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1 RESUME 
Comme l'eau est une denrée rare en Tunisie, il est impératif d'améliorer l’efficience de 
l’irrigation afin de produire plus avec moins d’eau tout en maintenant la sécurité alimentaire 
des populations. Parmi les plantes pouvant répondre à cet objectif, le mil (Pennisetum glaucum 
L. R.Br.) plante en C4, est réputé par sa tolérance aux hautes températures et aussi par sa 
résistance à la sécheresse. L'étude des échanges gazeux d'un écotype autochtone de mil, 
soumis à des conditions de stress hydriques durant les premiers stades de développement et en 
conditions contrôlées, a montré que son activité physiologique, et plus particulièrement sa 
photosynthèse et sa conductance stomatique sont affectées. Cependant, la diminution de la 
conductance stomatique (gs) et de la transpiration (T) sont plus importantes que l'assimilation 
stipulant que les stomates ne ferment pas complètement bien que le potentiel hydrique foliaire 
ψf ait atteint un niveau très bas ce qui préserve les mécanismes photosynthétiques. De plus, la 
variation de la teneur en carbone interne (Ci ) en fonction de la durée du dessèchement a 
démontré qu'au début du stress hydrique, l'inhibition de la photosynthèse foliaire serait d'ordre 
stomatique, alors que plus la durée de stress est longue et plus l’inhibition est sous le contrôle 
de processus non stomatiques. 
 
Autochthonous pearl millet (Pennisetum glaucum L.R.Br.) gas exchange under drought stress 
ABSTRACT 
As water is a scarce commodity in Tunisia it is imperative to improve the efficiency irrigation to 
produce more crops with less water while maintaining the food security. Among the plants that 
can realize these objective is pearl millet (Pennisetum glaucum L.R.Br.) C4 plant, which is 
known for its tolerance to high temperatures and also its resistance to drought. Autochthonous 
pearl millet ecotype, subject to water stress during the early stages of development and under 
controlled conditions, showed that physiological especially photosynthesis and stomatal 
conductance were affected. However, decrease in stomatal conductance (gs) and transpiration 
(T) are more important than the assimilation stipulating that the stomata do not close 
completely while leaf potential (ψf) has reached a very low level and this behaviour preserves 
mechanisms photosynthetic. Moreover, variation in intercellular CO2 concentration (Ci) content 
depending on the duration of drying. At the beginning of water stress, leaf photosynthesis 
inhibition is mainly due to stomatal closure while during later stress period, non-stomatal 
factors play a major role. 
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2 INTRODUCTION 
Le souci de produire mieux et en plus grande 
quantité pour nourrir une population de plus en 
plus croissante a engendré un usage fréquent de 
l’irrigation en milieu agricole. Comme l'eau est 
une denrée rare dans de nombreuses régions du 
monde (particulièrement en Afrique) et comme 
les prévisions climatiques mondiales prévoient 
une augmentation des pertes d'eau par 
évapotranspiration (IPCC 2007), il est impératif 
d'améliorer l’efficience de l’irrigation. En effet, il 
s’agit de produire plus avec moins d’eau tout en 
maintenant la sécurité alimentaire des 
populations. Parmi les plantes pouvant répondre 
à ces objectifs, les plantes en C4 (Une des 
adaptations de la plante en C4 est d'éviter la 
photorespiration ce qui augmente la pression 
partielle en CO2 autour de la RubisCO.) sont 
réputées par leur tolérance aux hautes 
températures et aussi par leur résistance à la 
sécheresse (Edwards et al. 2004; Carmo-Silva et al. 
2008;; Westhoff and Gowik, 2010).  Ces plantes 
fournissent également à elles seules 40% de la 

production mondiale en grains (Ehleringer et al. 
1997; Ghannoum et al. 2000). Parmi ces plantes 
en C4, le mil (Pennisetum glaucum (L.)R.Br.) occupe 
29 millions d'hectares dans les régions arides et 
semi arides et nourrit environ 90 millions 
d'habitants de ces zones (Claessens et al. 2012). 
C'est une graminée qui possède une valeur 
nutritive élevée (Maiti and Rodriguez, 2010) et 
qui est utilisée pour ses grains pour la 
consommation humaine et aussi comme culture 
fourragère par les producteurs de bétail pour le 
pâturage, l'ensilage, le foin et en vert (Dakheel et 
al. 2009; Newman et al. 2010). Le mil est une 
plante rustique adaptée à de nombreuses 
contraintes telles la sécheresse (Radhouane, 
2008a; Dakheel et al. 2009), la salinité (Radhouane 
, 2008b; Nagaz et al. 2010) et les sols pauvres et 
marginaux (Ismail, 2012). En Tunisie, le mil est 
une culture estivale irriguée, cultivé 
essentiellement au centre et au sud du pays 
conjointement à d'autres cultures, essentiellement 
des cultures maraîchères.  

 

     
Ecotype local de mil 
 
 
Or, particulièrement dans ces zones, les eaux se font 
rares (Mahdhi et al. 2011) et les besoins des différentes 
cultures ne peuvent pas être satisfaits tous à la fois, ce 
qui obligent les agriculteurs à pratiquer des économies 
d'eau, à espacer les tours d'eau et à favoriser certaines 
cultures au dépend d'autres. Généralement, c'est la 
culture de mil qui est sujette à de fréquentes 
sécheresses épisodiques et les plantes subissent de 
longues périodes de stress avant la prochaine 

irrigation ce qui se répercute sur la production car la 
disponibilité de l'eau est considérée comme un atout 
majeur pour le succès écologique des plantes en C4 
(Edwards et al. 2010, Westhoff and Gowik, 2010). Il 
est bien connu, que face au manque d'eau, les plantes 
doivent être en mesure de réagir et de s'adapter aux 
changements environnementaux locaux afin de 
survivre. Dans ce cas, la capacité à tolérer le stress 
hydrique est cruciale et son effet dépend de son 
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intensité, sa durée, le stade de développement de la 
plante, le génotype et son interaction avec 
l'environnement (Yokota et al. 2006). Dans ce 
contexte, il a été mis en évidence que le stress 
hydrique peut réduire la photosynthèse (Pinheiro and 
Chaves, 2011), la respiration et l'absorption des ions, 
modifier le métabolisme et la croissance; et dans les 
cas graves, conduit à la mort des plantes (Chaves et al. 
2003; Huang et al. 2003; Jaleel et al. 2009; Ghannoum, 
2009; Hayano-Kanashiro et al. 2009). Lorsque les 
plantes se trouvent en situation de stress, elles doivent 
réagir aussi rapidement que possible pour préserver 
leurs réserves en eau et augmenter leur chance de 
survie. La réponse la plus rapide et la plus importante 
est la fermeture des stomates (Assmann et al. 2000). 
Elle a pour but la protection de la plante contre la 
déshydratation mais cause en même temps une 
diminution de l'assimilation du carbone ce qui 
perturbe tous les échanges gazeux (Masle et al. 2005) 
particulièrement la photosynthèse (Cechin et al. 2006) 
et réduit la production en biomasse et en grains 
(Kholova et al. 2010). De nombreux auteurs (Flexas et 
al. 2006a; Lawlor and Tezara, 2009; Ennahli and Earl, 
2009) ont attribué la diminution de la photosynthèse 
conséquente à un déficit hydrique à la fois à une 
limitation stomatique et non stomatique (Ghannoum 
et al. 2003; Carmo-Silva et al. 2007; Ripley et al. 2007). 

En effet, la contrainte hydrique peut affecter une ou 
plusieurs étapes du processus photosynthétique: la 
diffusion de CO2 à travers les stomates et dans les 
espaces intercellulaires (Flexas et al. 2006b; Chaves 
and Oliveira, 2007; Warren, 2008), le transport 
d’électrons, les photophosphorylations et les réactions 
de carboxylation proprement dite (Massacci et al. 
1996; Warren, 2008). De plus, des travaux antérieurs 
sur plusieurs cultures (Rayand and Sinclair, 1997; 
Vadez and Sinclair, 2001; Hufstetler et al. 2007; 
Bhatnagar-Mathur et al. 2007). ont trouvé des 
différences génotypiques dans la façon dont les 
échanges gazeux foliaires répondent  au stress 
hydrique. En effet, certaines espèces sont capables de 
soutenir la transpiration de la plante jusqu'à ce que le 
sol devienne assez sec, alors que d'autres réagissent 
rapidement à une baisse de la transpiration alors que 
le sol est encore relativement humide. En revanche, la 
réponse de la photosynthèse C4 à un stress hydrique a 
été moins bien étudiée que chez les plantes C3 

(Ghannoum, 2009). Dans l’objectif de mieux 
connaître le comportement physiologique du mil face à 
une contrainte hydrique ponctuelle dans le temps et sa 
capacité de reprise après une période de sécheresse,  
nous avons suivi l'évolution de ses échanges gazeux 
sur une population locale qui occupe 50% des 
surfaces cultivées en mil en Tunisie. 

 
3  MATÉRIELS ET MÉTHODES 
Le matériel végétal utilisé est un écotype autochtone 
de mil. IL est originaire de l'île de Djerba et connu par 
son comportement agronomique, vis-à-vis de la 
sécheresse (Radhouane, 2008b). La culture de cet 
écotype est réalisée en pots et sous des conditions 
contrôlées. Les dimensions des pots sont: 16 cm de 
diamètre supérieur, 12 cm de diamètre inférieur et 17 
cm de profondeur.  Le substrat utilisé est composé de 
22.5% argile, 31.5% de limon et le reste est constitué 
de sable. Chaque pot renferme 4 plantes. Le suivi de 
l'humidité dans les pots s'est fait par pesées 
successives 1 jour sur 2 (Meyer and Alston, 1978). Au 
cours de chaque pesée, les pots sont ramenés au 
même poids correspondant à 70% de la réserve en 
eau utile du sol (REU) pour le témoin. Pour les 
plantes stressées, le traitement consiste à suspendre 
l'irrigation durant 10 jours dès que les plantes 
atteignent le stade 4 feuilles. A la fin de cette période, 
une réhydratation est pratiquée et l'humidité est 
ramenée à 70% de la REU. L'eau utilisée est celle du 

robinet titrant 1g/l. de NaCl. Les conditions 
expérimentales dans la chambre de culture sont: 200 
µmol/m²/s pour le flux photonique, 25°C pour la 
température et une photopériode de 12 h. L'humidité 
de la chambre varie entre 60% le jour et 80% la nuit. 
Le potentiel hydrique foliaire (Ψf), la photosynthèse 
(P), la conductance stomatique (gs), la concentration 
intracellulaire du CO2 (Ci) et la transpiration (T) ont 
été mesurés sur la face supérieure de la dernière feuille 
déployée à raison de 4 répétitions. Toutes les mesures 
ont été faites la même journée entre 9h et 11h du 
matin. Le principe de fonctionnement du dispositif de 
mesure des échanges gazeux de type Parkinson (ADC, 
PLC-B), repose sur la mesure différentielle du 
contenu de CO2 et de la vapeur d’eau entre l’entrée et 
la sortie d’une chambre d’assimilation. Une 
description détaillée de l’installation a été faite par 
(Huygens and Vandecasteele, 1992).  Les mesures de 
la photosynthèse (P) sont celles correspondant à des 
fractions molaires de 350 µmol/mol de CO2 dans 
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l’atmosphère. Le potentiel hydrique foliaire (ψf),  a été 
mesuré par la chambre à pression (Scholander et al. 
1965).  L’analyse de la variance a été faite suivant le 

programme STATIT-ITCF, chaque donnée constitue 
la moyenne d’au moins 3 mesures. 

 
4 RESULTATS 
Les résultats statistiques relatifs aux mesures des 
échanges gazeux sont tous significatifs (tableau 1). 
4.1 Effet du stress hydrique sur l'évolution de 
la photosynthèse (P) : La capacité photosynthétique 
(P) du mil est fortement touchée par le dessèchement 
du sol (fig. 1) et son évolution au cours du temps suit 
celle du potentiel hydrique foliaire (ψf). L'étude 
statistique (tableau 1) montre que l'effet traitement est 
hautement significatif. En effet, P diminue quand le 

potentiel baisse et reprend quand le potentiel remonte 
suite à une réhydratation du sol (flèche sur le 
graphique). De plus, il est à remarquer que la 
diminution du potentiel hydrique foliaire est beaucoup 
plus importante que celle de la photosynthèse pour la 
même durée de déshydratation. En effet, au bout de 
10 jours, la photosynthèse chute d'environ 55% alors 
que le taux de diminution de ψf  avoisine les 400%. 

 
Tableau 1.  Analyse statistique relative aux différents paramètres mesurés 
Paramètre Proba PPDS ET C.V. 
P  0.00 ** 0.36 0.78 14.2 
T 0.01** 0.06 0.12 16.6 
gs 0.00** 0.01 0.02 20.1 
Ci 0.00** 19.7 4.97 11.7 
ψf 0.00** 0.58 1.24 10.5 
P= photosynthèse;  T= transpiration;  gs= conductance stomatique;  Ci= carbone interne;  ψf= potentiel hydrique 
foliaire;  ET= écart type;  C.V.= coefficient de variation; **=  hautement significatif ;  ppds= plus petite 
différence significative; Proba= probabilité 
 
4.2 Effet du stress hydrique sur l'évolution de 
la photosynthèse (P) : La capacité photosynthétique 
(P) du mil est fortement touchée par le dessèchement 
du sol (fig. 1) et son évolution au cours du temps suit 
celle du potentiel hydrique foliaire (ψf). L'étude 
statistique (tableau 1) montre que l'effet traitement est 
hautement significatif. En effet, P diminue quand le 
potentiel baisse et reprend quand le potentiel remonte 
suite à une réhydratation du sol (flèche sur le 
graphique). De plus, il est à remarquer que la 
diminution du potentiel hydrique foliaire est beaucoup 
plus importante que celle de la photosynthèse pour la 
même durée de déshydratation. En effet, au bout de 

10 jours, la photosynthèse chute d'environ 55% alors 
que le taux de diminution de ψf  avoisine les 400%. 
Cependant, la reprise bien qu'elle soit presque totale 
pour le potentiel, elle n'atteint que 80% de sa valeur 
initiale pour la photosynthèse. Cette baisse de la 
photosynthèse conséquente à la diminution du 
potentiel hydrique foliaire est liée à une diminution 
concomitante de la conductance stomatique. En effet, 
avec le dessèchement du sol et l'installation du stress 
hydrique, gs baisse rapidement entraînant une 
diminution de la capacité photosynthétique de la 
plante (figure 2). Après hydratation, la conductance 
stomatique n'atteint que 65% de sa valeur de départ. 
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Figure 1: Évolution de la photosynthèse (P) et du potentiel hydrique foliaire (ψf) de l'écotype local de mil en 
fonction du dessèchement du sol 
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Figure 2: Évolution de la photosynthèse (P)  et de la conductance stomatique (gs) de l'écotype local de mil en 
fonction du dessèchement du sol 
 
4.2 Effet du stress hydrique sur l'évolution de 
la conductance stomatique (gs): La conductance 
stomatique diminue rapidement avec le dessèchement 
du sol et suit de façon proportionnelle l’abaissement 
du potentiel hydrique foliaire (Fig.3). Elle atteint plus 
de 50% de sa valeur initiale au bout de 6 jours de 
dessèchement. Lorsque la réhydratation du sol est 
pratiquée aux 10ème jours, la conductance stomatique 

(gs) remonte mais n'atteint pas son niveau de départ. Il 
est à noter que la chute du potentiel pour la même 
durée de contrainte est 2,5 fois  plus importante que 
celle de la conductance. Bien que ψf ait atteint un 
niveau très bas, la conductance gs n'est pas proche de 
zéro ce qui indique que les stomates ne sont pas 
encore fermés. 
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Figure 3: Évolution de la conductance stomatique (gs) et du potentiel hydrique foliaire (ψf) de l'écotype local de 
mil en fonction du dessèchement du sol 
 
4.3  Effet du stress hydrique sur l'évolution 
de la transpiration (T): L'évolution de la 
transpiration foliaire du mil (figure 4) en fonction du 
dessèchement du sol montre qu'elle présente la même 
allure que la courbe du potentiel hydrique foliaire. En 
effet, la transpiration diminue quand ψf diminue et 
augmente lorsque la contrainte est levée et la plante 
est réhydratée.  Cependant, la reprise du mécanisme 

de transpiration est plus faible et les valeurs atteintes 
après 4 jours du début d'arrosage sont réduites de 
moitié. De plus, lorsque l'évolution de la 
photosynthèse est comparée à celle de la transpiration 
en fonction du de la déshydratation (figure 5), nous 
remarquons que la transpiration est plus réduite que 
l’assimilation, même en absence de stress. 
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Figure 4: Évolution de la transpiration (T) et du potentiel hydrique foliaire (ψf) de l'écotype local de mil en 
fonction du dessèchement du sol 
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Figure 5: Évolution de la transpiration (T)  et de la photosynthèse (P) de l'écotype local de mil en fonction du 
dessèchement du sol 
 
4.4  Effet du stress hydrique sur le flux du 
carbone interne (Ci): Le carbone interne diminue 
avec le dessèchement du sol jusqu'aux 4ème jours de 
stress puis augmente et se stabilise jusqu'à la reprise 

de l'irrigation; alors que la photosynthèse baisse lors 
de la déshydratation et augmente après réhydratation 
(figure 6). 
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Figure 6 : Évolution du carbone interne (Ci) et de la photosynthèse (P) de l'écotype local de mil en fonction du 
dessèchement du sol 
 
5 DISCUSSION 
5.1 Effet du dessèchement sur la 
photosynthèse: Lors d’un déficit hydrique, l’activité 
physiologique de la feuille, et plus particulièrement la 
photosynthèse et la conductance stomatique sont 
affectées (Lawlor, 2002; Lawlor and Cornic, 2002; 
Chaves et al. 2003; Flexas et al. 2004; Pinheiro and 
Chaves, 2011).  La culture du mil en condition difficile 

d’alimentation en eau a conduit à une diminution de la 
capacité photosynthétique. Dans ce contexte, Ashraf 
et al. (2001) et Golombek (2003) ont trouvé la même 
réduction photosynthétique chez des lignées de mil 
soumises à un stress hydrique sévère. De même, 
Boyer and Westgate (2004) sur le maïs, Li et al. (2004) 
sur Typha latifolia et Da Silva and Arrabaça (2004) sur 
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Setaria sphacelata ont observé que la capacité  
photosynthétique de ces espèces (toutes des plantes 
en C4) a baissé en présence d’un manque d’eau 
prononcé. Il semble que l'altération du métabolisme 
est une limitation particulièrement importante de la 
photosynthèse des espèces en C4 telles que le sorgho 
et la canne à sucre (Countour-Ansel et al. 1996; Du et 
al. 1996). Les travaux de Dias Da Silva Jr. et al. (1990); 
Bois (1993); Golombek (2003) sur le Pennisetum ont 
abouti tous à la même conclusion qui affirme que la 
diminution de la photosynthèse est due conjointement 
à la résistance stomatique et aussi à des modifications 
non stomatiques telle l’augmentation de la résistance 
du mésophylle aux carboxylations. Cependant, ils 
n’ont pas pu déterminer si ce sont les photosystèmes, 
habituellement très résistants à la contrainte (Cornic et 
al. 1983) ou plutôt, les carboxylations qui sont 
inhibées (Maxwell and Johnson, 2000). Chez la canne 
à sucre, le déficit hydrique entraîne de fortes 
réductions du ψF  et avec elles, une diminution des 
enzymes et des métabolites impliqués dans le cycle en 
C4 (Du et al. 1998). De plus, chez cette espèce, des ψF 
inférieurs à -0.7 MPa  réduisent la photosynthèse suite 
à une fermeture stomatique alors qu’à partir des ψF 
plus négatifs que -1.2 MPa, l’abaissement de la 
capacité photosynthétique est engendré par des 
processus biochimiques et non stomatiques. La 
réduction de la photosynthèse, liée à la diminution du 
potentiel hydrique foliaire, est supposée dépendre à la 
fois de la fermeture des stomates, avec pour 
conséquence une diminution de la conductance à la 
diffusion du CO2 et d’une limitation biochimique du 
chloroplaste à fixer le CO2 [(Tardieu and Simoneau, 
1998; Escalona et al. 1999; Flexas and Medrano, 2002; 
Flexas et al. 2006a; Lawlor and Tezara, 2009) 
probablement associée à la régénération limitante du 
RuBP, Ribulose Biphosphate, substrat du cycle de 
Calvin (Gimenez et al. 1992). La baisse concomitante 
de P et gs suite à une diminution du statut hydrique de 
la feuille a été signalée chez les plantes en C4 par de 
nombreux auteurs (Ripley et al. 2007; Carmo-Silva et 
al., 2008; Ghannoum, 2009). Cependant, la chute plus 
importante de gs par rapport à P a été expliquée par le 
fait que l'activité du photosystème de la feuille est 
relativement moins sensible au déficit hydrique que les 
stomates (Saccardy et al. 1996;  Flexas and Medrano, 
2002; Flexas et al. 2004). Il a été également remarqué 
que la diminution du potentiel hydrique foliaire est 
beaucoup plus importante que celle de la 

photosynthèse pour la même durée de déshydratation. 
Un tel résultat a été signalé par Boyer (1970) qui a 
montré que (ψf) est fortement diminué au cours d'un 
manque d'eau alors que la capacité photosynthétique 
n'est pas encore touchée. Après réhydratation, les 
plantes reprennent leur croissance mais récupèrent 
plus lentement. Ce résultat a été signalé par Ripley et 
al. (2010). De plus, la photosynthèse de l'écotype de 
mil n'atteint pas sa valeur de départ. Ce résultat est 
corroboré par de nombreux auteurs Kirschbaum, 
1988; Delfine et al. 1999; Sofo et al. 2004; Grzesiak et 
al. 2006; Bogeat-Triboulot et al. 2007).  Une faible 
et/ou une incomplète reprise de la photosynthèse 
serait due à une photoprotection ou à un stress 
oxidatif (.Sofo et al. 2004; Gallé et al. 2007). 
5.2 Effet du dessèchement sur la 
conductance stomatique: La relation potentielle 
hydrique-conductance stomatique n’est plus à 
démontrer. En effet de nombreux auteurs (Palta et al. 
1994; Katerji and Bethenod, 1997; Lawlor and Cornic, 
2002) ont montré l’existence d’une bonne 
concordance entre les réserves hydriques dans le sol et 
les valeurs mesurées du potentiel hydrique et de la 
conductance stomatique. Ils ont signalé également 
l’existence d’un potentiel hydrique « seuil » pour lequel 
les stomates commencent à se fermer. Celui-ci est 
variable suivant plusieurs facteurs dont 
essentiellement l’espèce et la variété (Fiscus et al. 
1991). Pour la population locale de mil, il a été 
observé que bien que ψf ait atteint un niveau très bas 
(environ 25 bars), la conductance gs n'est pas proche 
de zéro ce qui indique que les stomates ne sont pas 
encore fermés. Ce résultat laisse supposer qu'il 
faudrait aller au delà de cette valeur pour observer des 
perturbations ou des altérations. Dans ce contexte, 
Dassa-Gérard (1987) a indiqué que les structures 
protoplasmiques du mil n’étaient pas affectées pour 
des Ψf supérieurs à -1.0 MPa. Il faudrait dépasser des 
ΨF de -2.5 MPa pour observer des altérations cellulaires. 
De même, Dias Da Silva Jr. et al. (1990) ont montré 
que le mil est capable de supporter une certaine 
déshydratation transitoire du sol, lorsque la sécheresse 
s’établit progressivement. La fermeture des stomates 
est une des réponses précoces au déficit hydrique, elle 
se fait en quelques minutes (Assmann et al. 2000). Elle 
a pour but la protection de la plante contre la 
déshydratation mais cause en même temps une 
diminution de l'assimilation du carbone ce qui 
perturbe la photosynthèse (Cechin et al. 2006). 



Journal of Animal &Plant Sciences, 2013. Vol.17, Issue 2: 2552-2566 
Publication date 9/4/2013, http://www.m.elewa.org/JAPS; ISSN 2071-7024 

2560 

 

 

Généralement, une période sèche a des effets en 
premier lieu sur l’état hydrique de la plante, avant 
même celui du sol (Kramer and Boyer, 1995). Même 
pour des plantes bien alimentées en eau, une 
diminution du potentiel hydrique foliaire à la mi-
journée est souvent observée au champ, lorsque la 
journée est chaude et ensoleillée. Dans une telle 
situation, l’altération de l’état hydrique de la feuille 
peut conduire à augmenter la sensibilité des stomates 
à l’ABA (Tardieu et al. 1993; Sauter et al. 2001) 
provoquant ainsi la fermeture stomatique. La 
fermeture stomatique peut également être induite par 
plusieurs messagers secondaires (à part l'ABA) tels 
que Ca2+,  H2O2 et NO Zhang et al. 2001; Neill et al. 
2002; Garcia-Mata and Lamattina, 2009). En plus de 
la voie indirecte du contrôle stomatique, un 
mécanisme direct hydro-passif par perte passive de la 
pression de turgescence intervient également dans la 
fermeture stomatique. En effet, la turgescence 
cellulaire intervient quant à elle de manière plus ou 
moins directe au niveau du chloroplaste : directement 
par le maintien du volume du chloroplaste (Gupta and 
Berkowitz, 1987) et indirectement, par son effet sur 
l'ouverture stomatique, qui en contrôlant la 
conductance au CO2, conditionne l'utilisation de 
l'énergie photochimique (ATP, NADPH) dans le 
chloroplaste (Guan et al. 2004). Après réhydratation, la 
plante de mil a pu récupérer et reprendre son état 
hydrique normal. Ce mécanisme a été attribué par de 
nombreux auteurs (Kudoyarova et al. 2011) aux 
niveaux accrus de l'ABA accumulés durant le stress 
dans les feuilles et dans les racines. Cette 
accumulation d'ABA génère une augmentation de la 
conductivité hydraulique dans les racines et dans le 
xylème, permettant aux plantes de transporter plus 
d'eau et ainsi récupérer plus rapidement après une 
période de stress (Kang et al. 2010). 
5.3 Effet du dessèchement sur la 
transpiration: La plante perd de l’eau par 
évaporation au niveau des stomates des feuilles en 
même temps qu’elle réalise ses échanges gazeux. Chez 
le mil, il a été observé que la transpiration va de pair 
avec le potentiel hydrique foliaire et donc de l'état 
hydrique du sol. Plus la déshydratation est poussée et 
plus la sécheresse est accentuée et plus la transpiration 
est diminuée. Un tel résultat est corroboré par 
(Nepomuceno et al. 1998; Ullah et al. 2008 Ripley et al. 
2010). Mais, il paraît que le mil ne contrôle que très 
peu ses pertes en eau par transpiration puisque la 

pente de la courbe de transpiration est importante. Il 
semble que les plantes adaptées aux zones arides bien 
qu'elles soient incapables de contrôler leur perte d'eau 
par transpiration, possèdent un enracinement très 
profond capable d’extraire l’eau du sol (Soar et al. 
2006; Soar and Loveys 2007; Ullah et al. 2008). La 
croissance racinaire en conditions sèches peut être 
maintenue par l’ajustement osmotique qui limite la 
baisse du potentiel de turgescence (Kramer and 
Boyer, 1995).  La photosynthèse est intrinsèquement 
liée à la transpiration, et il n'existe aucun moyen 
connu de contourner cet échange "eau contre 
carbone". Cet échange est la principale limitation de la 
"tolérance à la sécheresse”: on ne pourra jamais 
construire des plantes qui maintiennent leur 
productivité sans un niveau élevé de transpiration 
(Chaves Pereira et al.  2002). En effet, la réduction de 
la transpiration par fermeture stomatique se traduit 
par un échauffement de la feuille ce qui limite la 
tolérance à la sécheresse (Tardieu, 2005).  De même, il 
a été remarqué que la transpiration est plus réduite 
que l’assimilation. Cette différence s’explique par la 
fermeture partielle des stomates qui abaisse plus T 
que P.  A ce niveau du stress hydrique, il semble que 
seuls les mécanismes de fermeture stomatique et 
d’enroulement des feuilles soient impliqués dans la 
chute de photosynthèse (Slatyer, 1967; Tinus, 1974). 
Ce comportement serait du aux stomates qui ne sont 
pas complètement fermés en raison de la  différence 
entre les coefficients de diffusion de l’eau et du CO2 
dans la feuille (Cuevas, 2006) ce qui augmente 
l'efficience de l'utilisation de l'eau (WUE) en situation 
de stress. Après la reprise de l'irrigation et bien que 
l'état hydrique de la feuille soit amélioré (à travers le 
potentiel hydrique foliaire), la transpiration reste très 
faible et ne reprend pas ses valeurs de départ. D'après 
Bois (1984), la restauration de la transpiration est plus 
lente et souvent incomplète et serait due à une 
importante surface foliaire. 
5.4 Effet du dessèchement sur le flux du 
carbone interne : Le changement de Ci dans le 
même sens qu'un changement de P est une condition 
nécessaire, mais pas suffisante pour affirmer qu'il est 
dû essentiellement à un effet stomatique (Ghannoum, 
2009). En effet, une diminution de Ci parallèle à une 
baisse de P durant une contrainte permet de conclure 
que la fermeture stomatique intervient dans 
l'inhibition de la photosynthèse foliaire. Dans ce cas, 
les mécanismes photosynthétiques ne sont pas 
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endommagés. Un examen de la littérature montre que 
Ci diminue seulement durant la première phase de 
stress pour de nombreuses espèces en C4 tel le maïs 
(Becker and Fock, 1986; Lal and Edwards, 1996; 
Leakey et al. 2004); le sorgho (Williams et al. 2001); la 
canne à sucre (Du et al. 1996) et amaranthus (Lal and 
Edwards, 1996).  En effet, ce comportement a été 
observé chez le mil qui, durant les premiers jours de 

déshydratation, a montré une diminution du carbone 
interne. En revanche, à partir du quatrième jour, Ci 
augmente alors que P continues à décliner, ce qui 
laisse supposer que des processus non stomatiques 
interviennent pour inhiber la photosynthèse foliaire. 
Un tel résultat est corroboré par (Du et al. 1996; Lal 
and Edwards, 1996; Kalapos et al. 1996; Becker and 
Fock, 1998 ;).  

 
6 CONCLUSION 
Le comportement de l'écotype D face à des 
conditions contraignantes constitue un exemple de 
réponse adaptative à la sécheresse. En effet, le déficit 
hydrique provoque chez le mil, une diminution de la 
photosynthèse par la fermeture stomatique dans un 
premier temps puis par des mécanismes non 
stomatiques dans un deuxième temps. La fermeture 
stomatique entraîne une baisse de photosynthèse 
moins importante que la baisse de transpiration ce qui 
conduit à une augmentation de l’efficience de l’eau 
tant que les mécanismes photosynthétiques ne sont 
pas lésés. Le contrôle stomatique de la transpiration 
apparaît donc bien comme un phénomène 
d’adaptation et non comme un simple symptôme du 

stress hydrique. Il semble que les contraintes 
hydriques modérées confèrent au mil, une résistance 
plus grande puisqu’il parvient à épargner l’intégrité de 
ses structures photosynthétiques. Cette capacité de 
maintenir une photosynthèse appréciable en cas de 
stress hydrique, apparaît comme une composante 
majeure de la tolérance au stress et serait très 
recherchée si elle est corrélée aux rendements élevés. 
De ce fait, l'absence d’irrigation durant une période 
bien déterminée constitue une alternative très 
intéressantes du point de vue agronomique, à 
condition de connaître à priori les possibilités 
adaptatives et d’accommodation de chaque écotype de 
mil aux contraintes hydriques. 
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