraison,  passant de -0.3 B -0.5 MPa  (Figure 5). A llh30, le potentiel  etait  encore en 
phase de d6croissance  diurne,  et B 13h30 le palier  d'equilibre  Ctait  gknemlement  atteint, 
avec un  minimum B -1.2  MPa  pour  l'ensemble  des  vari6&s.  Sur les  plantes stress&, 
seul le potentiel  mesur6  autour  de llh30 a 6th significativement  modifie  par la 
&cheresse. Le  deficit  hydrique a entraîne  une dtboissance plus  rapide  du  potentiel en 
debut de journh qui  a  atteint,  voire  depas& des llh30, la valeur  mesur& B 13h30. 
Celle-ci  dtait  identique B celle  mesur&  sur  les  plantes  thmoins.  La  pluie il 69 jae 2 
entraîne une remontee signifiiative mais 6ph&n&e du potentiel m e s d  B llh30. 

Ap&s 11 jours sans irrigation  sous  une  demande  evaporative de grande &ensith, les 
valeurs de potentiel  hydrique  foliaire  sont resbks rematquablement  elev&s  en  milieu de 
journk, - 1.3 MPa au minimum. 

Concernant la comparaison de l'etat hydrique des var%&, I'ktude des 6volutions  du 
RWC et du L W  donne  un  r6sultat  concordant  quant  un  dkficit  plus  marque chez les 
varieth IC27 et HKP au cours de la premi&e  semaine sans irrigation. 
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D - DISCUSSION ET CONCLUSION 
Le  maintien  relatif  de la production de grains est  le  premier crith d'dvaluatim de la 

r6sistance  des  cultivars a une  &cheresse  de fin de cycle.  Les  trois  variet& dtudi&s 
montrent A cet dgard  une  dispersion importante, IC30 (- 14 %), IC27 (-25 46) et HKP 
(-45 46). Obtenus dans des  conditions de faible fertilid du  sol,  proches  du  milieu 
paysan ces r6sultats  sont relatifs a un peuplement la floraison limit6 a 3  tiges epiks 
par mi. A titre de comparaison, en conditions  d'alimentation  minbmle non fitantes 
nous  avons  pu  observer sur ces msmes  cultivars  jusqu'a IO tiges dpiks par  m2 B la 
floraison. Dans de telles conditions, l'&art relatif  de  rendement entre t6moins et stresses 
tend fm&ment 21 &e beaucoup plus  important  que  celui observ6 dans notre essai. 

Au niveau des composantes du  rendement, les pafommces finales des cultivars  sont 
essentiellement  fonction  de  leur capacit6 limita la dtkroissance du  nombre de grains 
arriv& maturid (Figure 1). Ce r6sultat est retrouve dans la litthture pour des niveaux 
de  rendements  varies  (Bidinger et al, 1987; Do et al., 1989; Diouf, 1990; Fussel et al., 
1991). Ce qui suggh que le deficit  hydrique  a des con@uenm immtkliates sur les epis 
se trouvant  enCo=  en  phase  pr&oce  d'dvolution  (dpiaison,  floraison, fhndation), ou sur 
les  grains  en  &but  de  remplissage. De telle sorte qu'a  maturit6, un certain nombre de 
grains ne  sont  pas  formds ou que  leur  poids reste Quivalent B celui  des  enveloppes. 
L'evolution  du  poids  des  dpis  des  plantes stressks (Tableau  2) et la similitude  des 
coefficients  de  battage sur les deux traitements  hydriques  permettent  de Wser que dans 
notre  exp6rience la baisse  du  nombre  de grains sur les plantes stre&s d'IC27 et HKP 
r6sulte essentiellement  d'une  morphogen&se  incompl&te  des  6pis  les  plus tardifs, tandis . 
que  le &veloppent des grains sur  les  @is les plus avands n'est pas affkct6. Dans ces 
conditions, le stade de d6veloppement  atteint par les @is lors du  declenchement  du &fi& 
hydrique  est  un  facteur  &terminaut  pour  leurs  performances  fioales.  Logiquement, la 
pr&ocid  de  floraison  d'IC30 (estimb a 3 ou 4  jours d'avance par rapport a m  deux autres 
cultivars)  a  nettement  favoriSe  son  rendement  en  grains final en  situation de stress 
hydrique. L'importance de la pnko"aCt6 de floraison a &jB et6 soulign& par Bidinger et al. 
(1987)  qui  constatent  que la date de floraison  peut expliqua environ 50 9% de la variance 
totale du rendement  en cas de stress hydrique terminal. 

Concernant les param8tres  morphologiques, le comportement  de la v&d IC27 en 
situation  de  &ficit  hydrique  montre l'importance de la surface foliaire  verte  initiale  qui, B 
travers la transpiration  potentielle,  &termine la vitesse  de  des&hement  du sol et par 
consequent  l'apparition du stress  hydrique dans la plante. Face au &ficit  hydrique, la 
r-on morphologique la plus marqub est  alors  l'&ldration  de la &nescenoe foliaire. 
Chez  les  plantes stres&s, une  perte  de limbes verts  deux a trois  fois  plus importante 
que  chez  les  plantes  tdmoins  a  dû  rMuire  sdverement la transpiration  potentielle et 
contribuer  ainsi hnomiser l'eau du  sol.  Touchant premihment les talles et les  dtages 
foliaires infdrieurs,  la  Senescence  a  dû  contribuer  aussi B limiter le ddficit  hydrique 
impoSe aux  feuilles  sup6rieUres des brins dominants (homeOhydrie).  En l'wurrence, les 
quatre  feuilles  sup6rieures des brins-maitres,  sur  lesquelles  etaient  r&dis&s  les  mesures 
physiologiques,  sont restks vertes  ap&s  15 jours  de skheresse, et  leur  dtat  hydrique  a 
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Au niveau  membranaire, sous l'effet du &ficit  hydrique  une  diminution  de la 
sensibilig protoplasmique  s'ajoute B un processus  naturel  d'endurcissement  des 
membranes  avec  l'âge. 

Concernant  les  mecanismes  physiologiques,  les  diffdrences  entre  les dsultats de la 
littkrature et nos  observations  peuvent  provenir des conditions  d'exptkimentation, en 
laboratoire ou au champ, des modalith d'application  du  &ficit  hydrique, de la dimension 
et du stade de ddveloppement des plantes.  Nous  avons vu en particulier,  qu'aprks 
l'dpiaison la conductance  stomatique et  la  sensibilig protoplasmique &missent 
naturellement. Il s'en suit que  leurs files pourraient  varier  selon  que la secheresse est 
position&  en  milieu ou fm de cycle. 

En  conclusion,  face B un &ficit  hydrique  post-floral le mil a dkvelqpd des r&ctiom 
d'ajustement 21 diffdrents  niveaux  d'organisation et de fonctionnement : de la plante 
entihre aux membranes  cellulaires, du  ddveloppement  vdgdtatif B la dgulation 
stomatique.  Globalement on constate  une  corrdlation  positive entre le retard 
phdnologique,  le  d6ficit  hydrique  foliaire des limbes encore  verts,  l'intensitd de 
dkoissance de la maW m e  des tiges et la perte relative  de  rendement final en grains. 
Le  comportement  global du mil  constitue un exemple de rdponse  adaptative & la 
&cheresse caracteri& par l'homhhydrie,  qui  favorise la productivig finale en N n s  au 
&triment de la survie de l'ensemble de la plante (Raissac, 1992).  Cette dponse s'appuie 
vraisemblablement sur une  faible  tolQance  cellulaire & la ddshydratation,  comme le 
laisse  supposer le potentiel  hydrique  ldtal  relativement  6levd  trouvd  chez le mil (-3 MPa 
contre  -13 MPa pour  des graminks C4  fourragi?res,  Ludlow et Muchow,  1988). A 
l'inMeur des classifications  g6ndrales des strategies de n5sistanœ B la seoheresse (Levitt 
1980;  Turner  1986;  Ludlow  1989).  l'aspect  &terminant de la structure  initiale des 
plantes,  par le nombre  de  tiges d p i h  et la distribution de  leur floraison, l'importance 
quantitative du processus de dnescence foliaire  placent  le  mil dans le  cadre  d'une 
stratdgie  intermediaire  entre  l'esquive  phdnologique  (drought  escape) et 1'6vitement 
morphologique de la deshydratation  (drought  avoidauce). 

Les mkanismes d'adaptation B l'khelle foliaire  apparaissent  compldmentaires, la 
dgulation stomatique  en  particulier  peut Stre importante  durant la p6riode  qui  pr&Me 
l'accklhtion de la Senescene. 
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FigUrQ 1 
Regession ktween grain yield (GY, g m-2) and grain n m b r  (Mi, grain m-2) for conteol (i) and  stressed 

(s) plants. (Overd1  mgression aquation : GY = 5.67 NG - 0.4, Ra = 0.89. Dashed lines show 
confidence intervals of the negression line at Pd.05 and Pd.01) 
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Figure 2 
Percentage of senescent leaves (dry matter)  at 66, 77 and 92 dae for main stems (solid  lines) and  tillers 

(dashed lines) of control  and  stressed plants of cv. IC30 (square), IC27 (+) and HKP (x). 
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c 

5 

Relative water  content @WC) of green  leaves of stressed  plants  relative  to  control  plants (Mean 
confidence  intervals  are presented as vertical bars. The  dashed  area shows the  period  without  irrigation on 
stressed  plants.  The arrow indicates  the  rain  at 69 dae evening. The lm%, represented by the  horizontal 
solid  line,  are  the mean value of controlled  plants  between 60 and 80 jae.) 100 is equal to 85.2 f3 .7  for 

IC30, 87.6 f3 .6  for IC27, 88.9 % *2.0 for HKP. 
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Figure 5 
Et& watefpotentidmeasured at 630 (*)? 11:30 (square) and 1330 (+) on control (i) 

and stpessed (s) plants 
dashed area shows the without irrigation on stressecl plants) 
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Figure 6 
Daily maximum  stomatal  conductance  of  stressed  plants  relative  to  control plants of  cv. 

IC30  (square),  IC27 (+) and HKP (x). 100 is equal to 3.7 M.6 for IC30,3.3 M.5 for 
IC27,  3.8 mm.~-~k0.5 for HKP. (Same  remarks as for  Fig. 4.) 

D . 

U 
-4 
II 
P 

-1.3 

-1.4 

-1.6 

-1.6 

-1.7 

-1.8 

Figure 7 
Osmotic  potential at zero  turgor  versus  modulus  of  elasticity  for  genotypes  in  the  grain 

fiuing period. Each  point  represents  the  average  value  of 6 PV curves with:standard 
errors  (fiom 64 to  69 dae for stressed plants) 



Figure 9 
Membramr damage percentage of stressed p h 6  relative to cmtrol plants of GV. K36 

(square), IC27 (+) and HKP (x). 106 is quai ts 15.6 f1.9 for IC30, 12.6 S . 6  for 
IC27, 10.4 f1.7 5% for HKP.(Same RAWU~S as for Pig. 4.) 


