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Approche physiologique de |’adaptation
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I’amélioration de la production en zones seches
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Depuis de nombrcuses années, Mamélioration et la stabilisation de la production des
especes cultivees constituent un des objectifs principaux des pavs situds on zones semi-
arides. Lamdélioration de la capacité d’adaptation du maiériel végéral cultive en condition
de sécheresse peut constituer un moyen performant d atteindre cet objectit. De plus. dans
les payvs en développement, cette démarche offre Mavantage de ne pas faire supporter
directement le coit de ce progres par Pagriculteur. La mise en place de cette demarche
nécessite un cffort do recherche multidisciplinaire contribuant a bien décrire les formes de
sécheresse, & caractériser les formes de réaction qui existent chez 'espéce dtudice. a
identifier celles contribuant a améliorer le niveau d"adaptation du materiel végetal étadi¢
face 3 la forme de secheresse qu’il subit ¢t enfin 4 sélectionner ¢t créer sur ces criteres du
matéricl amélor¢.

Dans la majoritc des cas, et particulicrement en zones semi-arides caractérisees par une
forte hétérogéndite des formes de sécheresse rencontrées [1-3], Pobservation unigue des
variations pluriannuelles des rendements observés chez Pespece ne permet pas de
déterminer précis¢ment les formes de réactions qu'elie développe. L analyse doit alors élre
compiétée par unc meilleure compréhension des mécanismes du fonctionnement de la
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prante (mécanismes physiologiques et biochimiques, caractéres anatomiques.
marphologiques et phénatogiquesy dont les interactions complexes déterminent les niveauy
et fa stabifité des rendemenis observés [4. 5] Cette approche physiologigue. intégrée dans
le vadre d'un effort pluridisciplinaire pour amélioration de Padaptation 2 la sécheresse. se
developpe progressivement dans les pays en développement. Le Centre d’étude régional
peur Pamelioration de adaptation i la sécheresse (CERAAS) constitue, depuis sa création
e 1989 au Séncgal (CNRA/ISRAY par Ie R3S, un des principaux péles de son extension en
Alrtgue.

A T umiere des resultats obtenus au CERAAS sur les principales especes annuelles de
L region. nous allons discuter des mécanismes physiologiques d'adaptation a la sécheresse
existant chez des plantes cultivies, en nous référant @ la classification des formes
¢ adaptation géncralement aceeptee depuis les travaux de Levitt e al. [o]. Hsiao [ 7).
Purner [8] et Eevitt {9]. A partir de ce bilan partiel des resultats obtenus, nous tenterons
ansad de preciser les themes physiologiques importants & travaitler pour Pamélioration de L
prosductivite des principales especes cultivées de a région. L’intégration de ces
connaissanees pour ki selection et a eréation de matériel adapté fait Fobjet dune autre
cormupmication presentée par Khalfaoui dans eet ouvrage.

On distingue, chez les plintes. nois grandes formes dadaptation i la sécheresse [6-9] -
Fos plantes capables dewquiver T séeheresse (drought escapers)
¢l denx catégories de plantes supportant la sécheresse
les plantes ayant aptitude o oviter la sécheresse. ¢’est-a-dire capables de supporter la
secheresse ardee i des mecanismes Tewr permctiant de conserver des niveaux élevés
d hvdratation de leurs tissus (drotght avorders) |

- les plantes pouvant tolérer fa sécheresse. Cest-a-dire capables de supporter la
sechoresse wvee de fublos niveaux dhydratation dans leurs tissus hydriques (drought
(wlranis).

I olement de ces formes dradaptation & la secheresse a permis détablir un certain
ordiv dans T complexite et Ja diversité des types de réponses i la sécheresse ¢l tacilite
Fetuee des grands groupes de mecanismes ainst identifids. Cependant, la grande variabilite
des formes due sécheresse permet rarement dexpliquer fe niveau d’adaptation d’un matéricl
vepeial donne par kaoseake consideration d'un mécanisme pris isolément. Chacune de ces
forme Fadaptation presente des cvantages mais aussi des inconvénients, et une variéle
Adplee doun cavitonnement semi-aride doit néeessairement présenter un équilibre entre les
reporsex diesquivesd eviiement et de tolerance, afin de mainienir des niveaux satisfaisants

Ju preductiviee
Esquive de {a sécheresse

Fos plantes pouvant esguiver L secheresse ont L capacite de realiser leur cycle complet
de devcloppement avant fomanttestation dfimportants deficits hydrigues du sol. Blles ne
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peuvent done &tre considerces comme de véritables sdrophvies, qui se caracterisent puy i
développement phenologique rapide deés que Feau est disponible et par un ¢talenment de b
phase reproductive jusqu’a la réapparition de conditions hyvdriques favorables. Feur origine
et e resultat de L domestication des especes sauvages & des fins productives of se tradun
eendralement pur sin raccourcissement des phases de [loraison. de fructification ¢t de
mataration, La precocild se retrouve aisément chez Ta plupart des especes cultivees, e
correspond i Pexistence de variéids dont la phase sensible de développentent coincude ave
los periodes de meilleure disponibilite en cau {10} Les indices de sélection pour ba
recherche de fa prevocite correspondent a des criteres d observation relativement simples
Un exerple de Paslisation de ces eriteres est fournt par le travail de Khaltaoui [11L qui o
conduit a ta réduction dune dizaine de jours de fa longueur du cvele des varietes
darachide les plus précoces (90 jours) cultivées en zone semi-aride. Cependant. st L
précocite assure do meilleurs rendements durant fes anndes seches. elie sTaccompaging
d une baisse de productivité lorsque les conditions hydriques sont favorables {10}
Loietdrds dun tod caractere doit done étre ¢valud précisément en tenant compte des
conditions pluviometriques, de évaporation, des caractéristiques hydrody namiques da ~ol.
dos effets des prasigues culturales sur Ta disponibilité en cau et des réactions de la plante &
cot environnenment. Le développement de modeles intégrant ces différents concepts fourmu
Joes outits indispensables pour le choix du cycele a rechercher lorsque les donnees
slimatiques correspondantes sont disponibles [12. 3 @ communication de Diagne e
Annerose i ce svimposium].

Evitement de la sécheresse

v drique de deurs tssus durant des pertodes sans plutes significatives les plantes dorvent
dévetopper des mécamismes leur permettant a fa fois daugmenter Fabsorpiion en cau ¢ de
réduire les pertes en cau.

Crovssance racinaire et absorption hydrigue

JEest géndralement admis quiun systeme racinaire bien developpe constitue un Caractere
mmpertant pour Pamichioration de absorption hydrique. De nombreuses ctudes comduites
au champ ou co conditions controlées montrent {existence d une grande diversite varietale
dew caractéristiques denracinement de différences especes caltivees en conditions
hvdriques favoresbies (arachide. mil, sorgho, mais, nich¢) (voir communication de
J1. Khalfaouiy. Ceve diversité peut Cre exploitée. comme dans le cas de Darachide, wlin
de sélectionner du maténiel possédant architecture racinaire la micux adaptée a un svpe de
sécheresse donnd.

Cependant, T détermination des caracteristiques optimales du systeme racinaire depend
drofiement de aiure de la pluviométrie et des caractéristiques hvdrodynamigues du ol
yui déterminent la disponibilité en cau pour la plante.

Les études conduties au CERAAS ont révélé une capacite considérable dapustement de
fa croissance ¢t du développement racinaire des espeees étudices aux conditions hydrigues
du sel. Batcho o ol [13]0 chez le mil (figure 1), Nwalozie [ 14]. chez le micbé (figure 25 o1
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Adaptation a la secheresse des especes cultivees pour lamelioration de e production
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Figure 2. Dvoluitor de la profondewr d'enracinement de 2 varidies de miehé en fonction des
conditions dalimeniation hvdrique.
Annerose (1070 chez Parachide, observent une auvgmentation de by profondear

d'enrscinement ¢n conditions hydrigues limitantes. Chez arachide, augmentation de fa

. ' . .

teoyere e + . . e .< OO e
redistiibution du sysiene racinaire (figure 3), avece fa formation de sacines plus fongues i
plus fines en profondeur et de plus gros diametre et plus courtes en surtace [ 10]. Batcho et
al. [13) mettent aussi en ¢vidence existence dlune diversité varictale dans la nature et
importance du phénomene de redistribution racinaire chez le mil cultive en conditions
hvdrigues limitantes. Dans le cas de Parachide, cette modification de Venracinement ¢t
Maugmentation du volume de sol colonisé qui en résulte, s'effectuent sans investissement
supplementatre d assimilats en direction des racines et done sans cout métabolique au
détriment des autres erganes [10].

Ces travaux apportent déjd un certain nombre dlinformations orginales sur e mole du
systeme racinaire en conditions de sécheresse.

1. 1 apparait bicn que la capacité d’ajustement du développement racinaire en fonction
des conditions hyvdrigues du sol peut conribuer de maniere significative & augmenier la
disponibilité en cau. et par conséquent la capacite supposée d'évitement de la sécheresse
d7une varieté donnce ifigure 4).

2. Ces premiers resultats indiquent aussi que, dans la recherche et la sélection de matériel
adapté. ta plasticité intravariétale du systeme racinaire devra étre prise ¢n considération el
exploiée au méme stre que la diversité intervariétale de développement racinaire observee
en conditions normales,

3. Létude des interactions état hydrique du sol-croissance ¢t développement racinaire-
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Figure 3. Effet de la sécheresse sur fa disoribution lincaive (a) of volumagee dicsesteme racinilre

Fvachide exprimee en o par rappori au témoin

absorption racinaire indique quit ost nécessaire de lixer une limie dans fadetermination
des caractéristigues racinaires fes plus performastes alin d'eviter une pejorition oo
rendement otile [4, 18], Alinsic dans {e cas de Parachide, Annerose [HO] montre qu une
densite racinaire maximale comprise entre 0.6 ¢t 0.8 emyom de sol est seifisante pous
extraire Pean d une couche de sol bien humectée (figure 5). Av-dessus de ves valeers. e
’ ‘ o ah e T e Ty et ape cles e tmees il passage o
Veaw a Pinterface sol-racines se developpent,

Lo Lorsgue etude de ces interactions est conduite en conditions contrelces, ie choix et 1y
tiille des dispositifs utilises doivent ctre ajustés en fonction de Pespece afin dieviter
developpement trop rapide du siress qui ne favorise pas la mise on place dus ciracteres
adaptatifs existant au niveau racinaire (pour exemple [16-17]).

interet dun maintien de absorption hydrigue doit aussi Stre ovadud en fonction <k
Vefficience de Tatilisation des quantités supplémentaires d cau mises ot disposition de 1
plante. Celles-ci sont souvent tres Taibles par rapport i la consommiation totale de Ta culr-
1 en fonetion du stade de développement de Ta planie, ces mécanisnwes peuvent se révele
isubtisants pour lui permettre de maintenir Uetat hydrique de ses tissos. Dans de tels cas.
devient nécessaire daccompagner Famelioration de Pabsorption ha dnque diune regulation

Jes pertes en eau
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Reduction des peries en ean

Diftérents mécanismes et caracteres morphologiques contribuent a la réduction des
pertes en can durant le développement d’un stress hydrique ([18] pour une revue).
Cependant, la fermeture hydroactive des stomates, lorsqu’elle est associée & une faible
ranspiration cuticusire. constitue le mécanisme de régulation des pertes en cau le plus
performant [19]. La valeur adaptative de ce mécanisme a pu €ire vérifiée an cours des ;
Studes cenduites su CERAAS sur larachide [ 10], le mais [20]. 1e niébé [14], le sorgho [21-
23 vt e manioc {24, Bretaudeau e al [21], sur deux varicétés de sorgho (Mali) cultivées
et conditions controlées, montrent ainsi que la variété contrdlant micux ses pertes en cau
pat L fermeture des stomazes maintient plus longtemps I'état d hydratation de ses tissus en
conditions de sécheresse

Los méthodes 2t technigues disponibles permettent d7identifier ais¢ment du materic!
capuble de réguler ses pertes en ean. Cependant, il est néeessaire de considerer que
effscacid du contrle stomatique dans Ta limitation des pertes en cau varie notamment ¢
fonction du stade e déseloppement de Ja plante. Chez fe sorgho. Labare [22] et Dossou
Yoo [23] observent i la montaison une bonne sensibilité des stomates & la sécheresse
contribuant a maintenir Pétat hydrique foliaire a des valeurs ¢levées (~ 13 bars apres
13 jours Je sécheresse). tandis quiau stade reproductif, ce mécanisme est moins cfficace pous
finiser Lo déshyvdratenon (- 28 bars apres 10 jours de séeheresse). En réalité, la régulation de:
PUe e et Cou 0BG o b cs o abgiividec o G O w i ale el 1
notamment aux hestes de plus forte demande ¢vaporative. Ele est aussi, par conséquent
responsabte done diminution de fa productivité résultant de la diminution des ¢change:
aazeux. Ainst une ¢duction des pertes en cau en début de cycle par Uintermédiaire de ces
mecanisies pourrait augrmenter la réserve utile d’eau durant la période de formation du !
erain, alors qu'une répression des mécanismes de régulation des pertes en cau durant le-
phases de fructificicion ot de remplissage permettrait d’améliorer les rendements grice &
maintien des ¢chanzes gazeux et notamment de a photosynthése. La notion de limite dan~
Findrét dun mecacisme adaptatit s exprime 4 nouveau et le comportement le micux adapté
“evastfT dans le e du sorgho au stade reproductif ou “conservatif” dans le cas du niéhe
[+ i4]. dépendra essenticllement du type de séeheresse rencontre,

Drautres facteurs de Penvironnement ont ausst des effets directs ou indirects sur I
conirole du degrd douverture des stomates et la transpiration, teles énergie lumineuse. L 5
densande Svaporative. la température foliaire, la concentration de CO, ou la vitesse dv
desivdritation. Cependant, état hydrique du sol au niveau de la zone racinaire constitus !

ust-os principaux facteurs controfant le degré d’ouverture des stomates. Les racines, lors
duae deshyvdratation du sol, agissent comme des “informateurs détat de stress™ ct sont Iv
stege de modifications hormonales qui, via le flux xylémien. sont responsables ¢ uns
diminution du degie d'vuverture des stomates et de Ta photosynthése indépendamment de
Uetat hydrique toliaire [ 18, 25].

fox mdcanismes devitement sent souvent considéres comme constituant la torme fa plus
evidente dradaptation & fa sécheresse. Néanmoins, ils se révelent parfors insuffisants dans Te
cas de secheresses intenses et prolongées, on il est aussi néeessaire que la plante puisse
potisuivie son developpement tout en supportant une déshydratation importante de ses tissue
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Vdapidivon a fa secheresse des ospeces caltivées pour Lamdclioration de la producton

Tolérance a la secheresse

On regroupe sous ce terme Jes mécanismes qui permettent a la plante de mainteniy
Cintégrité de ses fonctions métaboligues tout en endurant un déficit hydrique de ses tissus
Une tllustration de importance de ces mécanismes est fournie par les travaux de Labare
£22) swr fa réponse a la séeheresse de cing variéics de sorgho. Lauteur montre qua un
mime niveau de déshydratation des tissus foliaires, certaines variétés ont la capacité de
paintenir des niveaux plus élevés dactivité photosynthétique foliaire (figure 63, Des
résultats cquivaients ont été obtenus sur arachide [ {0].

Htioits L
? B Témain
MR Stressé

Figure 6. Photosviithese
feligire mesuiee sur

S varictos de soreho bien
(FPIQUCES 1 STFOSERS par
{5) - Sénegal

suspersion d'arrosage ® b
’ 2T

I s picds stresse s M Toge
detonties Tos variéts
ot wn potentiel fotiaire Variete

de 13 burs.

Les principaux mécanismes de tolérance jla sécheresse sont le mainticn de la
turgescence et L lolérance a la déshydratation.

Maintien de fa turgescence

La diminution de la turgescence des tissus est considérée, depuis les travaux de Lockhrt
[ 26] ¢t Hsiao | 75 comme l'une des causes principales des effets négatifs d’un stress hvdrique
sur los fonctions de la plante {9]. L.accumulation dc solutés dans les tissus celiulaires
deshvdratés, asgmentation de I'¢lasticit¢ des parois cellulaires et la diminution de la taill
des cellules contribuent & maintenir la pression de turgescence cellulaire. Lamaintenance do
La turgescence permet de maintenir Fouverture des stomates, la photosynthése, la croissince
racinaire o absorption hydrique : elle differe I'enroulement des feuilles et leur sénescd ne
lors d'un déficit hydrique des tissus (pour une revue. | 18]). Dans une ¢tude comparant ko
degre d'adaptation 4 la séeheresse de races primitives de sorgho et de mil originaires du

St . e b B PABTOE 55 [ ——



1. Annerose, B. Cornatre

Mals, du Soudan ¢t ae Vinde. Blum et Sullivan [27] observent que le degré d’ajusiement
osmotique dans les feailles est le scul caractere physiologique corrélé au niveau
d’adaptation chez le sorgho ; les races originaires des régions les plus s¢ches présentent fes
niveaux ¢ ajustement osmotique les plus ¢levés et les vitesses de croissance végétative les
plus fortes. Les premicrs travaux mends au CERAAS dans cc domaine montrent
Pexistence d’une régulation osmotique de faible importance (3 bars) chez rarachide [28] et
confirment la forte capacité de régulation existant chez le niéb¢ [14]. Plusieurs auteurs
indiguent gue | ajustement osmotique a un effet positif sur le bilan en carbone de la plante

puisqu'il permet la poursuite de la photosynthese a des potentiels trés bas [29, 31|
Cependant. peu d'informations sont réeliement disponibles sur Ic cott métabolique associe
a Vaccumulation e solutés [32], surtout dans le cay des carbohydrates qui contribuent &
Pajustement osmotique et ne sont done pas disponibles pour Lt formation de biomasse
nouy elle ou pour Ventretien de celle déja existante. Par ailleurs, comme rlindiguent les
travaux de Turner | 1X], Davies et al [33] et Zhang et al. [34] Vestimation précise de
Pimportince du mécanisme d ajustement osmaotique est compliquée par Uexistence d'effets
réciproques et interactifs entre les mécanismes de tolérance €l d’évitement a la sécheresse

Tolérance protoplasmique a la dessiccation

I toferance o e déshydratation depend de la capacité des membranes cellulaires. des
proteines membranaires cf cvioplasmiques, & résister a la dégradation ¢l & la dénaturation.

Phiem Thi e of. 135], Pham Thi |36]. Vicira da Siva et al. (37. 38, Vieira da Silva [39] <t
Adgahossou |40] ¢nez e cotonnier, le palmicr a huile, le haricot ¢t le ni¢he¢, observent quce
I contrainte hvdrque entraine une fragilisation des membranes des organites cellulaires
accompagnee d unie modification de feur composition lipidique ainsi que d'une perie de
compartimentation enzymatigue. Ces auleurs observent aussi que ces modifications sont i
Perigine d7un bouteversement des activités cnzymatiques, ¢t notamment d'une
A 'l!\\_;lldll()l] de Pactivité des enzy mes hydrolytiques responsibles de la libération de
DITER TS vl st evinns e 1y nhotosvithese, comme e ph()sph(xtu inorganile
hlmc sous action des phosphatases (Champigny ef ol (4 1] : Pham Thi et al. {42]).

sependant. i tolérance 2 la déshydratation reste un terme général recouvrant alatois la
résistance mecantque des tissus dau déficit hydrique ainsi que la résistance biochimigue des
¢ nsvmes et des protéines a la dénaturation. L’évaluation de son importance est de fait
cemplexe ot les iéthodes simples souvent basées sur une estimation globale du mainticn
de Uintegrite des tissus restent encore les plus utilisées. Le dosage des électrolytes libeids
sous |effet d un choc osmotique o thermique a €té ainsi utilisé pour 1'étude de la
tolérance protoplasmique de différentes especes au CERAAS (tableau 1)

Les ctudes fes plus avancées, sur Varachide et le sorgho, indiquent que la capacite de
tolérance o la dessiccation augmente avee 'age du matériel [10. 43]. Lintérét de ce
comportement est done particuliérement important & considcrer, notamment chez es
espeees ayant un comportement évasif en fin de cycle.
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Tablean I Valours dintensité du choe osmotique ou thermique provoquant 50 %70 do dépats
membranaires che quelques especes ¢tudices au CERAAS.

Espeee Dessiccation Chaleur Auteurs

Surghoe - 23,0 bars 49 °C Labare (1991a) [43]
Mil - 23,0 bars 49°C Labare (1991b) {43]
Mais - 24,0 bars s2°C Akanvou  (1991) |44
Niche 49°C Nwalozie  ([991) [14]
Anuchide - 24.5 burs 527 Anncrose  (1990) {10}
Manioe - 37,0 bars 83°C Mbaye et al. (1991) |45]

Conclusions, per spectives

Dans leur stade actuel, ces résultats ont permis de mettre en ¢vidence importante
veriété des formes de réactions @ la séeheresse chez les plantes cultivées. La caracténsation
de cetie diversite, qui napparait pas ndéeessairement si 'on se réfere uniquement auy
rendements tinau s obtenus, permet de micux apprécier les possibilités réeltes d adaptation
Atun matdricl &oene sécheresse donndée Cependant. de nombreux themes physiologiques
doivent &tre dudics afin &’ améliorer notre compréhension des mécanismes d’adaptation

Les dtudes sur i croissance, le développement et la fonctionnalité des racines doivent
nécessairement intégrer 'étude de leurs interactions avec '¢tat hvdrigue et la nature do s,
Une attention ¢qguivalente doit donc ¢re portée aux effets de a séeheresse sur les parties
acricnnes et sur fes parties racinaires pour pouvoir mieux prendre en compte la capaciid
d adaptation a la sécheresse existant a ce dernicr niveau.

Les dtudes sur fa régulation des pertes en cau ¢t notamment le contrdle stomatique e
peuvent étre disseciées des objectifs réels, qui sont d abord dassurer une bonne production
¢t pas. a tout prin, d’¢conomiser 'eau. A cet égard, Pétude des interactions biophysigues
ou biochimiques existant entre les racines et les parties acriennes constitue un domaine e
recherche important.

Une meilleure compréhension des mécanismes de tolérance est nécessaire. Beaucoup e
pl nfes sont récoltées cn sec et finissent donc leur développement dans des conditions 1oy
limitantes en eau. A 'exemple du manioc cultivé ¢n zone séche, elles ne peuvent produsre
suffisumment que si- leur niveau de tolérance est satisfaisant. I faudra porter une attention
particulicre auy mécanismes de maintien de la turgescence. en caractérisant notamme ni
lears relations avee e maintien du développement et de la croissance en conditions de
sécheresse [es techniques déja utilisées pour les études sur fa tolérance protoplasmique
présentent aventage dc la simpiicitf. 11 est maintenant nécessaite que 1a coopéi ation deja
¢tablie avee les laboratoires du Nord aboutisse rapidement 3 des méthodes ot des
techniques d'évaluation largement utilisables dont ics relations avee les processus de
productivité apparaissent cle maniére plus évidente.
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Lnfin, ces méeanisies ne doivent pas étre considérés uniquement de maniére séparéce

{ e fortes relations de cause a cffet existent entre les mécanismes d’esquive, d’évitement ¢t
de tolérance. Et les effets, positifs ou négatifs. d’'un mécanisme donné sur la production ne
peuvent étre clairement appréciés hors d’une description précise de ces relations
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