Leila Radhouane J. Appl. Biosci. 2013. Comparaison de la nutrition minérale du mil en présence de
stress hydrique et de stress salin.

Journal of Applied Biosciences 66:5114- 5129

ISSN 1997-5902

Comparaison de la nutrition minérale du mil
(Pennisetum glaucum L.R. Br.) en présence de stress
hydrique et de stress salin

Leila Radhouane

Laboratoire des Sciences et Techniques Agronomiques, Institut National de la Recherche Agronomique de Tunisie
(INRAT), Avenue Hédi Karray-2049-Ariana- Tunisie

Tel : 21671230024/21671230239, Fax: 21671230077

Auteur Correspondant email : radhouane.leila@iresa.agrinet.tn

Original submitted in on 18" June 2013 Published online at www.m.elewa.org on 30t June 2013.
https://dx.doi.org/10.4314/jab.v66i0.95009

RESUME

Objectif : L'amélioration de I'efficience de l'irrigation en s’orientant vers la détermination des besoins réels en
eau des différentes cultures et aussi I'appel a l'irrigation déficiente ainsi que la possibilité d'utilisation des eaux
salées pour l'irrigation sont parmi les décisions a instaurer en Tunisie pour préserver le capital eau qui se fait de
plus en plus rare.

Méthodologie et résultats : Ces techniques d'irrigation ont été appliquées sur une culture de mil afin de tester sa
tolérance au manque d'eau et a la salinité via sa variabilité génétique. Ainsi, trois écotypes de mil ont été
cultivés selon un dispositif en split plot permettant de donner a I'eau d'irrigation la dose et la concentration en
sel souhaitées. Les cing traitements hydriques sont : deux doses d'irrigation déficientes, deux doses de sel et
un témoin. A la maturité, les feuilles drapeaux sont collectées et la nutrition minérale a été déterminée. Lés
résultats ont montré que le mil s'est comporté comme une espéce de type exclusif face aux contraintes
hydriques et salines et que I'exclusion de Na* est plus importante en milieu salin. Ce comportement caractérise
les espéces tolérantes qui peuvent de plus, développer des mécanismes spécifiques pour limiter 'accumulation
de Na* dans leur tissu. L'étude écophysiologique des trois écotypes de mil a révélé qu'ils ont des
comportements différents vis-a-vis du sel et de la sécheresse. lIs différent aussi par la diversité des moyens
qu'ils utilisent pour préserver leur intégrité et pour se défendre contre les agressions extérieures.
Conclusion et application : De telles spécificités peuvent étre exploitées pour répondre @ des impératifs
agronomiques intéressants et jouer un réle dans la conservation et la mise en valeur des sols fragiles
(phytoremédiation, paturage)

Mots clés : Mil- Sécheresse- Salinité- Osmolyte- Na*- K*-

ABSTRACT:

Comparison of pearl millet (Pennisetum glaucum LR Br) mineral nutrition under water and salt stresses
Objective: improving irrigation efficiency by moving towards determining the actual water needs of different
plants and the possibility of using saline water for irrigation are decisions to establish in Tunisia to preserve the
water capital that is increasingly rare.
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Methodology and Results: These techniques were applied to pearl millet to test its tolerance to water shortage
and salinity through its genetic variability. Thus, three pearl millet ecotypes were grown in a split plot design with
five water treatments: two deficient irrigation doses, two doses of salt and control. At maturity, flag leaves are
collected and mineral nutrition was determined. The results showed that pearl millet behaved as an exclusive
under water and salt stresses and that the exclusion of Na* was higher in saline medium. This behaviour
characterizes tolerant species that can more; develop specific mechanisms to limit the accumulation of Na *in
their tissues. Ecophysiological study of three pearl millet ecotypes revealed that they have different behaviours
for salinity or drought. They also differ in the variety of ways that they use to maintain their integrity and to
defend their self against external aggression.

Conclusion and application: Such characteristics can be exploited to meet interesting agronomic requirements

and play a role in the conservation and development of fragile soils (phytoremediation, grazing.)
Keywords: Pearl millet- Drought- Salinity- Osmolyte- Na*- K*-

INTRODUCTION

L’agriculture est de loin le plus grand consommateur
d'eau dans toutes les régions du monde (sauf
I'Europe et 'Amérique du Nord), puisque 69 % des
prélevements mondiaux lui sont imputables (FAO,
2002). Or, face a la question de la raréfaction de
l'eau qui est un cas exemplaire des grandes

questions environnementales, posée depuis
plusieurs décennies, et pourtant toujours restée au
coeur des débats mondiaux ; il est impératif

d’améliorer l'efficience de [irrigation en s’orientant
vers la détermination des besoins réels en eau des
différentes cultures et vers la possibilité d’utilisation
des eaux salées pour [lirrigation quand
I'approvisionnement normal en eau se tarit. La
Tunisie, est un exemple typique de cette situation
(DGBH, 2001). Elle est classée parmi les pays
menaces par le probléme de manque d’eau et par la
salinisation des sols. En effet, 70% des surfaces
irriguées regoivent des eaux dont la salinité est
supérieure a 1.5g/l (Souissi, 2000) et les eaux
considérées comme saumétres titrant entre 2 et 6 g/l
de NaCl constituent 50% des eaux (Hachicha et
Braudeau, 1998). Or, lorsque la plante est soumise a
un manque d’eau ou lorsqu’elle est en présence de
salinité, son alimentation hydrique et sa nutrition
minérale sont perturbées. De ce fait, la plante va
chercher a rétablir son équilibre ionique et
nutritionnel pour sa survie, en développant des
stratégies  spécifiques d'ordre adaptatif ou
occasionnel. Ainsi, pour limiter les conséquences
d'un stress osmotique, les cellules doivent mettre en
place un dispositif permettant le maintien de
I'absorption d'eau et la protection des structures les

plus sensibles a une déshydratation fatale, c'est la
stratégie de l'ajustement osmotique (Zhang et al.,
1999; lannucci et al., 2000). De ce fait, le mécanisme
physiologique adopté en présence de contrainte
saline ou hydrique, peut constituer un outil efficace
pour la différenciation entre les variétés. En effet, la
tolérance aux divers stress dépend des especes, des
variétés et méme des écotypes (Ullah et al., 2008 ; Li
et al, 2008). Il a été établi que face au stress
hydrique, la concentration ionique de nombreuses
espéces augmente (Jones et al., 1980 ; Ford et
Wilson, 1981 ; Munns et Weir, 1981) et les ions
comptent pour 60 a 70% du potentiel osmotique
(Pitman ,1981). Cet auteur a aussi montré que les
plantes adaptées a la sécheresse sont aussi des
halophytes, capables d'utiliser Na*, Cl- ou Mg?
comme osmoticum ou peuvent aussi accumuler des
sucres ou autres solutés organiques dans leur
cytoplasme pour faire face aux faibles potentiels
hydriques du milieu. Cette fonction assurée par les
ions minéraux sous stress hydrique est en
contradiction avec le réle qu'ils jouent en présence
de contraintes salines. En effet, la présence de sel
dans la solution du sol abaisse son potentiel
osmotique et rend I'absorption d’eau plus difficile
(Waisel et Ovadia 1972). Toutefois, les plantes sont
capables d'ajuster leur potentiel osmotique a celui du
milieu extérieur, et de maintenir un gradient de
potentiel hydrique (Greenway et Munns, 1980). La
solution la plus économique pour réaliser cet
ajustement osmotique est d’absorber les ions
minéraux dominants dans le milieu et de les
accumuler dans les vacuoles. Elle permet, en effet,
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de mettre a I'abri du sel, les organites cellulaires et la
machinerie  métabolique, tout en favorisant
I'ajustement osmotique (Flowers et al., 1977 ;
Greenway et Munns, 1980 ; Levigneron et al., 1995).
Tel est le cas des halophytes qui utilisent comme
osmoticums minéraux les ions Na* et Cl-dominants
dans le milieu (Flowers et al., 1977 ; Ishitani et al.,
1993). Il en est de méme des glycophytes cultivés en
milieu salé (Greenway et Munns, 1980), a I'exception
de ceux qui excluent Na* de leurs parties aériennes.
Dans ce cas, lajustement osmotique implique
Iutilisation de K* et CI (Hamza, 1980) ou la
synthése de substances organiques solubles
protectrices (proline, glycine-bétaine, sorbitol...) et
qui n'interferent pas avec le métabolisme cellulaire
(Bartels et Nelson, 1994; Petrusa et Winicov, 1997;
Khol, 1997) Chez les glycophytes sensibles, la
résistance a la salinité et la survie sur sel sont en
relation avec l'exclusion des ions toxiques des
organes aériens (Zid et Grignon, 1991; Durand et
Lacan, 1994). Chez ces plantes sensibles, pour
lesquelles la compartimentation vacuolaire est
déficiente, Na* est redistribué par le phloeéme. Cette
recirculation constitue un critére permettant la
classification des espéces selon leur degré de
tolérance a NaCl (Kramer, 1983 ; Durand et Lacan,
1994). Une fois que la plante s'est ajustée
osmotiquement au milieu et que la turgescence est
restaurée, le déficit hydrique n’apparait plus comme
un facteur limitant de la croissance en milieu salé
(Zhao et al., 1991). Cependant, les mécanismes
d’ajustement osmotique chez les plantes en C4 ne
sont pas bien identifiés (Da Silva et Arrabaca ;
2004). En effet, il a été remarqué que de
nombreuses espéces en Cs sont capables de
s'ajuster osmotiquement face a un stress beaucoup
plus que les plantes en C3 (Quian et Fry ; 1997). La
tolérance au sel chez les plantes supérieures
dépend de la fagon dont les plantes contrélent le

MATERIEL ET METHODES

Matériel végétal : Cet essai a porté sur trois écotypes
autochtones de mil collectés a travers le territoire tunisien.
Ces écotypes appartiennent a des étages bioclimatiques
différents, sont cultivés sur des sols de textures diverses

transport du sel a travers les organes. En effet, les
mécanismes de tolérance au sel sont de deux types :
ceux qui minimisent I'entrée du sel a l'intérieur des
plantes et ceux qui minimise la concentration du sel
dans le cytoplasme. Du fait que les racines sont les
premiéres a étre exposées a la contrainte saline et
que méme leur faible endommagement peut induire
un important flux d’ions vers les parties aériennes, |l
serait plus judicieux que la comparaison entre les
divers génotypes d'une espéce se porte sur
I'accumulation des ions au niveau des feuilles et
particulierement celles des étages supérieurs,
essentiellement la feuille drapeau (Alian et al., 2000;
Munns et al., 2000; Joshi et al., 2003). C'est pour
cette raison que les effets de stress hydrique et salin
sur la nutrition minérale ont été étudiés sur les
feuilles drapeaux de 3 écotypes autochtones de mil
(Pennisetum glaucum L. R.Br.) collectés a travers le
territoire tunisien. De plus, il a été établi que
I'exclusion de Na* (Garcia et al. 1995), la sélectivité
K*/Na* (Asch et al. 2000 ; Houshmand et al. 2005) et
I'exclusion de CI- (Rogers and Noble 1992) sont les
caractéres les plus discriminatifs pour la tolérance a
la salinité entre les écotypes d'un germoplasme. Le
mil (espéce en Cs) est la céréale la plus cultivée en
irrigué dans les régions arides tunisiennes (FAO,
2003 ; Radhouane et al., 2007) et parmi les plantes
réputées par leur tolérance a la sécheresse et la
salinité (Ashraf and McNeilly 1987 ; Blummel et al.,
2003 ; Radhouane, 2008a et 2008b). Chez cette
espece, il existe également une variabilité dans le
degré de tolérance aux stress entre les divers
écotypes de mil (Bouraima et al., 1986 ; Radhouane
et al., 2007 ; Radhouane, 2008a et 2008b) et qui
pourrait étre un important aspect a considérer pour la
sélection d’écotypes a utiliser dans les projets de
restauration des zones affectées par les stress
abiotiques.

et sont irrigués avec des eaux de qualité médiocre. Ces
écotypes sont :

* D : écotype originaire de I'lle de Djerba (latitude 33°53';
longitude 10°60’). Il est précoce, a tige courte et posséde
des chandelles petites, Iégéres et peu productives
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* HG : écotype collecté au cap Bon (Hammam Laghzaz :
latitude 36°50’ ; longitude 11°06’) possédant une courte
tige et des chandelles larges et compactes. C'estun mila
cycle court et moyennement productif

* KS : mil de la plaine de Kairouan (latitude 35°40’;
longitude 10°06'), trés vigoureux, a paille haute, a
chandelles de fort calibre trés productives. C'est un
écotype a cycle long.

Protocole expérimentale : Les essais en plein champ
ont été conduits dans une zone semi aride a hiver doux.
Les semis ont été réalisés le 23 mai 2010 a la station
expérimentale de I'INRA de Tunis (altitude : 10 m;
latitude : 36°51"; longitude : 10°11°). Le sol est d’apport
alluvial ; il est profond, homogéne et de texture argileuse,
avec une teneur en éléments fins >70%. L'eau d'irrigation
est délivrée aux parcelles par submersion. Pour réaliser
les différents traitements hydriques, nous avons adopté
un dispositif permettant de donner a la culture les doses
d'eau et les concentrations en sel souhaitées. Les
traitements appliqués sont :

e To: témoin irrigué a 100% ETM (eau du robinet
titrant 1 g/)

e Ty: traitement recevant 70% ETM

e Tss: traitement irrigué a 35 % ETM

e T3 To+ 3g/l de Na Cl = 4g/l

e Te: To+6g/lde NaCl=Tgll

Les besoins théoriques en eau du mil sont estimés a 580
mm (ETM = 100%) (De Villéle, 1965 ; FAO, 1998].

RESULTATS

Evolution de la teneur en sodium : Face 4 la contrainte
hydrique, la teneur moyenne en Na* de la feuille drapeau
du mil a diminué significativement avec [l'intensité du
stress hydrique pour tous les écotypes de mil sauf pour
KS qui a tendance a accumuler significativement du
sodium a partir du traitement hydrique sévére (figure 1).
Face aux traitements salins, la teneur des feuilles en Na*
a baissé significativement pour tous les écotypes par
rapport au témoin et aux stress hydriques. Toutefois, la
différence entre les 2 traitements salins n'est pas
significative. De plus, l'interaction significative trouvée
entre la charge en sel et la teneur en Na* des feuilles a
montré 3 sortes de comportements :

e une teneur en Na* stable pour les divers
traitements salins et c'est le cas de HG

e une diminution du taux de sodium avec
l'augmentation de la charge en sel pour D

La fréquence d'irrigation était la méme : 10 jours au début
de la culture et une fois par semaine dés le début de
I'épiaison. Les traitements ont été démarrés au stade
quatre feuilles (deux fois 27 mm au début, puis sept fois
75 mm d’eau). Les différents écotypes ont été semés en
cing répétitions. Chaque répétition est représentée par un
carré de 25 m2 La densité de semis est de 200 000
plantstha. Aprés démariage, la densité devient de 10
plantes au métre carré. Les traitements sont espacés de
3 m et sont entourés, dans toutes les directions, de lignes
de bordure. Le dispositif statistique expérimental est en
Split Plot a trois répétitions, avec comme facteur principal
la quantité ou la qualité de I'eau d'irrigation et, comme
facteur secondaire, les écotypes de mil.

Mesures réalisées : Des feuilles drapeaux séchées sont
broyées puis placées dans des piluliers contenant 25 ml
d’acide nitrique 0.1 N. L’extraction des ions dure au moins
48 heures a la température ambiante du laboratoire. Les
cations Na*, K* et CaZ* sont dosés par spectrophotométrie
de flamme en émission (photométre Eppendorf). L’anion
Cl- est dosé par coulométrie a I'aide d’'un chloridemétre
(Buchler-cotlove), en présence d'un tampon acide
nitrique-acide acétique et de gélatine destinée a
agglomérer le précipité d’AgCl au fur et a mesure de sa
formation. Les résultats sont exprimés en % de M.S.
Etudes statistiques : L'analyse statistique a été réalisée
a laide du logiciel STATIT-ITCF. Chaque donnée
constitue la moyenne d’au moins 5 mesures. Les
moyennes sont comparées par la plus petite différence
significative (ppds) a 'aide du test de Bonferonni au seuil
de 5%.

e une accumulation de Na*avec l'augmentation de
la charge en sel pour KS

Evolution de la teneur en potassium : Le traitement
hydrique le plus restrictif a entrainé un appauvrissement
en potassium. En effet, la teneur foliaire en K*a chuté de
13% par rapport au témoin bien irrigué. En revanche, le
traitement hydrique modéré n’a pas influencé la teneur
foliaire en cet élément (fig. 2). De plus, les écotypes de
mil ont présenté des teneurs variables en potassium
selon l'intensité du stress hydrique. Ainsi, 'écotype KS a
gardé la méme teneur foliaire en K* quelque soit la dose
d’irrigation apportée ; alors que la feuille drapeau de HG a
accusé une infime augmentation en K* pour le traitement
Tss. En revanche, D a vu sa teneur potassique foliaire
diminuer proportionnellement a lintensité du stress
hydrique. Sous l'effet du sel, la teneur potassique des
feuilles paniculaires des différents écotypes de mil a
diminué et de la méme maniére pour Tz et Tg. De plus,
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cette teneur a varié avec les écotypes et la charge en sel
de I'eau d'irrigation. Les écotypes HG et KS ont vu leur
teneur foliaire en K* baisser seulement pour le stress

salin sévére alors que le taux potassique de la feuille
drapeau de I'écotype D a augmenté pour le traitement T
par rapport a T3 et non par rapport au témoin.
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Figure 1 : Variation de la teneur foliaire en sodium en fonction du traitement hydrique appliqué et des écotypes de mil
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Figure 2 : Variation de la teneur foliaire en potassium en fonction du traitement hydrique appliqué et des écotypes de

mil

Sélectivité K*/Na* : Les données du tableau 1 montrent
les fortes sélectivités de la feuille paniculaire du mil pour
K* aussi bien pour le traitement hydrique que salin.
Cependant, lorsque I'eau est chargée en sel, la sélectivité
de la feuille en faveur de K* est plus importante malgré la
prédominance de Na*dans I'eau d'irrigation. En effet, les
fractions ioniques augmentent progressivement au fur et
a mesure de I'enrichissement du milieu en NaCl, et ce
quelque soitI'écotype de mil considéré. Pour la sélectivité
des écotypes en fonction du traitement hydrique, il a été
remarqué que :
o ['écotype KS a de meilleures sélectivités pourles
traitements modérés, qu'ils soient salins ou

hydriques (Ts et Tz). Son affinité pour le
potassium diminue avec les stress intenses.
I'écotype HG a la méme sélectivité pour tous les
traitements salins. Pour les traitements
hydriques, l'affinité pour K* va en augmentant
avec l'intensité du stress.

pour D, I'affinité pour K* diminue de la méme
facon pour les deux stress hydriques. Au
contraire, elle augmente pour le stress salin
sévére.

Tableau 1. Sélectivité K*/Na* dans la feuille drapeau du mil en fonction du traitement

Traitement
hydrique

Sélectivité
K*/Na*
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T1o0
Tz
T3s
Ts

Te

0.88¢
0.89¢
0.84d
0.95b
098a

Les valeurs caractérisées par la méme lettre ne sont pas significativement différentes entre elles au seuil de signification.

Tableau 2. Sélectivité K*/Na* dans la feuille drapeau des différents écotypes de mil en fonction du traitement

hydrique
Traitement hydrique KS HG D

Thoo 88.2¢ 88.3d 889¢c
T 88.0¢c 89.1¢ 87.7d
Tss 86.6 d 90.2b 87.4d
Ts 98.6a 98.3a 97.1b
Te 97.7b 98.2a 984 a

Les valeurs caractérisées par la méme lettre ne sont pas significativement différentes entre elles au seuil de

signification.

DISCUSSION

Nutrition minérale en conditions de stress hydrique :
L’adaptation a la sécheresse est la capacité des plantes a
tolérer I'absorption d'ions (Na*, K*, Ca%", Mg#, CI) ou
aussi a exhiber une discrimination efficiente envers
certains ions (Pitman, 1981). A cet effet, il est intéressant
de constater que de nombreuses plantes adaptées a la
sécheresse, sont aussi des halophytes puisqu'elles
utilisent les ions minéraux pour leur ajustement
osmotique. Ces ions comptent pour 60 a 70% du potentiel
osmotique (Pitman ,1981). Le réle des ions minéraux
dans I'ajustement osmotique au cours du stress hydrique
est difficile & démontrer & cause de la tendance & la
réduction du contenu en eau qui accompagne la réduction
du potentiel hydrique. En effet, la diminution du contenu
hydrique d'un organe végétal, éléve sa concentration
ionique sans qu'il y ait augmentation effective des
quantités de solutés par cellule (Flowers et Yeo, 1986).
Face au stress hydrique, la concentration ionique de
nombreuses especes augmente (Ford et Wilson, 1981 ;
Munns et Weir, 1981) mais cette augmentation n'a qu'une
faible part dans le changement du potentiel osmotique
chez les plantes, alors que son réle est primordial dans
I'établissement et le maintien de la turgescence (Flowers
et Yeo, 1986). Cette fonction assurée par les ions
minéraux sous stress hydrique est en contradiction avec
le role qu'ils jouent en présence de contraintes salines.
En effet, il a été établi que le transport des ions jusqu’aux
feuilles matures se fait par le xyléme et que le flux de
transport doit étre égal au produit de la transpiration et de
la concentration du xyléme. Or, en présence d’'un manque
d’eau, le volume du flux est diminué et le transport ne

peut étre réalisé que par une augmentation de la
concentration ionique.

Ces ions prennent de I'ampleur dans les relations
hydriques des plantes adaptées a la sécheresse car ils
sont requis pour abaisser le potentiel hydrique des
plantes. De ce fait, I'ajustement osmotique apparait
comme un des facteurs décisifs pour le maintien des
plantes sous des conditions de déficit hydrique. Ainsi, la
capacité d'accumuler des osmolytes durant le stress,
différe avec les plantes (Rathinasabapathi, 2000) et selon
des mécanismes adaptatifs spécifiques. Ce phénomene
d’ajustement osmotique est largement répandu chez les
halophytes, les xérophytes et les mésophytes mais son
intensité  dépend essentiellement du degré du
xérophytisme de I'espéce (Madan et al., 1994). En effet,
Jones et al. (1980) ont montré que les xérophytes et les
halophytes se caractérisent par une concentration en
solutés toujours élevée, alors que chez les mésophytes,
une accumulation de solutés a lieu seulement en cas de
carence hydrique.

Cultivé dans des conditions de stress hydrique modéré, le
mil a gardé les mémes teneurs en Na* et K* et aussi a
maintenu sa sélectivité envers le potassium. Ce
comportement laisse supposer que le mil est une espéce
capable de supporter les légers déficits hydriques sans
conséquences notables. Face a une sécheresse séveére,
|la feuille drapeau du mil renferme moins de sodium ; ce
qui renseigne sur le caractére exclusif de cette espéce.
Or, nous savons que I'exclusion ionique de Na* des tissus
foliaires est un comportement caractéristique des
espéces tolérantes qui, de plus, développent des
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mécanismes spécifiques pour limiter 'accumulation de
Na*dans leur tissu (Marshner, 1995). Egalement, face a
ce manque d'eau accru, la feuille du mil est devenue plus
pauvre en potassium ce qui a conduit a une baisse de la
sélectivité. Cette baisse légére de la teneur en K* est
considéré comme bénéfique a la plante car elle favorise
I'absorption d’eau et ne modifie pas le flux hydrique
apoplastique (Fournier et al., 2005), a un effet positif sur
la transpiration (Brag,1972; Lindhauer, 1985) et
contrecarre les effets négatifs de 'ABA (Peuke et al.,
2002). Par contre, une déficience potassique importante
conduit & une déshydratation de la plante (Mengel et
Kirkby, 2001), favorise la fermeture des stomates et par
conséquent, conduit & un faible niveau de transpiration
(Hsiao et Lauchli, 1986).

Pour les écotypes de mil étudiés, nous avons trouvé des
comportements différents face a la sécheresse et qui
semblent dus a une nutrition minérale spécifique a
chaque population ainsi qu'a la présence de mécanismes
adéquats gérant efficacement I'absorption, le transport et
I'accumulation d'ions. Ainsi, I'écotype KS parait comme
un accumulaire puisque sa teneur en Na* a augmenté en
présence du stress hydrique sévere. Le manque d'eau
modéré n’a pas eu d'effet sur cette population. Cependant
et malgré cette accumulation sodique, KS est caractérisé
par une teneur potassique stable. Une telle stabilité ne
peut étre offerte que par un mécanisme qui permet de
diluer le sodium accumulé dans les tissus, c’est ce que
les physiologistes qualifient d'effet de dilution par la
vigueur (croissance foliaire rapide), trés fréquent chez les
especes en C4 (Lohaus et al., 2000). La stratégie utilisée
par le mil de Kairouan (KS) pour éviter les problémes
d’excés d'ions tout en réalisant son équilibre osmotique,
est la compartimentation cellulaire de Na* et K* dans la
vacuole. Or, un tel mécanisme est coliteux a la plante
puisqu’il nécessite un ajustement osmotique par des
solutés organiques, ce qui se répercute négativement sur
sa croissance. (Radhouane, 2008a).La compartimentation
vacuolaire des ions toxiques est un déterminant important
de la tolérance au sel (Apse et Blumwald 2007 Elle
permet, en effet, de mettre & I'abri du sel, les organites
cellulaires et lamachinerie métabolique, tout en favorisant
I'ajustement osmotique (Flowers et al., 1977 ; Greenway
et Munns, 1980 ; Levigneron et al., 1995). Elle permet le
maintien des activités enzymatiques (Yeo et Flowers,
1983) et assure les syntheses protéiques (Greenway et
Munns, 1980). L'écotype D se distingue par des teneurs
en Na* et K*d'autant plus faibles que le stress hydrique
appliqué estintense. Il présente également un ratio K/Na
qui régresse avec le déficit hydrique. D'aprés Hajibagheri
et al. (1989), plus la concentration en Na* est faible, plus

la plante est tolérante. Il peut étre qualifié de ce fait
comme un écotype exclusif. La diminution de K* n’influe
pas le ratio K/Na qui reste inchangé. D'aprés Salsac et
Monneveux (1989) et Radhouane et al. (2004), ce
comportement dénote de la présence d'un systéme
racinaire puissant possédant des systémes de transport a
haute affinité et a forte capacité pour cet ion, et qu'un tel
mécanisme caractérise vraisemblablement, les cultivars
capables de supporter des déficits hydriques (Turner et
al., 2001; Kavar et al., 2007). De plus, il a été démontré
dans des études antérieures (Radhouane, 2008a) que
I'écotype D est de courte stature et posséde des feuilles
petites et glaucescentes. Ces caracteres qualifient
généralement les écotypes xériques qui tolérent la
sécheresse (Richards et al., 1986; Ludlow and Muchow,
1990; Ball et al., 1994 ; Farooq et al., 2009). L’écotype
HG, bien qu'il se comporte comme I'écotype D (exclusif),
il différe de lui par ses teneurs en K* qui accusent une
légére augmentation et aussi par sa meilleure sélectivité
qui augmente avec le stress hydrique, Cette amélioration
de la sélectivitt est due & I'exclusion de Na* et
I'accumulation de K* (Colmer et al., 1994; Dasgan et al.,
2002). L'accumulation de K* est trés bénéfique a la plante
puisque ce cation est le premier candidat a contrecarrer le
potentiel négatif du milieu (Basu et al., 2002; Sairam et
Tyagi 2004) et la tolérance aux contraintes biotiques ou
abiotiques est attribuée a la capacité des plantes a
maintenir une forte proportion en ce cation (Flowers et al.,
1977; Misra et Dwivedi, 2004). Cette accumulation
potassique serait due a une translocation plus active vers
les feuilles (Jones et al., 1980).

Nutrition minérale en conditions de stress salin : Les
effets dépressifs du sel sur la croissance et le
développement des plantes ont deux origines possibles
(Munns, 1993 ; Munns et al., 1995): soit la présence de
sel dans le milieu de culture entrainant des perturbations
de l'alimentation de la plante en eau et en éléments
nutritifs essentiels, soit 'accumulation excessive des ions
Na* et CI- dans la plante conduisant & des phénoménes
de toxicité. La contribution de chacun de ces effets est
difficile a déterminer, car plusieurs facteurs peuvent entrer
en ligne de compte. Ces facteurs incluent la variabilité
génétique entre espéce et entre cultivars d'une méme
espéce. Elle integre aussi la durée d'exposition a la
salinité (Munns et Termaat, 1986), la composition du
milieu de culture, l'intensité de I'éclairement et 'humidité
de I'air (Cramer et al., 1994), le stade de développement
de la plante (Munns et al., 1995) et méme la réponse
spécifique des racines et des parties aériennes (Caines et
Shennan, 1999). Lorsque NaCl est ajouté a l'eau
d'irrigation, les quantités de sodium dans la feuille
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étendard du mil sont diminuées fortement (dix fois plus
faibles) Un tel résultat a été trouvé par Bell et O’Leary
(2003) sur Sporobolus virginicus (poacée en Cy4 tolérante
au sel) chez qui le piégeage de Na* se fait avant les
feuilles. En revanche, sur des variétés sensibles de
sorgho (De Lacerda et al., 2003; Netondo et al., 2004) et
de canne & sucre (Plaut et al., 2000), il a été établi que
I'accumulation de Na* dans les feuilles est d'autant plus
importante que la concentration en sel est plus élevée.
D'aprés Greenway (1973) et Garcia et al. (1995),
I'exclusion ionique de Na* des tissus foliaires est un
comportement caractéristique des espéces tolérantes.
Ces plantes, bien qu’elles poussent dans un milieu salin,
renferment dans leurs feuilles moins de Na* que les
plantes qui croissent en milieu non salin. Ces espéces
natrophobes ou «excluders » développent des
mécanismes pour limiter 'accumulation de Na* dans leur
tissu (Marshner, 1995; Schubert et al., 2009; Plett and
Moller, 2010). L’absorption de NaCl contrecarre
I'absorption d’autres ions et nutriments, essentiellement le
cation K*, ce qui conduit a une déficience potassique
(Parida et Das, 2005). D'ailleurs, Zid et Grignon (1991) et
alian et al. (2000) ont trouvé que la teneur des feuilles en
potassium est peu touchée par la présence de chlorure
de sodium dans le milieu de culture lorsque les variétés
sont sensibles au sel. Au contraire, cette teneur diminue
pour les plantes tolérantes. En effet, une légére
déficience en K*améliore la conductivité hydraulique des
racines et I'absorption d’eau (Quintero et al., 1998;
Rodriiguez-Navarro and Rubio, 2006) ; réduit I'efficience
de I'utilisation de I'eau (Fournier et al., 2005) et améliore
la croissance (Wakeel et al., 2010). Un tel comportement
a été constaté par Grieve et al. (2004) chez Pennisetum
clandestinum, espéce en C, réputée trés tolérante a la
salinité. Le mil parait comme une espéce peu efficace
pour abaisser le niveau cytoplasmique de Na*, ce qui est
peut étre 'une des causes profondes de sa sensibilité au
niveau cellulaire. Mais l'incapacité a débarrasser le
cytoplasme de Na*, a pour conséquence que cet ion est
facilement transporté dans le phloéme de cette plante
(Blom-Zandstra et al., 1998; Lohaus et al., 2000). Il est
donc ramené continuellement vers le bas de la plante, ce
qui se traduit par le comportement classique de
I'exclusion. Dans ce cas, la tolérance au sel est d’autant
meilleure que moins de Na* est exporté vers les parties
aériennes (Matsushita et Matoh, 1991; Perez-Alfocea et
al., 2000). C'est la raison pour laquelle, a l'intérieur d'une
espéce construite sur ce modele, les comparaisons
variétales montrent que les meilleures tolérantes
correspondent aux génotypes qui conférent au systéme
racinaire une bonne efficacité pour limiter 'accés de Na*
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aux feuilles. D'aprés Flowers et Hajibagheri (2001) et Zhu
et al. (2001), les variétés les plus tolérantes sont celles
qui limitent le plus efficacement le transport de Na* dans
les feuilles. Dailleurs, la relation résistance au
sel/exclusion de Na*, est confirmée pour les Triticées
(Bizid et al., 1988; Munns and James 2003; Poustini and
Siosemardeh 2004). Chez le riz, la survie des plantes est
inversement corrélée aux teneurs de Na* dans les feuilles
(Yeo et Flowers, 1989). Sur laméme espéce, Chowdhury
et al. (1995) ont remarqué que les variétés résistantes au
sel, sont celles qui excluent le plus efficacement Na* des
cellules de leurs feuilles. Le ratio K/Na est un index qui
indique le seuil de toxicité par Na* : plus il est élevé, plus
I'accumulation de Na* est faible et moins il y a de toxicité
donc l'aptitude a tolérer le sel est liée a une bonne
sélectivité KINa (Wei et al., 2003; Ashraf et al., 2005).
Pour certaines espéces, ce ratio est plus important que le
fait de maintenir une faible concentration de Na* dans un
organe donné (Maathuis et Amtmann, 1999; Cuin et al.,
2003). En effet, nous avons montré que la sélectivité de
I'exportation dans la feuille drapeau du mil est en faveur
de K* et elle augmente avec la salinité, ce qui témoigne
de son aptitude a limiter le transport de Na* dans les
parties aériennes. Un tel comportement a été observé sur
des variétés de mais (Botella et al., 1997) et de riz
(Garcia et al., 1997) toutes tolérantes au sel. Dans le
méme contexte, de nombreux auteurs (Ashraf et al.,
2005; De Lacerda et al., 2005) ont signalé que les plantes
tolérantes maintiennent un rapport K*/Na* élevé dans
leurs parties aériennes suite a une discrimination de
I'absorption de K* et Na* au niveau des racines ainsi que
de leur transport dans les parties aériennes (Al-Zahrani
and Al-Toukhi, 2012). De plus, ce ratio dépend de la
concentration de Ca?* qui conditionne 'absorption des
monovalents (Martinez et Lauchli, 1993). Il semble donc
que la protection de la plante contre les effets toxiques de
Na* soit associée @ une amélioration de la nutrition
calcique et au maintien d'une bonne sélectivité en faveur
de K*. D’ailleurs, chez les céréales tolérantes au sel, la
cause principale de sélectivitté K*/Na* est I'expulsion
active de Na* sur le plasmalemme (Jeschke 1984;
Ballestros et al., 1997).Une variabilité intraspécifique pour
la tolérance a la salinité a été repérée chez beaucoup
d’espéces (Chowdhury et al., 1995; Misra et Dwivedi,
2004) et plus particuliérement chez le mil (Ashraf and
McNeilly 1987, 1992 ; Dua 1989). Pour les écotypes
étudiés, il a été constaté une certaine tolérance a la
salinité mais les mécanismes adoptés pour le transport et
I'accumulation des divers ions (particuliérement K* et Na*)
sont différents. Ainsi I'écotype KS a accusé une
accumulation en Na* et une baisse en K* avec
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l'augmentation de la charge en sel. Il a présenté en outre
de meilleures sélectivités pour les traitements modérés,
qu'ils soient salins ou hydriques (Ts et Tr). Son affinité
pour le potassium diminue avec les stress intenses. |l
peut ainsi qualifié d'accumulaire dont [I'ajustement
osmotique est assuré par Na*. La compartimentation de
Na* et CI- dans la vacuole est considérée comme un
mécanisme tres important pour 'amélioration des effets
néfastes de la salinité sur les plantes (Apse et al., 1999)
et elle est souvent associée a la succulence (Debez et al.,
2004). En effet, d'aprés Cuin et al. (2003), la capacité des
plantes a contrecarrer I'effet de la salinité, dépend de leur
capacité a compartimenter les ions dans la vacuole et de
minimiser les échanges ioniques dans le cytosol (la
vacuole doit avoir un grand volume pour stocker les
cations).

Pour I'écotype HG, la teneur en sodium est restée stable
pour les deux traitements salins alors que la teneur
foliaire en K* a baissé seulement pour le stress salin
sévére. De ce fait, il peut étre considéré comme un
exclusif. Sa sélectivité est également élevée et constante
quelque soit la concentration en sel du milieu. Cette
inhibition limitée de [lalimentation potassique a été
observée par de nombreux auteurs et chez d’autres
especes tolérantes au sel comme H. vulgare (Delane et
al., 1982) ; Medicago ciliaris (Fathalli et Bizid, 1986) et
une variété de canne a sucre (Plaut et al., 2000). Il y a
donc un effet d'antagonisme entre Na* ¢ K*: dans le
cytoplasme, le sodium remplace le potassium dans ses
fonctions biochimiques (Leigh et Wyn Jones, 1984) et
améliore ainsi la croissance (Bouraima et al., 1986). De
nombreux auteurs dont Taleisnik et Grunberg (1994);
Shannon et Noble (1995); Davenport et al. (1997); Tester
et Davenport et al. (2003) ont corroboré ce résultat sur
d’autres especes tolérantes au sel. A l'inverse des deux
autres écotypes, le mil de Djerba (D) a montré une
diminution du taux de sodium avec I'augmentation de la
charge en sel et une augmentation du taux potassique
pour le traitement Tg par rapport & Ts. Son affinité pour K*
augmente pour le stress salin sévére. Cet écotype est
donc capable de maintenir un faible niveau cellulaire de
Na* et une forte proportion de K*. Bien que la tolérance
au sel soit associée chez les espéces tolérantes au sel a
une exclusion de Na*, il est actuellement admis que cette
tolérance est beaucoup plus attribuée a la capacité des
plantes de maintenir une forte proportion de potassium
(Flowers et al., 1977; Misra et Dwivedi, 2004). De plus,
I'accumulation massive de potassium en présence de sel
a été qualifiee par de nombreux auteurs comme un
mécanisme en « extra » pour I'osmorégulation durant
I'adaptation au stress salin (Hellebust, 1976; Nastou et

al.; 2002). L'écotype D est donc un exclusif qui maintient
de fortes sélectivités pour K* et qui est capable de
s'ajuster osmotiquement par le cation K* donc sa
croissance n’est pas pénalisée (Yeo, 1981).

Comparaison : Les ions minéraux ont joué un role
important dans I'ajustement osmotique du mil, lors de
I'application aussi bien du stress hydrique que salin. En
effet, il a été démontré que le mil est une espéce
exclusive dont la teneur foliaire en sodium est d’autant
plus faible que la contrainte appliquée est séveére. De
plus, lorsque le mil est soumis a une carence hydrique, sa
concentration foliaire en Na* est environ 10 fois celle de la
feuille de mil soumise a un stress salin. A ce propos,
Benlloch-Gonzalez et al. (2005) ont trouvé que le stress
hydrique modifie I'absorption, le transport et
I'accumulation des ions Na* et K* et que le manque d’eau
favorise I'accumulation de sodium (Asch et al., 2001;
Silberbush et Ben-Asher, 2001). Or, I'accumulation de
Na* est la cause principale des dégéats observés chez les
plantes spécialement chez les graminées (Tester et
Davenport, 2003). Les dommages spécifiques a Na* sont
associés a une accumulation de ce cation dans les tissus
foliaires, ce qui entraine la nécrose des feuilles agées. La
réduction de la croissance et du rendement qui
accompagne cette accumulation, est la conséquence du
raccourcissement de la durée de vie individuelle des
feuilles (Munns, 1993 ; Munns, 2002). Egalement, de
hautes teneurs en Na* ou un faible ratio K/Na perturbent
les nombreux processus enzymatiques du cytoplasme
(Blaha et al., 2000). La toxicité métabolique de Na* est
due essentiellement a sa compétitivité avec K* pour les
sites stratégiques des fonctions cellulaires (Wakeel et al.,
2009, 2010). En effet, plus de 60 enzymes sont activés
par K* et Na* ne peut pas substituer K* pour tous ces
réles (Bhandal et Malik, 1988; Wakeel et al., 2011).
L'importance des dégats dépend de la vitesse
d’accumulation de Na* dans les feuilles, et de I'efficacité
de la compartimentation de ce cation dans les tissus et
dans les cellules. A ce propos, Tester et Davenport
(2003) ont signalé que les feuilles sont plus vulnérables a
I'accumulation de Na* que les autres organes de la
plante. Les ions minéraux et les solutés organiques sont
donc accumulés sous stress hydrique et en présence de
stress salin. Cette accumulation montre plus le stress
osmotique qu’un effet spécifique au sel (Munns, 2002).
Dans la comparaison de I'ajustement osmotique sous
stress hydrique et sous stress salin, il faudrait tenir
compte du colt métabolique de cet ajustement. En effet,
croitre ou survivre sur un milieu salin, impose certains
colts: celui dexclure des sels, celui de la
compartimentation intracellulaire ou celui de I'excrétion
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par les poils ou les glandes a sel. Or, ce coit est
relativement bas par rapport a celui dont les plantes ont
besoin pour synthétiser des solutés organiques pour
I'ajustement osmotique (Yeo, 1983; Raven, 1985). En
effet, le nombre d’ATP sollicité pour utiliser 1 mole de
NaCl comme osmoticum est approximativement au
nombre de 7 dans les cellules foliaires ; alors que le
nombre demandé pour synthétiser un composé organique
est trés élevé. Il est a peu prés dix fois celui d’un
osmoticum minéral. (Raven, 1985). Il parait que les
plantes produisent peu de solutés organiques quand elles
croissent sur un milieu salin que lorsqu’elles poussent sur
un milieu sec, et ce pour le méme potentiel osmotique.
Cette demande énergétique pour la synthése
d’osmoticum organiques en présence de manque d’eau
explique pourquoi, les plantes croissent plus vite en
présence de sel que sur un sol sec pour le méme
potentiel hydrique. Les cultivars qui réalisent un
ajustement total en présence de sel, ne montrent pas un
ajustement osmotique complet face a un manque d’eau.
En effet, d'aprés Alian et al. (2000), la tolérance au stress
hydrique n'est pas souvent corrélée au potentiel
osmotique des tissus, autrement, I'ajustement osmotique
n’est pas le seul processus influencant la tolérance a la
sécheresse. En effet, face a la salinité, I'ajustement
osmotique est achevé par le prélévement et I'absorption
d’ions inorganiques du milieu de culture, qui peuvent
entrainer une toxicité minérale et un déséquilibre
nutriionnel. En revanche, et sous des conditions de
déficit hydriques, I'ajustement est obtenu par Ila
production et I'accumulation de solutés organiques
compatibles dans le cytoplasme, en plus d’autres
mécanismes cellulaires et moléculaires. En présence de
sel, 'approvisionnement des feuilles en ions, se fait parle
xyléme. Cet apport est égal au produit de la transpiration
et de la concentration xylémique. Or, lorsque 'eau devient
limitante, le flux volumique est réduit et
I'approvisionnement est assuré par une augmentation de

CONCLUSION GENERALE

Bien qu’on sache que le mil est particulierement adapté
aux conditions difficiles, cette étude a permis d'élucider
en partie les possibilités adaptatives et d'accommodation
de chaque écotype aussi bien aux contraintes hydriques
qua la salinitt de l'eau apportée. Ainsi, I'étude
écophysiologique des trois écotypes de mil a révélé la
diversité des moyens qu'utilise la plante pour préserver
son intégrité et pour se défendre contre les agressions
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