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Abstract 

 Drought and low nitrogen are major stresses for maize, this situation requires its 

improvement to maintain yield and nitrogen use efficiency (NUE) under drought conditions.   

Maize populations from the Algerian Sahara Desert are potential sources of stress tolerance. 

 The objectives were to assess the tolerance, varietal and heterosis effects of Algerian 

populations under no-nitrogen fertilization and water stress. Varietal and heterosis effects of 

Algerian Saharan populations and their crosses for stay-green were also studied to identify the 

most promising populations as sources of stay-green under stress. 

 A diallel cross among six Algerian maize populations was evaluated under drought (300 

mm irrigation) vs. control (600 mm) and no-nitrogen fertilization vs. 120 kg/ha N fertilization.  

 Variability was significant among populations and their crosses for water and nitrogen stress 

tolerance. We propose a reciprocal recurrent selection to take advantage of additive and non-

additive effects, using AOR and IGS populations, since they showed good performance in 

optimum and stress conditions, for improving yield heterosis for AOR × IGS.  

 Additive genetic effects could be capitalized using the populations BAH and MST, with 

high grain nitrogen utilization efficiency (NUtE), and the populations IZM or IGS with 

favorable varietal effects for delayed senescence under nitrogen stress, or dominance effects by 

using the population AOR with favorable heterotic effects for plant color under water and 

nitrogen stresses.  

 This study showed that populations: AOR, IGS and BAH could be sources of inbred lines 

tolerant to drought and no-nitrogen fertilization. And the most promising crosses were SHH × 

AOR with no-nitrogen supply under both water regimes for NUtE; AOR × IGS, under water 

stress for partial factor productivity (PFP), and well-watered conditions with nitrogen supply 

for protein content; AOR × IZM for agronomic nitrogen use efficiency (AE) under water stress; 

and AOR × BAH for grain nitrogen utilization efficiency (NUtE) under well-watered conditions 

with nitrogen. Also, AOR × IZM cross for delayed senescence, while IZM × BAH (with no-

nitrogen supply), and SHH × BAH (with nitrogen fertilizer), will allow a longer maintenance 

of the plant coloration. 

 These populations and crosses could be used as base material among Algerian populations, 

for breeding programs focusing on tolerance to water or nitrogen stress to develop drought-

tolerant and low nitrogen hybrids.  

Keywords: Maize, drought, nitrogen deficit, Algerian populations, nitrogen use efficiency, 

heterosis. 

 



 

 

Résumé  

La sécheresse et le manque d'azote sont des stress majeurs pour le maïs, cette situation nécessite 

son développement pour maintenir un bon niveau de rendement et améliorer son efficience 

d'utilisation de l'azote (NUE) dans des conditions de stress hydrique. Les populations de maïs 

du Sahara algérien sont des sources potentielles de tolérance au stress.  

 Les objectifs de cette étude étaient d'évaluer la tolérance, les effets variétaux et d'hétérosis 

des populations algériennes sous manque de fertilisation azotée et un stress hydrique. Les effets 

variétaux et d'hétérosis des populations sahariennes d’Algérie et de leurs croisements pour le 

stay-green ont également été étudiés afin d’identifier les populations les plus prometteuses 

comme sources de stay-green sous stress. 

 Un diallèle entre six populations algériennes de maïs a été évalué sous conditions de stress 

hydrique (300 mm d'irrigation) par rapport au contrôle (600 mm) et sous fertilisation sans azote 

par rapport à une fertilisation azotée de 120 kg/ ha. 

 La variabilité était importante entre les populations et leurs croisements pour la tolérance au 

stress hydrique et azoté. Nous proposons une sélection récurrente réciproque pour optimiser les 

effets additifs et non additifs, en utilisant les populations AOR et IGS, dont le croisement a 

montré de bonnes performances dans des conditions optimales et de stress, dans l’amélioration 

de l'hétérosis du rendement. Les effets génétiques additifs pourraient être capitalisés en utilisant 

les populations BAH et MST, avec une efficience de valorisation de l'azote (NUtE) élevée, et 

les populations IZM ou IGS avec des effets variétaux favorables pour une sénescence retardée 

sous stress azoté, ou des effets de dominance en utilisant la population AOR avec des effets 

hétérotiques favorables pour la couleur de la plante sous stress hydrique et azoté.  

 Cette étude a montré que les populations : AOR, IGS et BAH pourraient être des sources de 

lignées consanguines tolérantes à la sécheresse et au manque d’azote. Les croisements les plus 

prometteurs sont SHH × AOR sans apport d'azote dqns les deux régimes hydriques pour la 

NUtE des grains, AOR × IGS, sous stress hydrique pour la productivité partielle des facteurs 

(PFP), et dans des conditions de bonne irrigation avec un apport d'azote pour la teneur en 

protéines ; AOR × IZM pour l'efficience agronomique de l'utilisation de l'azote (AE) sous stress 

hydrique ; et AOR × BAH pour l'efficience de valorisation de l’azote du grain (NUtE) dans des 

conditions de bonne irrigation avec apport d’azote. Le croisement AOR × IZM permet 

également de retarder la sénescence, tandis que IZM × BAH (sans apport d'azote), et SHH × 

BAH (avec engrais azoté), se caractérisent par un maintien plus long de la coloration de la 

plante. 

 Ces populations et croisements pourraient être utilisés comme matériel de base parmi les 

populations algériennes, pour des programmes de sélection axés sur la tolérance au stress 

hydrique ou azoté afin de développer des hybrides tolérants à la sécheresse et aux faibles teneurs 

en azote.  

Mots clés : maïs, sécheresse, stress azoté, populations algériennes, efficience d’utilisation de 

l’azote, hétérosis. 

 

 

 

 

 



 

 

 ملخص 

للحفاظ على الإنتاجية    الحالة  يتطلب تطوير هذه  الذرة مما  لنبتة  بالنسبة  النيتروجين إجهاد كبير  الجفاف ونقص  يشكل 

مصادر محتملة  الجزائرية  تعد أصناف الذرة في الصحراء الكبرى    . النيتروجين في ظروف الجفاف  استخداموتحسين كفاءة  

             لتحمل الإجهاد

الخالي من النيتروجين    تسميدتقييم التحمل والتأثيرات المتنوعة والتغايرية للأصناف الجزائرية تحت ال  أهداف هذه الدراسة 

والإجهاد المائي. تمت أيضًا دراسة التأثيرات المتنوعة والتغايرية لأصناف الصحراء الجزائرية وتهجيناتهم الخضراء لتحديد  

 .دصناف الواعدة كمصادر للبقاء خضراء تحت الإجهاالأ

ملم( وتحت    600ملم من الري( مقارنة بالشاهد )  300تم تقييم دياليل بين ستة أصناف من الذرة الجزائرية تحت الجفاف ) 

 . هكتار /كيلو 120بدون نيتروجين مقارنة بالتخصيب بالنيتروجين البالغ  تخصيبال

والنيترو المائي  الإجهاد  لتحمل  وتهجينها  الأصناف  بين  مرتفعًا  التباين  ال   .جينكان  لتحسين   نتقاء نقترح  المتبادل  المتكرر 

( حيث أظهروا أداءً جيداً في ظل الظروف المثلى والإجهاد في  IGSو    AORالتأثيرات المضافة وغير المضافة باستخدام )

   AOR × IGS.  لـ مردودتحسين تغاير ال

باستخدام      المضافة  الجينية  التأثيرات  من  الستفادة  استخدام   MST و BAH مجموعاتيمكن  في  عالية  بكفاءة   ،

تحت الإجهاد النيتروجيني ،    المتأخر  ذبولمع تأثيرات متنوعة مواتية لل IGS أو IZM ، ومجموعات (NUtE) النيتروجين

مجموعة باستخدام  السيادة  تأثيرات  ل AOR أو  مواتية  متجانسة  غير  تأثيرات  الإجهاد   لمع  تحت  النبات  و    المائيون 

 .يتروجينيالن

تتحمل الجفاف   متقاربة يمكن أن تكون مصادر سلالت BAH و  AOR، IGS    أظهرت هذه الدراسة أن الأصناف 

 .والتخصيب الخالي من النيتروجين

 NUtE  ،AOR بدون إمداد بالنيتروجين تحت كلا نظامي الري لـ SHH × AOR كانت أكثر التهجينات الواعدة هي 

× IGS   لإنتاجية العامل الجزئي  مائيال، تحت الإجهاد (PFP)  وتحت ظروف الري الجيدة مع إمداد النيتروجين لمحتوى ،

 AOR × BAH تحت ضغط المياه ؛ و (AE) من أجل الكفاءة الزراعية لستخدام النيتروجين AOR × IZM البروتين ؛

 AOR × IZM صالبروجين. كما أن تفي ظل ظروف الري الجيد بإمدادات النيت (NUtE) لكفاءة استخدام مغذيات الحبوب

تأخير   الممكن  من  النيتروجين IZM × BAH بينما  ،ذبولاليجعل  إمداد  الأسمدة   SHH × BAH و  (،)بدون  )مع 

 .سيسمحان بالحفاظ على لون النبات لفترة أطول (،النيتروجينية

التي تركز على تحمل    نتقاءالجزائرية، لبرامج اليمكن استخدام هذه الأصناف والهجينات كمواد أساسية بين الأصناف   

 .الماء أو إجهاد النيتروجين من أجل تطوير هجينة تتحمل الجفاف ومستويات منخفضة من النيتروجين

 الذرة، الإجهاد المائي، الإجهاد الآزوتي، مجموعات جزائرية، كفاءة استعمال الآزوت، تغاير.  الكلمات المفتاحية:
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Introduction générale  

Le maïs est l’une des plus importantes céréales du point de vue utilisation grâce à sa grande 

diversité phénotypique et génétique (Flint-Garcia et al., 2005). Cette culture est préférée par les 

agriculteurs pour son potentiel de production en grains le plus élevé parmi les céréales 

(Chakraborty et al., 2012) ainsi que pour son utilisation fourragère (Sah et al., 2016). Plus 

récemment, le maïs est utilisé comme source de biocarburants (Kimotho et al., 2019). Le maïs 

(Zea mays subsp. mays) est la première culture la plus cultivée dans le monde entier avec un 

chiffre d’affaires annuel de plusieurs milliards de dollars. Outre sa grande importance agricole, 

le maïs est une espèce modèle importante pour la biologie et la génétique végétales (Li et 

Ramakrishna 2014 ; Yang et al., 2017). 

Le maïs atteint son intensité de culture la plus élevée dans la ceinture de maïs des États-Unis, 

mais il est également un produit important dans le Nord-Est de la Chine (Mandchourie), le long 

de la vallée du Rift en Afrique et en Europe de l’Est (Leff et al., 2004). La production mondiale 

de maïs a augmenté de 852 millions de tonnes en 2010 à 1,16 milliards de tonnes en 2020 

(FAOSTAT, 2022). A cet effet, les États-Unis avaient produit un volume supérieur à 360 

millions de tonnes en maïs en 2020  (FAOSTAT, 2022). En 2021, les États-Unis ont exporté 

pour environ 19,1 milliards de dollars américains de maïs, ce qui représente près d’un tiers des 

exportations totales de maïs dans le monde (Statista, 2022).  

Le monde devrait toucher une population de 8,6 milliards d’habitants d’ici 2030 et, par 

conséquent, être en mesure de cultiver suffisamment de cultures joue un rôle crucial dans la 

gestion de la sécurité alimentaire et sanitaire (Li et al., 2020). Cependant, l’exposition aux stress 

abiotiques est devenue un facteur menaçant majeur qui entrave la croissance durable de 

l’agriculture pour répondre à la demande alimentaire croissante dans le monde entier (Marothia 

et al., 2021) en réduisant les rendements moyens attendus des principales cultures de plus de 

50 % (Prasad et al., 2011). Les aspects les plus importants du changement climatique en ce qui 

concerne ces effets sont liés à la disponibilité de l’eau et au stress thermique (Ferguson, 2019). 

Acquaah (2012) a indiqué que la croissance et le développement des plantes sont le produit de 

l’interaction entre le génotype (potentiel génétique) et l’environnement dans lequel la plante 

pousse. Tout stress dans l’environnement aura un impact négatif sur eux.  

En conditions méditerranéennes, la sécheresse est l’une des causes de pertes importantes en 

rendement des plantes (Monneveux, 1991). La région méditerranéenne, en particulier le 

Moyen-Orient et l’Afrique du Nord, a manqué d’eau douce renouvelable il y a des décennies. 
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La région est caractérisée par un climat extrêmement variable et elle est considérée comme 

l’une des régions agricoles les plus arides de la planète, ne contenant que 1 % des ressources 

mondiales en eau douce (Ceccarelli et al., 2007). 

En Algérie, la céréaliculture est encore tributaire des conditions et des aléas climatiques 

(Siroco, sècheresse, gelée). La pluviométrie reste insuffisante, aléatoire et irrégulièrement 

répartie dans le temps et l’espace et rarement adéquate avec les stades critiques de la plante 

(Boukhobza et Ghalem-Djender, 2004). Cela mène à un déficit hydrique pouvant être un facteur 

principal d’une perte partielle ou totale de production (Radhouane et al., 2014) et se traduit 

d’une année à l’autre par des variations importantes de la SAU, de la production et du 

rendement (Djermoun, 2009). Les études réalisées au niveau de la région méditerranéenne 

montrent que l’eau est un facteur limitant du développement de la production agricole pour la 

majorité des pays (Radhouane et al., 2014). Donc, les faibles précipitations et leur répartition 

inégale en Algérie, ainsi que l'augmentation rapide de la population et de l’activité agricole et, 

en particulier, les sécheresses récentes ont fait de la disponibilité de l’eau l’un des défis les plus 

urgents du pays (Achite et al., 2022). 

Sous prétexte que c’est une espèce exigeante en eau, le maïs n’occupe qu’une place 

marginale dans l’agriculture algérienne malgré les besoins croissants en cette céréale. Ces 

besoins sont comblés par le recours à l’importation qui a atteint des proportions démesurées 

(soit 2 à 4 Mt entre 2019 et 2020) (MADRP, 2021). 

Les principaux facteurs limitant la productivité du maïs sont les apports insuffisants en eau 

et en azote (N). Le rendement des céréales augmente avec l’apport de l’azote dans des 

conditions bien irriguées (Wang et al., 2020). D’Andrea et al. (2008) a rapporté que 

l’approvisionnement en azote dans la culture de maïs est un facteur environnemental important 

qui influe sur la tolérance à la sécheresse chez les végétaux. 

En supposant que les taux d’azote augmenteront au cours des 10 prochaines années, il faut 

veiller à ce que les nouvelles variétés aient une bonne efficience de récupération de l’azote, ce 

qui permettra de maintenir un niveau de protéines relativement élevé dans le grain (Arisede et 

al., 2020). En effet, l’azote joue un rôle clé dans le métabolisme, notamment dans la synthèse 

des protéines, et influe donc fortement à la fois sur la production de céréales et sur leur teneur 

en protéines (Machado et Fernandes, 2001).  

Ainsi, l'augmentation de la tolérance à la sécheresse a été un objectif majeur de la sélection 

du maïs (Liu et Qin, 2021). Ensuite, pour assurer des gains continus dans l'amélioration 
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génétique, de nouvelles sources de populations tolérantes au stress hydrique sont nécessaires 

(Cairns et al., 2013 ; Tofa et al., 2021). Le développement de variétés de cultures tolérantes au 

stress sera bénéfique dans les zones sujettes à différents stress (Bhusal et al., 2021). 

 La diversité génétique permet aux plantes de s’adapter à des environnements changeants et 

elle est fondamentalement importante pour l’amélioration des cultures (Dao et al., 2014). De 

plus, la diversité génétique des variétés de maïs est énorme, mais inexploitée, en tant que produit 

de milliers d’années d’évolution sous l’effet de la domestication et de l’hybridation (Böhm et 

al., 2014). 

Les variétés indigènes sont une source potentielle de caractères originaux et de nouvelle 

variabilité (Gouesnard et al., 2016) désirables pour les programmes de sélection végétale, 

comme la résistance aux stress biotiques et abiotiques et aux traits de qualité (Katna et Sood, 

2015) et ont une meilleure capacité à absorber et à utiliser l’azote dans des conditions de 

fertilisation à faible teneur en azote (Hirel et al., 2007). 

La connaissance et la compréhension de la génétique de la performance hybride en période 

de sécheresse et les mécanismes génétiques qui conditionnent la tolérance, sont primordiales 

dans la conception de stratégies de sélection pour améliorer le rendement du maïs (Oyekunle et 

Badu-Apraku 2013 ; Amegbor et al., 2020 ; Habiba et al., 2022). Dans ce contexte, les 

croisements diallèles sont importants pour prédire les meilleures combinaisons, ce qui permet 

une gestion efficace des ressources financières et humaines afin de générer un gain génétique 

constant d’hybrides d’élite (Valério et al., 2009). 

 Les variétés locales de maïs peuvent être utilisées pour accroître la base génétique étroite 

des variétés et lignées consanguines existantes (Taller et Bernardo, 2004). Le Centre 

international pour l'amélioration du maïs et du blé (CIMMYT) a collecté et conservé diverses 

accessions de maïs provenant de plusieurs pays et de nombreuses études sur le maïs d'Afrique 

subsaharienne ont été réalisées. Cependant, peu de travaux sont aujourd'hui disponibles sur la 

diversité génétique du maïs en Afrique du Nord, à l'exception de quelques rapports sur les 

populations algériennes de maïs du Sahara (Djemel et al., 2012 ; Aci et al., 2013). Le maïs du 

désert du Sahara pourrait constituer une source potentielle de tolérance au stress en raison de 

son adaptation au stress biotique ou abiotique. En conséquence, Hawtin et al., (1996) ont 

déclaré que des allèles favorables au stress abiotique peuvent être trouvés dans des 

environnements extrêmes. Beyene et al. (2006) ont également indiqué que la variabilité du maïs 

disponible dans les pays africains est importante et pourrait être utilisée dans les programmes 
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de sélection du maïs. En 2009, certaines populations de maïs ont été collectées dans une zone 

subtropicale du Sahara algérien. Des études phénotypiques (Djemel et al., 2012, 2018, 2019 ; 

Maafi et al., 2021) et génétiques (Aci et al., 2013, 2018 ; Belalia et al., 2019) ont révélé que le 

maïs algérien présentait une grande diversité et pouvait fournir de nouveaux allèles pour les 

conditions de sécheresse. De plus, une forte diversité génétique a été constatée dans l’étude des 

modèles hétérotiques de Cherchali et al., (2018) parmi le germoplasme algérien, qui ont suggéré 

l’incorporation de ce matériel dans les programmes de sélection en tant que donneur d'allèles 

favorables à l'amélioration de la croissance précoce (AOR et IGS), à la réduction du temps de 

floraison (AOR, MST et BAH) et à l'augmentation de la production de rendement (IGS), surtout 

dans des conditions de sécheresse. Cependant, on sait peu de choses sur les effets du stress 

hydrique et du faible apport azoté sur les populations algériennes de maïs. 

D’autre part, l’ampleur des effets additifs et non additifs sur le contrôle des caractères n’est 

pas encore bien comprise. Pour toutes ces raisons, une analyse diallèle est un outil potentiel 

pour l’identification des parents souhaitables avec des informations sur la nature et l’ampleur 

des effets génétiques qui contrôlent les caractères (Cañas et al., 2012 ; Silva et al., 2013). 

Compte tenu de ce qui précède, notre travail a pour objectif d’étudier le déterminisme 

génétique des différents caractères adaptatifs associés à la tolérance sous stress hydrique et 

azoté en utilisant   un croisement diallèle (sans les réciproques) de 6 populations algériennes de 

maïs (15 croisements). Donc, les objectifs de cette étude étaient de déterminer les effets 

généraux et spécifiques des aptitudes à la combinaison, d’identifier les croisements supérieurs 

pour améliorer le rendement dans les programmes de sélection, d’identifier la variabilité 

génétique et la nature de l’action génétique responsables de l’héritabilité des caractéristiques ; 

y compris le rendement, le stay-green, l’efficience de la valorisation de l’azote et d’autres 

paramètres importants. 

Ces résultats vont nous permettre, du point de vue scientifique, de comprendre les bases 

génétiques contrôlant la tolérance aux stress.   En outre, du point de vue socio-économique, ces 

résultats vont permettre la production d’hybrides plus efficients sous stress hydrique et azoté. 
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Chapitre I : Synthèse bibliographique 

1. Description de la plante 

1.1. Botanique et taxonomie 

Botaniquement, le maïs est une herbe annuelle qui appartient au royaume Plantae, division 

Magnoliophyta, classe Liliopsida, ordre Poales, famille Poaceae (Gramineae), sous-famille 

Panicoideae, tribu Maydeae, genre Zea et espèces Zea mays L. (Paterniani et Campos, 1999). 

Cette espèce diploïde possède un nombre de chromosomes de 2n=2x=20 (Flint-Garcia et al., 

2005).  

Zea mays L. est une graminée annuelle monocotylédone monoïque ; elle est pollinisée par 

le vent et largement plantée au Mexique et dans plusieurs autres pays, étant adaptée à la culture 

dans différentes conditions climatiques et pédologiques (Ruiz-Corral et al., 2001 ; Hufford et 

al., 2012b). Elle possède un métabolisme photosynthétique de type C4, comme la majorité des 

plantes tropicales, ce qui confère à la plante une efficience de conversion de l'énergie lumineuse 

supérieure à celle des poacées tempérées(Gallais 1984 ; Gay 1984) et dont la hauteur peut 

dépasser 4 m (Cai 2006 ; Escalante-Ten Hoopen et Maïga 2012) avec des feuilles larges (5 à 

10 cm) et longues (50 à 100 cm) et un système radiculaire fibreux étendu. Chaque épi de maïs 

forme habituellement un seul épi et chaque épi contient environ 300 à 1 000 grains (Li et 

Ramakrishna, 2014). Il possède deux types d'inflorescence : les fleurs mâles, qui sont 

regroupées sur une panicule ramifiée, et les fleurs femelles, qui sont associées à un ou plusieurs 

épis insérés à l'aisselle de la feuille. Bien que le maïs soit autofertile, l'allogamie prédomine et 

atteint 95% (Hallauer et Miranda, 1981). 

Le genre Zea comprend les taxons sauvages, connus collectivement sous le nom de téosinte 

et le maïs domestiqué (Zea mays L. ssp. mays) (Buckler et Stevens, 2006). 

Le genre Zea, qui comprend cinq espèces, a été divisé en deux sections basées sur la 

morphologie des glumes des épillets mâles : LUXURIANTE et ZEA (Buckler et Stevens 2006 

; Aguirre-Liguori et al. 2016) ; proposé par (Iltis et Doebley, 1980). 

La section Luxuriantes est caractérisée par des espèces rudérales adaptées aux 

environnements perturbés qui comprennent : Zea diploperennis, Zea perennis, Zea luxurians 

(Galinat, 1985) et très récemment (Iltis et Benz, 2000) ont signalé la présence de téosinte sur la 

côte pacifique du Nicaragua, et ils lui ont attribué un nouveau nom d’espèce, Zea nicaraguensis 

(Eubanks, 2010). 
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D’autre part, selon Aguirre-Liguori et al. (2016), la section Zea est composée exclusivement 

de taxons diploïdes, et comprend : 

- Le maïs cultivé (Z. mays ssp. mays), 

- Les deux teosintes (Z. mays ssp. mexicana et Z. mays ssp. parviglumis), 

- La sous-espèce Z. mays ssp. huehuetenangensis, téosinte présente dans quelques 

populations de l’Est du Guatemala  

Zea mays ssp. mays est la seule espèce cultivable de ce genre et qui, par ailleurs détient une 

place importante dans l’économie mondiale (Iltis et Doebley, 1980). 

1.2. Origine, évolution et domestication du maïs 

En prenant en considération l’importance du maïs ainsi que la grande diversité des variétés 

locales, de nombreux efforts ont été déployés pour identifier l’origine du maïs (Aguirre-Liguori 

et al., 2016). Le maïs est connu depuis la préhistoire, il a été développé et cultivé pendant des 

millions d’années (Maiti et Rajkumar, 2021). Le Mexique est le principal centre de 

domestication et de diversité du maïs et son écologie est étudiée depuis plusieurs décennies 

(Maiti et Rajkumar, 2021), où la culture du maïs a connu une évolution rapide (Harris et 

Hillman, 2014). Confirmé par, la plus récente découverte archéologique de maïs (Piperno et al., 

2009 ; Ranere et al., 2009); qui atteste de sa présence dans la vallée de la région des Balsas au 

Mexique, 8700 ans cal. BP (années calibrées avant le présent) (Tenaillon et Charcosset, 2011). 

L’origine du maïs a été un sujet d’intérêt pour les biologistes et les archéologues. Au cours 

du XXe siècle, le point de vue selon lequel le maïs est a été domestiqué de téosinte a reçu un 

soutien convaincant des données biologiques et il est maintenant largement accepté par les 

biologistes (Bennetzen et al., 2001). Fondamentalement, il existe trois hypothèses 

concurrentielles majeures pour expliquer l’origine du maïs et du téosinte, bien que différentes 

interprétations individuelles de chacun existent (Galinat, 1988). 

Le premier point de vue, le plus fréquemment cité, est que le maïs cultivé est né d’une forme 

éteinte de maïs de gousse sauvage est l’hypothèse "tripartite" (Mangelsdorf et Reeves, 1939), 

qui postule le téosinte comme produit secondaire de l’hybridation maïs-tripsacum (Tripsacum 

spp.), n’ayant rien à voir directement avec l’origine du maïs.  

L’hypothèse d’origine commune de Weatherwax 1935, 1955 et Randolph 1959, 1976 qui 

suggèrent que le maïs, le téosinte et le tripsacum ont tous divergé d’un ancêtre commun. 

Weatherwax a affirmé que d’un point de vue morphologique, les trois plantes présentent de 
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nombreuses structures rudimentaires qui sont des organes vestigiaux perdus au cours de 

l’évolution (Grobman et Bonavia, 2013). Si ces rudiments pouvaient être remplacés par des 

structures entièrement développées, les trois plantes auraient convergé sur une forme commune, 

de sorte que les trois ont un seul ancêtre (Grobman et Bonavia, 2013). 

L’hypothèse de "Descente de Téosinte" est la plus ancienne et toujours persistante est que le 

maïs primitif a été dérivé directement (et seulement) de téosinte par sélection humaine, c.-à-d., 

que la divergence a été causée par la domestication (Harrison, 1953). Il date de la fin du XIXe 

siècle, quand il a été suggéré par (Ascherson, 1875). Ensuite, Il a été reformulé par (Vavilov, 

1931) où il a attaché une importance considérable au fait que le téosinte était entièrement fertile 

avec du maïs et que des hybrides présents naturellement entre les deux pouvaient être trouvés 

au Mexique. Puis plusieurs études ont été menées par d’autres scientifiques. Beadle a 

brièvement abandonné l’hypothèse téosinte jusqu’en 1968, année où il a repris le débat avec de 

nouvelles données pour étayer son hypothèse (Beadle, 1972, 1977, 1978, 1980). 

Avec l’aide de techniques moléculaires modernes, il est maintenant clair que les téosintes 

sont les plus proches parents sauvages du maïs dans le genre Zea. Zea mays ssp. parviglumis, 

une forme de téosintes, est l’ancêtre direct du maïs cultivé (Hufford et al., 2012). En particulier, 

l’étude phylogénétique de Matsuoka et al. (2002) entre le maïs et le téosinte utilisant des 

microsatellites, a confirmé l’hypothèse du téosinte et elle est rapidement devenue une référence 

pour la recherche sur l’origine. 

Après la domestication, le maïs s’est répandu dans les Amériques depuis son centre 

d’origine, atteignant le Sud-Ouest et le Nord-Est des États-Unis et le Sud-Est du Canada juste 

avant la colonisation européenne (Mangelsdorf, 1974), puis au Canada et d’autre part vers le 

Sud, du Mexique à la Colombie (Tenaillon et Charcosset, 2011). Son introduction en Europe, 

à partir du quinzième siècle, s’est faite par deux voies principales : la voie des Caraïbes au Sud 

de l’Espagne et après l’Amérique centrale, sud de l’Amérique du Nord et nord de l’Amérique 

du sud, et celle du Nord-Est de l’Amérique vers le Nord de l’Europe (Rebourg et al., 2003 ; 

Dubreuil et al., 2006). Cependant, Christophe Colomb a introduit le maïs en Europe à son retour 

en Espagne après son premier voyage au printemps 1493 et fut la première introduction 

effective du maïs dans l’Ancien Monde (Galinat, 1988). Au moment de la colonisation 

européenne du Nouveau Monde, le maïs était cultivé du Sud du Canada au centre du Chili, mais 

peu dans les plaines herbeuses ou les savanes du centre des États-Unis et du nord de l’Argentine 

(Galinat, 1988). 
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Bien que le maïs ait probablement été introduit en Afrique tropicale à plus d’un point et à 

différents moments. Les Portugais ont été les premiers à introduire le maïs sur le continent 

africain (Miracle, 1965). Portères (1955) affirme que le maïs a été introduit, à travers le Sahara, 

par les commerçants arabes, ainsi que le long des côtes par les Portugais. Grigg (1974) affirme 

que le maïs a été introduit par les Turcs en Egypte peu après l’invasion en 1517, et selon 

Huffnagel (1961), le maïs a été introduit aussi via l’Ethiopie au XVIIème siècle par les portugais. 

Grâce au commerce trans-saharien, les Arabes ont introduit les variétés Flint qui avaient été 

amenées en Afrique du Nord à travers l’Afrique subsaharienne (Brink et Belay, 2006). Vers la 

même époque, au début du XVIème siècle, cette céréale pénétra l’Asie : l’Inde, Japon, Corée, 

Chine (Gay, 1984). Une diversification extrême était le résultat de cette propagation, et aussi 

l’adaptation aux longues journées et aux basses températures des climats tempérés, ce qui a 

représentait une étape clé dans l’évolution du maïs (Tenaillon et Charcosset, 2011).  

Actuellement, aucune information précise sur l’origine de la culture du maïs en Algérie n’est 

connue. Seul Laumont (1950), note que cette culture y aurait été introduite de l’Espagne par les 

pèlerins Arabes en traversant l’Afrique du Nord pour se rendre à la Mecque et les Maures. Sa 

culture existait principalement en Kabylie, dans le tell, mais également dans les territoires du 

Sud jusqu’au Soudan (Laumont, 1950 ; Miège, 1951). En effet, connue pour être exigeante en 

eau, cette culture s’est paradoxalement adaptée aux conditions extrêmes qui caractérisent le 

climat saharien après sa culture dans les Oasis sahariennes pendant des siècles (Rahal-Bouziane 

2006 ; Rahel-Bouziane et Feliachi 2006). 

1.3. Génome du maïs 

Le maïs est cultivé à grande échelle dans le monde et des milliers de variétés de maïs et de 

variétés locales existent (Harjes et al., 2008). Le maïs est un organisme unique pour la recherche 

cytogénétique végétale. Bien que son génome se comporte génétiquement comme un simple 

diploïde, son organisation est assez complexe (Wei et al., 2007). Il possède dix chromosomes 

(2n = 20) avec une longueur moyenne de 11,2 µm identifiés par Barbara McClintock à l’aide 

de la coloration au carmin (McClintock, 1929). 

Le génome du maïs a été publié pour la première fois en 2009 (Schnable et al., 2009 ; Vielle-

Calzada et al., 2009). Il présente une extension de près de 2,3 gigabases, comprenant 32590 

gènes regroupés dans 11892 familles (Aguirre-Liguori et al., 2016). La taille du génome du 

genre Zea varie d’une espèce à l’autre (Munoz-Diez et al., 2012), et est corrélée à un large 

éventail de phénotypes. 



Chapitre I 

9 

 

Les principaux mécanismes du changement structurel génomique, à savoir la 

rupture/réparation de l’ADN, la recombinaison et la transposition, ont été identifiés. Tous ces 

processus se sont avérés exceptionnellement actifs pour le réarrangement du génome du maïs, 

comparativement à d’autres angiospermes (Bennetzen, 2009). 

1.4. Ecologie et exigences de croissance 

La céréale dont la zone de culture est la plus vaste est le maïs (Marchand et al., 1997). Le 

centre d’origine du maïs est en Mésoamérique, mais la culture s’est maintenant répandue dans 

plus de 100 pays, et aucune culture n’a reçu une attention génétique et cytogénétique plus 

intense que le maïs, ce qui explique les grandes variations de rendement (Verheye, 2006).   

La distribution du maïs est extrêmement large. Elle pousse à partir de 58°N au Canada et en 

Russie, dans les tropiques, jusqu’à 42°S en Nouvelle-Zélande et en Amérique du Sud, et dans 

des zones situées sous le niveau de la mer dans la plaine caspienne jusqu’à des zones pouvant 

atteindre 3800 m au-dessus du niveau moyen de la mer en Bolivie et au Pérou. Il est cultivé 

dans tous les pays d’Afrique, de la côte aux régions de savane en passant par les régions semi-

arides d’Afrique de l’Ouest, et du niveau de la mer aux altitudes moyennes et élevées de 

l’Afrique de l’Est et centrale (Brink et Belay, 2006).  

 Le maïs est une culture polyvalente qui peut s’adapter à différentes conditions agro-

climatiques (Pandit et al., 2016). Le maïs, avec son grand nombre de cultivars à différentes 

périodes de maturité, a une grande tolérance aux conditions environnementales. C’est 

essentiellement une culture de pays chauds avec une humidité adéquate. La majeure partie de 

la culture est cultivée dans les régions les plus chaudes des régions tempérées et dans les régions 

subtropicales humides et elle exige une période de croissance sans gel (Purseglove 1972 ; 

Verheye 2006).  

 Des cultivars tolérants à la sécheresse qui s’adaptent aux conditions semi-arides sont 

maintenant disponibles malgré que le maïs soit en général moins adapté aux climats équatoriaux 

ou semi-arides (Brink et Belay, 2006). Il est cultivé en plus grande quantité dans les régions 

avec des isothermes à la sortie des panicules de 21 à 30 °C. Les besoins en eau du maïs varient 

selon le stade de développement (Solaimalai et al., 2021). Les précipitations pendant la période 

de croissance ne devraient pas tomber en dessous de 200 mm et 450 à 600 mm est préférable, 

avec des périodes de temps chaud et clair entre les tempêtes de pluie. Dans les tropiques, le 

maïs se développe mieux avec 600-900 mm de pluie pendant la saison de croissance. Lorsque 

les précipitations annuelles sont de 350 à 400 mm, un apport d’eau supplémentaire est 
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nécessaire pour éviter la diminution du rendement (Purseglove, 1972 ; Verheye, 2006 ; 

Nafziger, 2010). Le maïs atteint son pic d’utilisation de l’eau pendant la pollinisation, lorsque 

les soies commencent à sortir (Solaimalai et al., 2021).  

La température optimale pour la germination est de 18 à 20 °C ; et la température minimale 

est de 10 °C (Purseglove 1972 ; Nafziger 2010). La culture exige une température quotidienne 

moyenne d’au moins 20 °C pour une croissance et un développement adéquats, tandis que la 

température optimale est de 25 à 30 °C. Le gel n’est pas toléré. Le maïs nécessite une lumière 

abondante pour des rendements optimaux (Brink et Belay, 2006). En fait, des températures 

allant jusqu’à 40 °C causent habituellement peu ou pas de dégâts si l’humidité du sol est 

adéquate. Des périodes prolongées de vents chauds et secs peuvent causer la dessiccation des 

panicules et la perte de viabilité du pollen (Nafziger, 2010). Le maïs n’est pas très tolérant au 

froid (Nafziger, 2010) mais il peut survivre lorsqu’il est exposé à des températures aussi basses 

que 0 °C. La croissance commence à ralentir lorsque la température descend en dessous de 4,9 

°C (Solaimalai et al., 2021).  

Le maïs prospère bien dans la plupart des sols, dans la mesure où il est profond (plus d’un 

mètre) et fertile, et a une bonne capacité de rétention d’eau. Le maïs pousse mieux sur les sols 

argileux sableux, argileux et limoneux ; il est moins adapté aux argiles compactes et aux sables 

(Nafziger, 2010) ; mais les meilleurs résultats sont obtenus sur des sols bien drainés, bien 

irrigués et profonds, contenant une quantité adéquate de matière organique et bien alimentés en 

éléments nutritifs (Brink et Belay 2006 ; Solaimalai et al., 2021). Sur des sols dont le pH est de 

5 à 8, le maïs peut être cultivé avec succès, mais 6 à 7 est optimal (Purseglove, 1972). 

Le maïs est une culture relativement exigeante en termes de nutriments végétaux. Les 

quantités exactes d’engrais à ajouter au sol doivent être déterminées sur la base de l’analyse du 

sol (Nafziger, 2010). Les rendements élevés du maïs drainent lourdement les éléments nutritifs 

du sol et ont des besoins élevés en azote (Purseglove, 1972). 

Le maïs a une forte demande d’azote, qui est souvent le nutriment limitant. Des niveaux 

élevés d’azote doivent être appliqués en 2 doses ; la première dose à la plantation ou 2-3 

semaines après la levée et la seconde environ 2 semaines avant la floraison. Le phosphate n’est 

pas facilement absorbé par le maïs et, de plus, de nombreux sols tropicaux sont déficients en 

phosphate disponible (Solaimalai et al., 2021). 
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1.5. Culture du maïs en Algérie 

1.5.1. Distribution et situation de production 

La grande diversité climatique qui divise le pays en plusieurs zones agro-climatiques fait 

que la culture du maïs se retrouve cantonnée dans les périmètres irrigués ainsi que dans 

certaines plaines du littoral à bonne pluviométrie. D’après Allal (2013), la culture du maïs, en 

1975, était répartie, d’Est en Ouest, sur les régions suivantes : Annaba, Guelma Skikda, Jijel 

Alger, Blida (la Mitidja), Médéa, El Asnam (périmètre du Chélif) et Tlemcen. Le reste était 

réparti entre les autres wilayas du pays et ne représentait, souvent, que les surfaces utilisées 

pour la réalisation de brise vent dans les parcelles de maraîchage. 

 Allal (2013) a mentionné le premier projet pilote de culture de maïs en grain et fourrage 

dans la wilaya de Ghardaa a été mené sur une surface agricole de 100 hectares en 2011. En 

effet, en 2012, la wilaya de Ghardaïa avait enregistré une production globale de 60 000 quintaux 

de maïs sur une superficie emblavée de 566 ha (Belaid, 2016). 

Dans les Oasis de la wilaya d’Adrar, le maïs fait partie des céréales et des ressources 

fourragères cultivées qui font partie du patrimoine génétique du Sahara (Rahal Bouziane, 2006). 

Ces espèces sont considérées comme propres à la région et sont, de ce fait, adaptées à son climat 

difficile (Rahal Bouziane, 2006). La culture du maïs-grain en climat aride sous pivot est récente 

en Algérie. En 2013, des rendements de 75 q/ha ont été enregistrés à Adrar. Les besoins nutritifs 

de la culture peuvent être assurés par la fertilisation minérale mais aussi par des mesures 

agronomiques concourant à l'amélioration de la fertilité des sols (Belaid, 2013).  

En réalité, l’avantage des cultures de maïs locales sahariennes est accordé à leur cycle court 

qui permet une économie d’eau étant donné que la plante n’occupe pas le sol pour longtemps 

(Rahal-Bouziane et al., 2003). 

 APS (2021) a rapporté que la surface consacrée pour la production du maïs ensilage, a 

dépassé 500 ha à Oran durant la campagne agricole 2020-2021 sous irrigation au niveau de la 

plaine de Mlata, à Hassiane Toual, Sidi Chahmi et El Kerma. 

1.5.2. Productions, superficies, rendements et importation  

L’évolution de rendements (q/ha), productions (t) et de superficies cultivées (ha) durant la 

période entre 2000 et 2020 a été présentée dans l’annexe 1. 

Une augmentation des rendements a été enregistrée durant les années 2006 et 2007 avec un 

maximum de 85,63 q/ha en 2007 (192 ha). Tandis que, la production a connu une diminution 



Chapitre I 

12 

 

en 2002 (837 t) puis elle a eu une sensible augmentation en 2006 (2456 t), suivie d’une baisse 

encore une fois progressivement jusqu’à 359 tonnes en 2010 pour une superficie cultivée de 

139 ha (FAOSTAT, 2022). 

A partir de l’année 2012, la production n’a fait qu’augmenter d’année en année avec une 

production maximale de 6368 tonnes pour une superficie récoltée de 1533 ha et un rendement 

de 41,54 q/ha en 2019. Une baisse a été enregistrée entre ces deux intervalles d’années en 2013 

(1245 t) et en 2017 (2634 t). En 2020, la production et la superficie récoltée ont baissé plus que 

la moitié avec 3221 tonnes et 530 ha, respectivement. 

Comme indiqué dans le tableau 1, l’Algérie est un pays dépendant du marché extérieur du 

maïs avec un chiffre d’affaires de 236 à 710 millions de dollars entre 2019-2021. La faible 

production nationale du maïs, 6368 t (2019) et 3221 t (2020) enregistrée contre 2 à environ 4 

millions de tonnes entre 2019 et 2020, est due essentiellement aux faibles superficies consacrées 

à cette culture (1533 ha) et (530 ha), respectivement, et au manque de maitrise des techniques 

de production (MADRP, 2021). En plus, 920 122,78 millions de tonnes de maïs ont été 

importées en 2021. 

Tableau 1. Situation des importations de maïs durant les 3 années 2019-2020-2021 en Algérie. 

Année 2019 Année 2020 Année 2021 

Quantité (t) Valeur ($) Quantité (t) Valeur ($) Quantité (t) Valeur ($) 

2 354 787,33 418 529 971,83 3 802 426,27 710 282 690,90 920 122,78 236 513 067,43 

Source : (MADRP, 2021)  

Selon le MADRP (2018), les wilayas productrices de maïs en 2018 sont les suivantes : Adrar, 

Jijel, Skikda, Tebessa, Biskra, Oum el bouaghi, Ouargla et El bayadh. 

2. Stress abiotiques chez le maïs 

La population croissante augmentera la demande alimentaire et il faudra plus d’eau pour 

irriguer les cultures (Beddington, 2010). Par conséquent, les changements environnementaux 

deviendront une menace explicite pour la sécurité alimentaire mondiale, en particulier en 

Afrique (Pandey et al., 2001 ; IPCC 2014 ; Abdoulaye et al., 2019 ; WMO 2019). Les pays 

touchés par cet impact sont ceux de l’Afrique subsaharienne (Abdoulaye et al., 2019). 

Le changement climatique prévu menace la sécurité alimentaire dans les années à venir en 

Algérie (Kourat et al., 2022). Il est projeté en Algérie à l’horizon 2030 : (i) une augmentation 

des températures de +0,9 à +1,3 °C et leur variabilité ; (ii) une intensification de la fréquence 
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des vagues de chaleur, et (iii) une accentuation de la variabilité des précipitations, qui se traduira 

par une augmentation des épisodes secs et humides de +10% et s’accompagnera d’une 

diminution des précipitations de -9 à -14% (MATE, 2015).  

En évaluant les impacts du changement climatique sur les cultures, le maïs s’avère être le 

plus touché (Tebaldi et Lobell, 2018), en particulier par la sécheresse, les températures 

extrêmes, la salinité et la déficience en éléments nutritifs sont des perturbations 

environnementales majeures connues qui affectent négativement la production mondiale de 

maïs. Donc, Xu et al. (2016) ont montré que les deux variables climatiques les plus importantes 

sont la température et les précipitations d’après des études récentes. En fait, les sécheresses 

intenses récentes, les températures élevées ou basses et l’engorgement des sols ont gravement 

affecté la croissance et le rendement du maïs (Ahuja et al., 2010 ; Li et al., 2015 ; Kimotho et 

al., 2019). Ribeiro et al. (2018) ont signalé également que la faible teneur en azote du sol est 

l'un des plus importants facteurs de stress abiotiques. 

Les plantes sont confrontées à des changements quotidiens de l’intensité de la lumière 

naturelle de la levée au coucher du soleil, qui peuvent être intermittents avec un temps nuageux, 

venteux, plus chaud ou plus humide en même temps (Porter et Semenov, 2005). De telles 

situations deviennent plus drastiques dans les tropiques où les températures estivales peuvent 

devenir excessives et dommageables ou dans des climats plus froids avec des températures 

basses ou glaciales (Porter et Semenov, 2005). 

2.1. Réponse du maïs aux stress 

2.1.1. Définitions 

2.1.1.1. Sécheresse 

La sécheresse est un phénomène naturel temporaire récurrent qui résulte généralement d’une 

diminution des précipitations par rapport à sa moyenne à long terme et qui peut survenir dans 

n’importe quel climat (Tsakiris et al., 2007). Cependant, une définition exacte de la sécheresse 

n’est pas simple, car il existe différents types de sécheresse, qui peuvent être définis en fonction 

de plusieurs variables hydrométéorologiques liées à la sécheresse. Par exemple, pour distinguer 

la sécheresse météorologique, la variable des précipitations est utilisée, alors que pour 

distinguer la sécheresse agricole, la variable de l’humidité du sol est utilisée (Tsakiris et 

Vangelis 2005 ; Mishra et Singh 2010).  
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La sécheresse est un terme météorologique généralement défini comme une période sans 

précipitations importantes (Jaleel et al., 2009). En agriculture, le terme « sécheresse » désigne 

une condition dans laquelle la quantité d’eau disponible par les précipitations et/ou l’irrigation 

est insuffisante pour répondre aux besoins de transpiration de la culture (Tuberosa, 2012). Pour 

Grieu et al., (2008), la sècheresse pour un agronome se définie par tout manque d’eau qui se 

traduit par la diminution de rendement des plantes cultivées par rapport aux conditions 

favorables. Du point de vue écophysiologique, une sécheresse est définie comme étant le taux 

de réduction de la réserve utile des sols qui affecte le bon fonctionnement des plantes 

(Landmann et al., 2003). 

2.1.1.2. Déficit hydrique 

On parle de déficit hydrique lorsque l’eau disponible pour la plante ne lui permet pas de 

répondre à la demande climatique. Dans ce cas, la transpiration de la plante sera inférieure à 

l’évapotranspiration maximale (Lecœur, 2007). Le déficit hydrique est une contrainte 

permanente de la production agricole. Il est à l'origine des pertes de production agricole dans 

de nombreuses régions. Passioura (2006) définit le déficit hydrique comme étant les 

circonstances dans lesquelles les plantes accusent une réduction de croissance et de production 

suite à une alimentation hydrique insuffisante dite stress hydrique. 

2.1.1.3. Stress hydrique  

Le stress hydrique s’installe lorsque la disponibilité en eau est faible et les tissus de la plante 

enregistrent une baisse de leur teneur relative en eau (Lecœur, 2007). 

C’est le stress perçu par une plante en raison d’un déficit en eau (Acquaah, 2012). On dit 

que les plantes subissent un stress causé par la sécheresse lorsque l’approvisionnement en eau 

des racines devient difficile ou lorsque le taux de transpiration devient très élevé (Sevik et al., 

2013). Autrement dit, en général, le stress causé par la sécheresse survient lorsque l’eau 

disponible dans le sol est réduite et que les conditions atmosphériques entraînent une perte 

continue d’eau par transpiration ou évaporation (Jaleel et al., 2007). 

2.1.1.4. Déficit azoté 

Un déficit se développe lorsqu’une plante ne trouve pas dans le sol l’intégralité des 

nutriments indispensables à sa bonne croissance et qui cause l’inhibition de la croissance et des 

dommages aux cultures (Acquaah, 2012). Selon Low Insider (2022), « un stress lié à la faible 

disponibilité de l’azote signifie une condition de croissance de la plante qui ne contient pas 
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suffisamment d’éléments nutritifs azotés pour maintenir une croissance saine de la plante et/ou 

pour qu’une plante atteigne son rendement typique dans des conditions de croissance azotées 

suffisantes ». 

La déficience en azote (N) cause des plants de maïs pâles, vert jaunâtre avec des tiges grêles. 

Puisque l’azote est un nutriment mobile dans la plante, les symptômes commencent sur les 

feuilles plus anciennes et plus basses et progressent vers le haut de la plante si la carence 

persiste. Les symptômes apparaissent sur les feuilles comme un jaunissement en forme de V, 

commençant à l’extrémité et descendant le long de la nervure médiane vers la base des feuilles 

(Figure 1) (Sawyer, 2004). 

 

Figure 1. Plante de maïs déficiente en azote (à gauche) et Chlorose jaune pâle en forme de V 

sur une feuille de maïs (à droite) (Kumar, 2013). 

 

2.2.3. Conséquences du stress sur le développement du maïs 

Une diminution significative de la production des principales cultures ainsi qu’une réduction 

globale du rendement en grains, y compris le maïs, est prévue dans un proche avenir en raison 

de l’effet combiné des stress abiotiques (SA) et des changements climatiques qui entraveront la 

sécurité alimentaire mondiale (Marothia et al., 2021 ; Mueller et al., 2012). 

La variabilité des conditions climatiques dans la plupart des régions des plaines indo-

gangétiques et de l’Afrique subsaharienne représente environ 50 % des modifications globales 

des rendements du maïs (Ray et al., 2015). Environ 40 % de la zone de culture du maïs en 

Afrique est confrontée à un stress occasionnel dû à la sécheresse qui entraîne des pertes de 

rendement de l'ordre de 10 à 25 % (Fisher et al., 2015). Les pays d'Afrique du Nord ont une 

forte tendance au réchauffement climatique, en particulier le Maroc, le Soudan et l'Algérie (Shi 

et Tao, 2014) où le rendement du maïs diminue d'environ 10 % lorsque la température augmente 
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de 1 °C (Fisher et al., 2015).  Les températures intenses peuvent causer un stress hydrique aux 

plantes en raison de la diminution de la teneur en humidité du sol (Challinor et al., 2010). En 

plus, le stress hydrique affecte de nombreux aspects de la physiologie des plantes, en particulier 

la capacité photosynthétique (Osakabe et al., 2014). 

Le stress dû à la sécheresse pendant les stades de croissance végétative, en particulier 

pendant V1-V5, réduit le taux de croissance, prolonge le stade de croissance végétative et, 

inversement, la durée du stade de croissance reproductive est réduite (Pannar, 2012). 

Le temps de floraison est influencé par la photopériode et la température. Le maïs est 

particulièrement sensible à la sécheresse et aux températures élevées lorsqu’il coïncide avec les 

périodes de floraison et de remplissage des grains où les dommages les plus graves se 

produisent. Les effets du stress causé par la sécheresse comprennent la sortie retardé des soies 

et la stérilité féminine causée par l’avortement (Moss et Downey, 1971;1971 ; Solaimalai et al., 

2021). 

La déficience en azote peut avoir plusieurs effets néfastes sur la croissance, le 

développement et le rendement final du maïs (Garoma et al., 2021) en augmentant l’avortement 

des grains, ce qui entraîne environ 85 % de l’avortement au cours des 20 premiers jours après 

la floraison, ce qui réduit le nombre final de grains (Monneveux et al., 2005 ; Amegbor et al., 

2017). 

La réduction du rendement sous stress dû à un faible taux d’azote est attribuable à une 

augmentation de l’avortement des grains et à une diminution du nombre de grains par épi 

(Below, 2002), ce qui suggère que le développement de l’épi et du grain est fortement affecté 

par la déficience en azote.  

La déficience en azote influe sur certains caractères visibles des plantes, comme la surface, 

la couleur, le nombre de feuilles et la hauteur des plantes, etc. (Azimi et al., 2021). Le premier 

symptôme visuel d’un déficit en azote se manifeste par une croissance réduite de l’appareil 

végétatif, suivi d’un jaunissement et parfois sénescence des feuilles les plus basses (Lafitte, 

2000). Si la fourniture totale d’azote au grain descend en-dessous d’un certain niveau, le flux 

d’hydrates de carbone est également affecté (Below, 1997). 

Le déficit azoté entraîne une réduction du nombre d’épis par unité de surface et aussi du 

nombre de grains par épi. Bien que les grains restent petits, la concentration en protéines reste 
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relativement plus élevée. Cela est attribué à la diminution de l’importation de glucides dans les 

grains qui a lieu aux dernières étapes du remplissage des grains (Mengel et al., 2001).  

Cai et al. (2012) ont signalé que la déficience en azote peut entraîner un retard de croissance 

des plantes, une réduction de la superficie des feuilles, une augmentation de l’ASI et une 

diminution de la teneur en chlorophylle et d’autres activités physiologiques. Les pertes 

annuelles de rendement en grains sont estimées entre 10 et 50 % en raison du stress causé par 

une faible teneur en N dans les sols tropicaux (Noëlle et al., 2017). 

 3. Amélioration de la tolérance au stress 

Soltner (2007) note que les objectifs généraux de l’amélioration des céréales sont : 

❖ L’augmentation de la productivité qui passe par l’augmentation des rendements.  

❖ La diminution des frais culturaux. 

❖ L’amélioration qualitative des productions. 

Les pertes de rendement dérivées du stress abiotique augmentent en régularité (Zhao et al., 

2017). Cela exige clairement le développement de variétés de cultures résistantes aux 

perturbations environnementales (Ferguson, 2019). Dans des conditions de stress abiotique, la 

tolérance est la capacité de la plante de maintenir une production en grains pendant une période 

prolongée sous ce stress (Schafer 1971 ; Miti et al. 2010). 

Les variétés de maïs tolérantes minimisent les pertes de rendement dues à la sécheresse, au 

gel, à la chaleur et à la grêle dans les régions où les perturbations environnementales sont 

fréquentes (Bassu et al., 2014). Elles offrent la possibilité la plus économique et durable de 

stabiliser les rendements de maïs sous sécheresse (Amegbor et al., 2020). L’intensité et la 

prévalence de l’adaptation des plantes sont proportionnelles à leur constitution génétique. Ainsi, 

le climat régional grâce à la disponibilité de l’eau, aux conditions de température, aux propriétés 

du sol et au système de production utilisé peut dicter dans une large mesure la croissance et le 

rendement d’une plante cultivée (Porter et Semenov, 2005). 

De temps à autre, les chercheurs ont entrepris diverses stratégies pour améliorer la tolérance 

au stress abiotique des plantes cultivées (Ahmar et al., 2020).  

3.1. Méthodes de sélection 

 Les populations amérindiennes et, plus tard, les agriculteurs et les éleveurs ont sélectionné 

avec succès des variétés adaptées à la culture jusqu’à 50° Nord, à partir d’un pool original de 

variétés tropicales non adaptées à la culture sous les longues journées et les basses températures 
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des climats tempérés. Cela s’est accompagné d'une sélection intense des gènes cibles et d'une 

réorganisation complète de la diversité génétique par sélection, consanguinité et hybridation. 

(Tenaillon et Charcosset, 2011). 

Au niveau cultural, une des voies possibles pour économiser l’eau d’irrigation consiste à 

utiliser des génotypes qui tolèrent mieux les périodes de manque d’eau et nécessitent ainsi 

moins d’irrigation, ou qui valorisent mieux l’eau en produisant plus de biomasse par unité d’eau 

apportée (Virlouvet, 2011). La sélection peut être effectuée directement sous stress, 

indirectement dans des conditions optimales, ou dans des conditions optimales et de stress 

(Byrne et al., 1995 ; Weber et al., 2012). 

Pour accroître l’efficacité des méthodes de sélection, une combinaison d’approches 

classiques, moléculaires et transgéniques sera nécessaire (Gazal et al., 2018). Les 

sélectionneurs utilisent actuellement ces trois stratégies pour l’amélioration génétique du maïs 

pour faire face au stress (Virlouvet, 2011).  

La sélection conventionnelle a beaucoup progressé dans la construction de génotypes 

tolérants, mais la tolérance au stress abiotique est limitée par la nature complexe de l’intensité 

du stress abiotique, de la fréquence, de la durée et de l’effet de liaison entre les caractères/gènes 

indésirables et les caractères souhaitables; et le transfert de gènes/allèles favorables provenant 

de diverses ressources phytogénétiques limitées par des barrières de pool génétique donnant à 

la sélection moléculaire une bonne option pour la sélection de génotypes de plantes qui peuvent 

prospérer dans des environnements stressants (Gazal et al., 2018). 

3.1.1. La sélection classique  

La sélection conventionnelle (sélection classique ou sélection traditionnelle) est le 

développement de nouvelles variétés (cultivars) de plantes en utilisant des outils plus anciens 

et des processus naturels, par opposition aux outils plus récents, plus sophistiqués de la sélection 

moléculaire de plantes (Jain et Kharkwal 2004 ; Acquaah 2012). La sélection classique est la 

stratégie la plus utilisée pour la plupart des espèces végétales cultivées. La sélection classique, 

étant basée uniquement sur des caractères phénotypiques, permet d’utiliser la variation naturelle 

existant au sein de l’espèce et nécessite un accès à des ressources génétiques aussi vaste que 

possible (Hoisington et al., 1999). 

Les sélectionneurs moléculaires peuvent introduire dans le nouveau cultivar des gènes 

désirables qui sont étrangers à son espèce. Dans le cas de la sélection conventionnelle, les 
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sélectionneurs rassemblent les caractères souhaités de plantes différentes, mais habituellement 

étroitement apparentées, dans le nouveau cultivar à l’aide des techniques de croisement 

(hybridation) (Acquaah, 2012).  

3.1.2. La sélection assistée par les marqueurs (SAM)  

La méthode SAM augmente l’efficacité des programmes conventionnels d’amélioration des 

cultures. Elle permet de sélectionner un gène d’intérêt étroitement lié à un marqueur. La SAM 

peut être utilisé pour la sélection d’un génotype approprié dans les premières générations de 

ségrégation (Haussmann et al., 2004).  

La SAM ajoute une évaluation génétique à l’évaluation phénotypique à la base du processus 

de sélection classique des plantes.  Elle s’appuie sur la variabilité naturelle de l’espèce ciblée 

et les travaux de détection de QTL, pour accélérer le processus de sélection en orientant de 

façon raisonnée le choix des génotypes qui combinent le maximum de caractères favorables 

(Virlouvet, 2011). A chaque étape, les individus ayant hérité de l’allèle favorable sont identifiés 

et sélectionnés grâce aux marqueurs moléculaires qui lui sont associés. Cette approche permet 

de réduire le nombre de croisements (Virlouvet, 2011). De plus, les marqueurs moléculaires 

sont des outils importants pour les généticiens et les sélectionneurs afin de comprendre la 

diversité génétique d'une espèce et les facteurs génétiques complexes qui contrôlent les 

réponses aux stress abiotiques (Xu et al., 2017). 

3.1.3. La transgénèse 

La transgénèse peut être définie de façon assez large comme l'introduction d'un gène dans le 

génome d'un organisme par des procédés artificiels, c'est à dire en dehors de la voie sexuée. On 

parle aussi de transformation génétique (Gallais, 2013). 

La transgénèse est un outil du génie génétique, qui complète les méthodes traditionnelles 

d’amélioration des plantes. Il s’agit en fait du transfert, au-delà des frontières biologiques 

naturelles, par transformation génétique d’une version « construite » d’un gène (Acquaah 2012 

; Gallais 2013). Pour le sélectionneur, il s’agit d’un moyen de créer un caractère qui n’existe 

pas dans l’espèce considérée ni dans ses apparentées. Ce gène peut être construit à partir d’une 

séquence présente dans la même espèce ou dans une espèce très différente (plantes, 

champignon, bactérie) (Gaufichon et al., 2010 ; Gallais 2013). Elle peut être utilisée pour aider 

les sélectionneurs à créer une variabilité utile pour la sélection (Acquaah, 2012). 
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3.2. Critères de sélection dans l’évaluation de la tolérance 

Un besoin urgent de caractères utiles qui contribuent à la tolérance aux stress abiotiques est 

crucial pour l'amélioration de nouvelles cultures afin de parvenir à la sécurité alimentaire 

(Kamal et al., 2019). 

La sélection du maïs concerne principalement l’amélioration du rendement dans 

l’environnement cible. Le rendement en grains est un trait complexe contrôlé par des polygènes 

(Akaogu et al., 2017) et la sélection pour ce caractère seul sans autres caractères secondaires 

appropriés en période de sécheresse ou de faible teneur en azote peut être inefficace, car 

l’héritabilité du rendement en grains est habituellement faible sous conditions de stress (Talabi 

et al., 2017). 

En conséquence, plusieurs auteurs Bänziger et al. (2000) et Badu-Apraku et al. (2012) ont 

proposé l’utilisation de caractères secondaires pour la sélection, comme l’ASI, le nombre d’épis 

par plante, l’aspect de l’épi et la caractéristique stay-green, qui présentent une héritabilité élevée 

et une corrélation élevée avec le rendement en grains et qui sont facilement mesurées pour la 

sélection en vue d’un haut rendement sous stress hydrique. 

A cet effet, Tadesse Ertiro et al. (2020) ont mentionné aussi que d’autres caractéristiques 

pertinentes sur le plan agronomique (autres que le rendement), telles que la hauteur de la plante, 

la sénescence des feuilles, sont souvent utilisées par les sélectionneurs pour trouver une 

architecture végétale souhaitable et pour la sélection indirecte de variétés de maïs à rendement 

élevé. D’autres caractères ajoutés par Gaufichon et al. (2010) comme l’enroulement des 

feuilles, la taille des feuilles et les composantes du rendement (nombre d’épis par plante et 

nombre de grains par épi).  

À ce jour, la reproduction dans des conditions de stress dûe à une faible teneur en azote s’est 

concentrée sur la sélection directe pour le rendement en grains et la sélection indirecte pour les 

caractères secondaires corrélés dans des conditions de stress azoté (Tadesse Ertiro et al., 2020). 

Plusieurs auteurs ont étudié l’importance relative des caractères secondaires (Tableau 2) 

dans le choix d’un rendement en grains amélioré sous stress hydrique et dans des conditions à 

faible teneur en azote, mais ont obtenu des résultats variables, avec chevauchement des 

caractères identifiés sous les différents stress, qui peuvent augmenter l’efficacité de la sélection, 

probablement en raison des facteurs de stress et du type de matériel génétique utilisé (Bolaños 
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et Edmeades 1996 ; Bänziger et Lafitte 1997 ; Bänziger et al., 2000 ; Alabi et al., 2001 ; Badu-

Apraku et al., 2004, 2011, 2012 ; Badu-Apraku 2006). 

Tableau 2. Importance relative des caractères secondaires dans le choix d’un rendement en 

grains amélioré sous stress hydrique et sous des conditions de faible teneur en azote. 

Caractéristiques Conditions Travaux 

EPP, ASI, SGR Stress hydrique et faible 

teneur en azote  

(Bänziger et al., 

2000) 

EASP, PASP, ASI, EPP  Stress hydrique (Badu-Apraku et 

al., 2011) DA, DS, SGR, ASI, PHT, EPP, EASP, 

PASP  

Faible teneur en azote 

ASI, EPP, EASP, PASP  Sous les deux stress (stress 

hydrique et faible teneur 

en N)  

EASP, PHT, ASI  Stress hydrique (Badu-Apraku et 

al., 2012) EHT, PASP, EASP, SGR  Faible teneur en azote 

EPP, ASI, EASP Stress hydrique (Amegbor et al., 

2020) 
ASI : intervalle anthèse-sortie des soies ; DA : jours à 50% d’anthèse ; DS : jours à 50% de la sortie des soies ; 

EASP : aspect de l’épi ; EHT : hauteur de l’épi ; EPP : nombre d’épis par plante ; PASP : aspect de la plante ; 

PHT : hauteur de la plante ; SGR : caractéristique stay-green 

La performance de toute lignée de maïs dépend de sa constitution génétique et de la réponse 

du caractère désirable dans des conditions de stress et de non-stress (Sah et al., 2020). Des 

lignées tolérantes au stress hydrique ont été élaborées, et les caractères affectés ont été 

considérés comme des critères de sélection parentale (Sah et al., 2020). 

En plus, la période de floraison est considérée comme l’un des caractères agronomiques les 

plus importants du maïs (Jian et al., 2017). Le maïs est particulièrement sensible au stress à la 

floraison. Une sécheresse qui aurait peu d'effet sur le rendement si elle avait lieu pendant la 

phase végétative ou le remplissage des grains, peut être catastrophique au moment de la 

floraison (Paliwal, 2002). Le stress hydrique a pour conséquence d’augmenter le délai entre la 

floraison mâle et femelle ce qui limite le nombre d’événements de fécondation, et donc la 

production de grains (Gaufichon et al., 2010). L'élongation des soies est très sensible à l'état 

hydrique de la plante et à la fourniture d’éléments nutritifs. Une sortie tardive des soies peut 

entraîner l’échec de la fécondation en raison de l'absence de pollen (Paliwal, 2002).  

Les sélectionneurs de maïs utilisent le caractère phénologique appelé l’intervalle entre 

l’anthèse et la sortie des soies (ASI) comme critère génétique extrêmement important pour 

l’amélioration de la tolérance à la sécheresse du maïs, notamment en ce qui concerne les espèces 

tropicales soumises à des déficits hydriques souvent forts au moment de la floraison (Gaufichon 
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et al., 2010). Un ASI court est souhaitable, tandis qu’un ASI plus long entraîne une mauvaise 

pollinisation (Acquaah, 2012). Les hybrides avec un ASI faible et stable en période de 

sécheresse auraient toujours moins de jours entre l’anthèse et la sortie des soies en période de 

sécheresse pour permettre une pollinisation, une fertilisation et un ensemencement efficaces 

(Obeng‐Bio et al., 2020).  

En outre, l’hérédité d’une bonne hauteur de plante (plantes relativement plus hautes) chez 

les hybrides indique un avantage de produire suffisamment d’assimilât pour le remplissage des 

grains, ce qui pourrait contribuer à un rendement en grains élevé (Obeng‐Bio et al., 2020).  

Le maintien prolongé de la coloration verte dans les feuilles (stay-green) et les racines 

profondes contribue à l’augmentation du rendement sous stress azoté (Garoma et al., 2021). En 

plus, le caractère de sénescence tardive des feuilles et des tiges a été aussi qualifié de stay-green 

dans plusieurs espèces de cultures, y compris le maïs (Thomas et Howarth, 2000) et il est lié à 

la maturité physiologique permettant la sélection du germoplasme avec une période de 

remplissage du grain prolongée (Trachsel et al., 2017).  

3.2.1. Efficience d’utilisation de l’azote  

A titre d’illustration, une fertilisation azotée sera qualifiée d’efficace si elle permet 

d’atteindre un rendement objectif (quelle que soit la quantité d’azote apportée) alors qu’une 

fertilisation azotée sera qualifiée d’efficiente si elle permet de maximiser le rendement par unité 

de fertilisant appliquée, ou de minimiser la quantité d’azote à utiliser par unité de rendement 

(Godinot, 2014).  

L’amélioration de l’efficience de l’utilisation de l’azote (appelé en anglais Nitrogen Use 

Efficiency) (NUE) est un objectif de sélection important (Acquaah, 2012) qui contribuerait de 

manière significative à sécuriser la production alimentaire mondiale pour répondre aux besoins 

de la population croissante tout en réduisant ses impacts environnementaux et en augmentant 

les revenus agricoles (Geiger, 2009). L’identification des solutions les plus adaptées pour 

atteindre cet objectif nécessite l’utilisation d’indicateurs pour évaluer l’efficience (Godinot, 

2014). De nombreux indicateurs d’efficience d’utilisation de l’azote existent et qui sont utilisés 

en agriculture (Good et al., 2004). 

Ainsi, le développement de variétés végétales qui utilisent plus efficacement l’azote 

disponible dans le sol est un défi majeur de la sélection moderne (Geiger, 2009). Cependant, 

l’objectif de sélection pour une NUE élevé est de maintenir ou d’augmenter la productivité avec 

moins d’azote appliqué (Good et al., 2004). Donc, une efficience élevée d’utilisation de l’azote 
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est considérée comme avantageuse dans des conditions de faible fertilité du sol, car elle entraîne 

une production élevée de biomasse par unité d’absorption d’azote (Aerts et Chapin, 1999). 

En outre, selon Mi et al. (2005), un cultivar efficient en azote peut produire un rendement 

plus élevé sous conditions de faible teneur en N et/ou à des applications à forte teneur en N. En 

général, Mi et al. (2005), ont ajouté qu’un cultivar qui atteint des rendements plus élevés à des 

apports d’azote relativement faibles est appelé génotype efficient à l’azote. 

 Il existe différentes façons de définir l’efficience de l’utilisation de l’azote (NUE) (Good et 

al., 2004 ; Congreves et al., 2021). Au niveau de la culture, la NUE est définie comme le rapport 

entre le rendement en grains et l’engrais azoté fourni (Moll et al. 1982 ; Dobermann 2007) et 

dépend de l’absorption de l’azote par le sol, de l’utilisation interne, et de la répartition et de la 

remobilisation subséquentes de l’azote dans le grain (Masclaux-Daubresse et al., 2008, 2010). 

Foulkes et al. (2009) l’ont définie aussi comme étant la masse de grains produits par unité 

d’azote disponible dans le sol, ce qui permet de caractériser et de comparer les variétés. 

L’efficience d’utilisation de l’azote peut être déclinée en (1) l’efficience de la plante à 

prélever l’azote du sol et (2) l’efficience de l’azote pour produire des grains (Moll et al., 1982). 

L’efficience d’utilisation de l’azote est donc conditionnée par l’efficience de valorisation de 

l’azote (NUtE ; Nitrogen Utilization Efficiency en Anglais) et l’efficience de l’absorption de 

l’azote (NUpE ; Nitrogen Uptake Efficiency) (Moll et al., 1982). De plus, parmi les nombreuses 

définitions de NUE figure l’efficience agronomique de l’utilisation de l’azote (AE ; Agronomic 

Efficiency), qui est l’augmentation relative du rendement par unité d’azote appliquée 

(Dobermann, 2005). Elle donne une indication de l’amélioration de la productivité obtenue 

grâce à l’utilisation d’engrais azotés (IPNI, 2012).  

4. Déterminisme génétique des caractères adaptatifs associés à la tolérance  

4.1. L’utilisation de la diversité génétique dans l’amélioration du maïs 

La diversité génétique des plantes cultivées est le fondement du développement durable de 

nouvelles variétés pour répondre aux défis actuels et futurs (Gazal et al., 2018). La forte 

allogamie du maïs entraîne la présence d'un lourd fardeau génétique dans les populations non 

sélectionnées, ce qui entraîne une dépression significative de consanguinité et une vigueur 

hybride corrélative (Hallauer et Miranda, 1981). Ainsi, en la surveillant dans le matériel de base 

permet aux sélectionneurs à formuler des stratégies en choisissant des combinaisons parentales 

pour la sélection préalable (Barrett et Kidwell, 1998) afin de pouvoir réaliser les programmes 

de croisement (Salgotra et Gupta, 2016). 
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Un programme de sélection efficace dépend de la disponibilité d'une variabilité génétique 

suffisante pour les caractères cibles. À cet effet, les accessions sauvages et les variétés locales 

offrent des possibilités précieuses pour améliorer la variabilité des caractéristiques d'adaptation 

à la sécheresse et, finalement, le rendement (Moncada et al., 2001 ; Talamè et al., 2007). Les 

principales contributions des espèces locales à la sélection des plantes sont inombrables et ont 

permis d’acquérir des caractéristiques pour une absorption et une utilisation plus efficace des 

nutriments, ainsi que des gènes utiles pour l’adaptation à des environnements stressants tels que 

le stress hydrique, la salinité et les températures élevées (Dwivedi et al., 2016). A ce titre, une 

évaluation systématique des cultures locales pourrait définir des modèles de diversité, ce qui 

facilitera l’identification des allèles pour améliorer le rendement et l’adaptation au stress 

abiotique, augmentant ainsi la productivité et la stabilité des cultures de base dans des 

environnements vulnérables (Dwivedi et al., 2016). 

4.2. L’effet hétérosis et groupes hétérotiques 

Le terme « hétérosis » ou vigueur hybride, introduit pour la première fois par Shull en 1909, 

a été utilisé pour décrire le phénomène lorsque la moyenne d’un ou de plusieurs caractères dans 

un hybride dépasse la moyenne de ses parents obtenue par tout système de consanguinité 

rapprochée (Akinwale, 2021) . L’hétérosis est une mesure quantitative de la supériorité d’un 

hybride par rapport à ses composantes parentales et elle a été largement utilisée dans les 

programmes de sélection du maïs (Hallauer et al., 2010). Il est considéré comme le concept clé 

dans la culture moderne du maïs et qui est le phénomène causé par l’interaction de matériaux 

génétiques favorables manipulés par les sélectionneurs professionnels de maïs pour produire 

des hybrides (Dowswell et al., 1996). Les hybrides sont le résultat du croisement, une fois ou 

plus souvent deux fois, de deux lignées génétiques inbred (autofécondées) pour produire de 

l’hétérosis, afin d’augmenter le rendement ou de produire d’autres caractères désirés (Dowswell 

et al., 1996). 

Afin d’exploiter efficacement l’effet de l’hétérosis, le concept de groupes et de patrons 

hétérotiques a été suggéré (Vančetović et al., 2015). Melchinger et Gumber (1998) ont défini 

le groupe hétérotique comme un ensemble de génotypes apparentés ou non apparentés 

provenant de populations identiques ou différentes, qui présentent une aptitude à la 

combinaison similaire et une réponse hétérotique lorsqu’ils sont croisés avec des génotypes 

d’autres groupes de germoplasmes génétiquement distincts. Autrement défini par Lee (1995), 

un groupe hétérotique est un ensemble de matériel génétique qui, lorsqu’il est croisé avec du 
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matériel génétique provenant d’un groupe externe, tend à présenter un degré d’hétérosis plus 

élevé (en moyenne) que lorsqu’il est croisé avec un membre de son propre groupe. De plus, le 

patron hétérotique implique la subdivision du matériel génétique existant à au moins deux 

populations génétiquement divergentes et l’amélioration de leur interpopulation (Vančetović et 

al., 2015). Le patron hétérotique désigne une paire spécifique de deux groupes hétérotiques, qui 

expriment un hétérosis élevé et, par conséquent, une performance hybride élevée dans leur 

croisement (Melchinger et Gumber, 1998).  

L’identification de groupes hétérotiques contrastés est d’une importance cruciale pour la 

planification des croisements et la détermination du potentiel des lignées pour le développement 

d’hybrides à haut rendement (Barata et Carena 2006 ; Akaogu et al., 2017). Cela pourrait aider 

les sélectionneurs à utiliser leur matériel génétique de façon plus efficace et cohérente en 

exploitant des lignées complémentaires pour maximiser les résultats d’un programme de 

sélection hybride (Acquaah, 2012). 

4.3. L’utilisation du test diallèle dans la sélection et l’exploitation de l’hétérosis 

Les stratégies adoptées dans les programmes de sélection dépendent de l’analyse génétique 

des caractères d’intérêt qui conduit à une meilleure compréhension de la relation génétique 

entre les lignées croisées (Valério et al., 2009). Donc, les croisements diallèles sont utiles pour 

prédire les meilleures combinaisons entre les parents et les populations ségréguées (Da Cruz 

Baldissera et al., 2012). 

Pour identifier les lignées parentales ayant un grand potentiel dans la fabrication d’hybrides, 

l’aptitude à la combinaison (AC) a été estimée et utilisée pour sélectionner les parents désirables 

et donc leurs hybrides (Yu et al., 2020).  La procédure implique l’évaluation d’un ensemble de 

croisements entre des parents sélectionnés (Acquaah, 2012). Selon Demarly (1977) Pour un 

caractère donné, on estime l'aptitude générale à la combinaison (general combining ability) 

d'une structure parentale (individu, lignée, etc..) à partir de la valeur moyenne des descendances 

lorsque ce parent est croisé avec un certain nombre de partenaires. 

L’hétérosis et l’aptitude à la combinaison sont souvent estimés par des populations dérivées 

de modèles génétiques spéciaux, comme le diallèle (Griffing, 1956) et la NCD II (North  

Carolina  design  II) (Comstock et Robinson, 1948), qui sont les deux conceptions génétiques 

les plus puissantes et qui ont été largement appliquées (Yu et al., 2020). A ce titre, Sprague et 

Tatum, (1942), Hayman (1954) et Griffing (1956) ont proposé le concept du croisement diallèle 
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comme recombinaison de la variabilité génétique disponible dans le programme, en effectuant 

des croisements entre toutes les variétés. 

Comme l’ont déclaré Cruz et al. (1994)  et Vencovsky (1987) ; la méthode d’analyse diallèle 

permet d’estimer les paramètres génétiques utiles pour sélectionner les lignées parentales et 

vérifier les effets de l’aptitude à la combinaison, qui sont décrites comme générales ou 

spécifiques, ce qui accroît l’information pour le sélectionneur et contribue à la prise de 

décisions. De plus, l’analyse de diallèle a été utilisée dans des études sur l’hérédité et le contrôle 

génétique de caractères importants (Santos et al., 2019). L’aptitude générale à la combinaison 

est caractérisée par la prédominance des allèles d’effet additif, et l'aptitude spécifique à la 

combinaison met en évidence les effets des allèles non additifs (Nardino et al., 2016). 

L'aptitude générale à la combinaison (AGC) pour une lignée consanguine est mesurée 

comme la performance moyenne pour tous les hybrides produits avec cette lignée comme parent 

commun, et l'aptitude spécifique à la combinaison (ASC) pour un croisement ou un hybride 

spécifique est mesuré par la déviation de la performance de l’hybride par rapport à ce qui peut 

être prédit par l'AGC des géniteurs (Sprague et Tatum 1942 ; Vencovsky 1987).  

 Ainsi, plusieurs méthodes ont été conçues pour analyser les données du demi-diallèle afin 

d'estimer les composantes génétiques dans les populations végétales. Parmi celles-ci, la 

méthode Griffing a utilisé l'analyse du demi-diallèle pour l’aptitude à la combinaison (Griffing, 

1956), tandis que Gardner et Eberhart (1966) a utilisé l'approche de régression multiple, 

partitionnant l'hétérosis en termes d'effets moyens, généraux et spécifiques de l'hétérosis (EL-

Satar, 2016). 

 Les excellentes variétés hybrides ne proviennent pas nécessairement de parents d’élite.  Par 

conséquent, les sélectionneurs devraient juger une lignée parentale en fonction de son potentiel 

à produire des hybrides supérieurs, pas seulement de son rendement en soi (Riedelsheimer et 

al., 2012).  

 La méthode de sélection réciproque récurrente (RRS) est une solution altérnative pour 

l’amélioration du rendement du maïs en cas de stress hydrique, qui simultanément améliore 

deux populations (Valadares et al., 2022), en sélectionnant pour la performance dans le 

croisement d’interpopulation (Schnicker et Lamkey, 1993). La sélection est fondée sur la 

performance du croisement d’interpopulation, dans lequel presque tout type d’effet génétique 

est exprimé (Keeratinijakal et Lamkey, 1993). Cette méthode favorise la réalisation de gains en 

raison des effets additifs, par la concentration des allèles favorables dans les deux populations, 
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ainsi que par les déviations de dominance (non-additives), puisque la distance génétique entre 

les populations est maintenue, qui permet d’exploiter l’hétérosis dans les croisements entre les 

populations et/ou les lignées qui en dérivent (Santos et al., 2007 ; Souza  et Pinto, 2000 ; Vieira 

et al., 2021). De plus, l’objectif du SRR est d’améliorer le rendement moyen du croisement 

d’interpopulation tout en maintenant la variabilité au sein des populations pour une sélection 

continue (Hinze et al., 2005). Grâce au SRR, les populations améliorées sont utilisées comme 

source de lignées parentales pour la production d’hybrides performants ou supérieurs (Reis et 

al., 2013).
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Chapitre II : Aptitude à la combinaison et hétérosis des populations de maïs 

du Sahara algérien pour la tolérance au stress azoté et hydrique 

1. Introduction 

 

Le maïs est l'une des cultures les plus importantes en raison de sa forte demande pour 

l'alimentation humaine et animale et de sa très large adaptabilité (Heinz et al. 2019 ; Jaidka et 

al. 2020). Le maïs est cultivé dans un vaste éventail de conditions climatiques, allant des zones 

tropicales aux zones tempérées (Li et Ramakrishna, 2014). La demande alimentaire devrait 

doubler d'ici à 2050 (Tilman et al., 2011) ; cependant, les systèmes de production alimentaire 

sont fortement menacés par la disponibilité de l'eau et la dégradation des sols, et ces problèmes 

risquent de s'aggraver avec le changement climatique (Rabara et al. 2018 ; IPCC 2014). Par 

conséquent, les stress abiotiques constituent la principale menace pour la production agricole 

dans le monde (Abdul Mannan et Akter Shashi, 2020), et une superficie de près de 20 millions 

d’hectares est estimée à une pénurie d’eau d’ici 2025 (Bouman et al., 2007). En outre, les 

modèles de changement climatique prévoient que le stress dû à la sécheresse deviendra la 

principale limitation de l'agriculture (Salgotra et Gupta 2016 ; Rao et al., 2016). 

La faible disponibilité de l'azote dans le sol est responsable de pertes de rendement 

importantes chez le maïs (Bender et al., 2013; Ribeiro et al., 2018; Al-Naggar et al., 2020). La 

sélection pour une tolérance faible en azote est l’approche la plus efficace et la plus durable 

pour atténuer ce problème dans les pays en développement (Masuka et al., 2012 ; Ribeiro et al., 

2018). L'azote et l'eau, séparément ou en combinaison, sont deux des facteurs les plus critiques 

pour la production de maïs dans le monde entier (Mugo et al., 2005 ; Dodig et al., 2019 ; Malik 

et Dechmi 2020). Afin d'établir un programme de sélection efficace pour améliorer la tolérance 

à l'azote et/ou à la sécheresse, le matériel génétique de maïs disponible doit être examiné pour 

ses performances agronomiques et physiologiques dans des conditions de stress afin d'identifier 

les génotypes tolérants qui pourraient être utilisés directement ou indirectement comme sources 

appropriées pour développer des hybrides tolérants (Al-Naggar et al., 2020). Des rapports 

antérieurs suggèrent que les variétés de maïs sélectionnées pour la tolérance à la sécheresse 

peuvent posséder une tolérance aux conditions de faible teneur en azote puisque les mécanismes 

physiologiques de la tolérance peuvent être similaires dans les deux cas (Kamara et al., 2019). 

La diversité génétique est cruciale pour l'amélioration des plantes (Buchanan-Wollaston et 

al., 2017 ; Quamrul Islam Matin et al., 2017), et le maïs a une plus grande diversité génétique 

que toute autre herbe domestiquée (Gore et al., 2007 ; Staller 2010 ; Aslam et al., 2015). 
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Cependant, seuls 5 à 10 % de cette diversité est utilisée dans les programmes de sélection du 

maïs (Hallauer et al., 2010). Cette limitation pose de sérieux problèmes pour maintenir la 

production de rendement, en particulier dans les zones défavorables des pays en développement 

(Nelimor et al., 2020). Par conséquent, l'utilisation d'autres sources d'allèles est d'une 

importance capitale et, selon (Al-Naggar et al., 2020), un programme de sélection de maïs 

contre tous les stress nécessite une grande diversité génétique. En général, les variétés 

traditionnelles de maïs sont considérées comme les principaux donneurs de gènes de résistance 

(Hawtin et al., 1996 ; Grobman et Bonavia 2013; Katna et Sood 2015), ce qui permet aux 

améliorateurs de sélectionner des variétés améliorées et des lignées consanguines 

(autofécondées) en améliorant les caractéristiques qui contrôlent la productivité agricole et la 

performance (Yamasaki et al., 2007). 

Les objectifs de ce travail sont les suivants : (i) estimer l'effet variétal et l'effet d'hétérosis 

des populations sahariennes algériennes et de leurs croisements pour le rendement en grains et 

d'autres caractères agronomiques dans des conditions de stress hydrique et azoté, et (ii) 

sélectionner les populations et les croisements les plus prometteurs pour la sélection en vue de 

la tolérance au stress. 

2. Matériel et méthodes  

2.1. Matériel végétal  

Les missions de prospection, réalisées par une équipe du laboratoire LRGB (Khelifi et 

Morsli), qui visaient à collecter le maximum de diversité en 2009 et 2010 en couverant les 

différentes régions du grand Sud notamment les wilayas d’Adrar, Tamanrasset, Bechar, 

Ghardaïa, El-Oued et Saïda  Djemel et al., 2012 ; Belalia, 2019). 

 Sur la base des distances génétiques et de l'origine géographique définies précédemment par 

(Aci et al., 2013), six populations algériennes représentatives de cette collection (Tableau 3) 

ont été croisées dans le cadre d'un programme de croisement diallèle sans réciproques en 2013 

pour produire 15 hybrides (Cherchali et al., 2018). Cherchali et al. (2018) ont fait une 

classification de ces populations avec marqueurs moléculaires et ont trouvé qu’elles 

appartiennent à trois pools génétiques : Cluster I (IGS : de la zone la plus méridionale (wilaya 

de Tamanrasset) ; Cluster II (accessions provenant du centre de la zone prospectée, Adrar 

(AOR, IZM et MST), avec la population SHH du nord de l'Algérie comme petit groupe ; et 

Cluster III de la wilaya de Bechar (BAH) (Cherchali et al., 2018). En outre, la distance entre 

leurs sites de collecte était supérieure à 50 km (Aci et al., 2013). Le système de croisement 
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diallèle a été réalisé comme décrit par (Cherchali et al., 2018). En bref, pour chaque couple de 

populations, 60 couples de plantes ont été utilisés pour produire 60 croisements, et tous les 

grains produits ont été regroupés pour chaque hybride.  

Les différentes accessions ont été, dans un premier temps, codifiées. Chaque code est 

constitué de trois lettres (selon le nom d’origine de l’accession) et commence par deux lettres 

communes à tous les codes : DZ pour désigner l’origine algérienne du matériel végétal. La 

figure 2 représente les zones de prospection et de collecte des populations de maïs utilisées 

faisant l’objet de ce travail (Aci et al., 2012). 

 

Figure 2. Carte présentant les zones de prospection et de collecte des populations de maïs 

utilisées. 
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 Les génotypes évalués au cours des deux années 

sont les six parents et leurs quinze croisements 

(Tableau 4), ainsi que les deux variétés 

synthétiques EPS20 (provenant de huit lignées 

consanguines Reid), EPS21 (provenant de huit 

lignées consanguines non-Reid) et leur croisement 

EPS20 × EPS21, comme un témoin du modèle 

hétérotique Reid × non-Reid. Enfin, nous avons utilisé EP17 × EP42, comme témoin du 

matériel génétique Corné Européen, dans des conditions de stress hydrique et azoté.  

2.2. Essais sur le terrain 

2.2.1. Localisation et conditions du site de l’étude 

 Les quinze croisements et leurs parents, plus quatre témoins ont été évaluées dans des 

conditions de stress hydrique et azoté à Alger, Algérie (36◦43016" N, 3◦09003" E, 36 m 

d'altitude, avec 600 mm de précipitations annuelles) au niveau de la station expérimentale de 

l’Ecole Nationale Supérieure Agronomique d’El-Harrach en 2018 et 2019 (Figure 3). 

Tableau 3. Noms et origines des six populations algériennes utilisées dans le plan 

de croisement diallèle. 

Population Origine Cluster a et zone algérienne 

DZ-AOR Aougrout, Adrar Cluster II, Centre 

DZ-BAH Bechar Cluster III, Ouest 

DZ-IGS In Salah, Tamanrasset Cluster I, Sud 

DZ-IZM Inzgmir, Adrar Cluster II, Centre 

DZ-MST K'sar M'sehel, Timimoune, Adrar Cluster II, Centre 

DZ-SHH Sidi Maamar, Saida Autre Cluster, Nord 
   a Basé sur la classification fait avec des marqueurs moléculaires par  Cherchali et 

al. (2018). 

Tableau 4. Liste des noms des 15 

croisements évalués. 

Croisements Diallèles 

AOR×BAH IGS×MST SHH×AOR 

AOR×IGS IZM×BAH SHH×BAH 

AOR×IZM IZM×IGS SHH×IGS 

AOR×MST IZM×MST SHH×IZM 

IGS×BAH MST×BAH SHH×MST 



Chapitre II  

32 

 

 

Figure 3.  Localisation de l’essai au niveau de la station expérimentale de l’ENSA (photo 

prise par drone). 

 

 Les conditions de températures et des précipitations prévalant durant les périodes des essais 

sont données dans l’annexe 2.  

En utilisant les données de l’annexe 2, une courbe ombrothermique a été réalisée pour les 2 

années (Figure 4). Le cumul annuel pluviométrique est de 189 mm (en 2018) et 76,7 mm (en 

2019) pour la période allant du mois d’avril au mois d’août. La pluviométrie la plus élevée a 

été enregistrée pendant le mois d’avril avec 103 mm (2018) et 47 mm (2019). Les températures 

moyennes varient de 21,9 °C à 32,8 °C en 2018 et de 15,4°C à 27,9°C en 2019, pour la même 

periode. 

 

Figure 4. Diagramme ombrothermique des deux années 2018-2019. 
 

Des analyses de caractérisation du sol de la parcelle expérimentale ont été effectuées avant 

la mise en place de l’essai. Cinq échantillons de sol, suivant une diagonale (4 de chaque angle 

et une au milieu) à 30 cm de profondeur, ont été prélevés. Une série d’analyses a été effectuée 
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par la suite sur le mélange et ont révélé que le sol avait une texture limoneuse et présentait une 

teneur en azote total de 0,11 %, qu'il était modérément pauvre en azote assimilable (20 ppm 

environ pour les deux années) et qu'il avait une faible teneur en matière organique (1,53 %). 

Les résultats sont rapportés dans le tableau 5. 

 

Tableau 5. Analyses de caractérisation du sol de la parcelle 

expérimentale. 

Analyses du sol Caractéristiques Résultats 

Analyses physiques 
Fractions 

granulométriques 

Argile (%) 23,37 

Limon 

(%) 

Fin 18,30 

Grossier 14,73 

Sable 

(%) 

Fin 14,27 

Grossier 29,33 

Analyses chimiques 

Carbone (%) 0,89 

Matière organique (%) 1,53 

Rapport C/N 8,09 

Conductivité électrique (meq/100g) 11,54 

Azote total (%) 0,11 

Azote assimilable (ppm) 2018 20 

 2019 25 

 

2.2.2. Dispositif expérimental et conduite de la culture 

 Le dispositif expérimental adopté pour cette expérimentation est un split-split plot avec trois 

répétitions sur une superficie de 1404 m² (70,2 m × 20 m). Chaque répétition a été divisée en 

deux parcelles principales qui contiennent les deux régimes hydriques (bien irrigué et sous 

stress hydrique). Le traitement d’azote (aucun apport d'azote et 120 kg d'azote) a été disposé 

dans les sous-parcelles, et les génotypes répartis aléatoirement dans les sous-sous-parcelles. 

Chaque unité expérimentale était une parcelle à un seul rang, de 6 m de long avec un espacement 

de 0,7 m entre les rangs, et les pieds étaient espacés de 0,2 m, pour atteindre une densité finale 

de plantation d'environ 70 000 plantes/ha (Figures 5 et 6). 
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Figure 5. Dispositif expérimental utilisé (à gauche) et détails d’un bloc (à droite).  

 

S+ : Stress hydrique avec azote ; S- : Stress hydrique sans azote ; 

N+ : Bonne irrigation avec azote ; N- : Bonne irrigation sans azote  

La pente 
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 Figure 6. Mise en place du dispositif expérimental au niveau de la station de l’ENSA. 

2.2.3. Installation de l’essai et conduite de la culture  

 Le semis a été réalisé manuellement le 18 mai 2018 et le 3 mai 2019, en mettant 30 graines 

par rang, semées à une profondeur de 3 cm. Le précédent cultural était une culture du sorgho. 

Afin de procurer à la culture tous ses besoins en éléments fertilisants majeurs à savoir P et K, 

un fertilisant binaire PK (0-20-25) à raison de 100 u/ha a été apporté comme fumure de fond 

pour favoriser aussi l’enracinement au début du cycle.  

 Sur la base des résultats de l'analyse du sol, l'engrais azoté a été appliqué sous forme d'urée 

(46 %) en deux fractions : 40 kg/ha (1/3) au stade de croissance à trois feuilles (Annexe 3-C) et 

80 kg/ha (2/3) au stade de croissance à six feuilles (Annexe 3-B), sauf dans les sous-parcelles 

sans traitement azoté.  

 Les parcelles ont été récoltées manuellement le 2 septembre 2018 et le 7 septembre 2019 

(Annexes 9 et 10). 

 Un contrôle vigoureux des mauvaises herbes a été effectué manuellement tout au long du 

cycle de la culture, afin de garder la parcelle expérimentale propre. Le maïs en conditions de 

bonne irrigation a reçu 600 mm d'eau du semis à la post-floraison, alors que seules 300 mm ont 

été appliqués en condition de stress hydrique. Les essais ont été irrigués par un système 

d'irrigation goutte-à-goutte chaque 5 jours (Annexe 6), et lorsqu’il pleuvait, la quantité de 

pluviométrie était soustraite. En plus, le stress a été appliqué à parir du stade 3 feuilles. Pour 

les traitements phytosanitaires ; un traitement contre les fourmis et les pucerons a été appliqué 
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par l’utilisation de « Pychlorex » dont la matière active est la Chlorpyriphos à une dose de 1,77 

l//ha.  

2.3. Paramètres agro-morphologiques étudiés 

 Afin d'évaluer la diversité des génotypes algériens de maïs (Annexe 4), en se basant sur les 

caractères agro-morphologiques et phénotypiques, quatre caractères ont été retenus au cours 

des deux années : 

- La vigueur précoce a été notée cinq (5) semaines après le semis (Annexe 3-D), où 

les données ont été collectées en observant les plantes de l’unité expérimentale à l'aide 

d'une échelle de 1 à 9 (1 = plante faible à 9 = plante forte) ; 

- L'intervalle anthèse-sortie des soies (ASI) a été calculé pour chaque unité 

expérimentale, comme étant la différence en jours entre l'anthèse (Nombre de jours à 

partir du semis jusqu'au stade où 50 % des plantes émettent du pollen) et l'apparition 

des soies (Nombre de jours à partir du semis jusqu'au stade où 50 % des plantes 

présentent des soies (Annexe 5) ; 

- La hauteur de la plante (HP) représentant la distance (en cm) entre le sol et la 

première branche de panicule. Les données ont été collectées sur dix (10) plantes par 

génotype choisies aléatoirement au stade pleine floraison (Annexe 3-A) ; 

- Le rendement en grains en t/ha (poids des grains par hectare ajusté à 14% 

d'humidité), calculé comme suit : 

   Le rendement = poids des épis (t) x FC x la surface (ha) x le coefficient des grains de 

l’épi ; où : 

• FC (facteur de correction) = poids sec des grains (après passage à l’étuve de 100 g de 

grains frais) / 86 (pour ajuster à 14% d’humidité) (Ifie, 2013 ; Tandzi et al., 2015 ; 

Tandzi et Mutengwa, 2020). 

• Le coefficient des grains = poids des grains de cinq épis / le poids total des cinq épis 

(Annexe 8).  

2.3. Analyses statistiques  

 Des analyses combinées de la variance sur les années et les conditions de stress ainsi que 

des analyses individuelles par chaque traitement sur les années ont été effectuées en utilisant la 

procédure PROC MIXED du logiciel SAS 9.4 (SAS Institute, 2015) pour évaluer la 

performance des génotypes de maïs sous stress hydrique et déficit azoté. Les années, les 

répétitions et leurs interactions ont été considérées comme des facteurs aléatoires, tandis que 
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les génotypes (populations parentales et croisements) et les traitements ont été considérés 

comme des facteurs fixes. Les moyennes entre les traitements ont été comparées à l'aide du test 

de la plus petite différence significative (LSD) à p = 0,05 (test de Fisher). Sans tenir compte 

des témoins, pour chaque combinaison traitement hydrique × traitement azoté, les effets 

variétaux et les effets d'hétérosis (hétérosis moyen, hétérosis variétal et hétérosis spécifique) 

ont été estimés dans les croisements diallèles, en suivant la méthode II (Gardner et Eberhart, 

1966). Les résultats ont été calculés par le modèle linéaire suivant : 

𝑌𝑖𝑗 =  𝐸 +  𝑏(𝑒)  +  µ𝑣 +  
1

2
(𝑣𝑖 +  𝑣𝑗)  +  

1

2
(𝑒𝑣𝑖 +  𝑒𝑣𝑗)  +  𝑘 (ℎ𝑖𝑗 +  𝑒ℎ𝑖𝑗)  +  𝐸𝑟𝑟𝑒𝑢𝑟 

où Yij est la valeur moyenne obtenue pour chaque variété (i = j) ou pour un croisement (i = j) ; 

E est l'effet de l'année ; µv est la moyenne des n génotypes parentaux ; b(e) est l'effet de la 

répétition dans l'année ; vi et vj sont les effets variétaux pour i et j, respectivement ; k = 0 lorsque 

i = j et k = 1 lorsque i = j ; hij est l'effet d'hétérosis global ; evi est l'effet d'interaction de l'année 

et de la population i ; et ehij est l'interaction de l'année et de  l'hétérosis des populations i et j. 

Erreur est l'erreur expérimentale.  

L'effet variétal a été calculé comme la différence entre la performance moyenne de chaque 

parent et la moyenne de tous les parents, tandis que l'effet d'hétérosis a été calculé comme la 

différence entre la moyenne de deux populations parentales et leur croisement. De plus, hij est 

la déviation de l'hétérosis moyenne observée dans le croisement des populations i et j ; divisés 

en : 

ℎ𝑖𝑗 = ℎ + ℎ𝑖 + ℎ𝑗 + 𝑠𝑖𝑗 

où h est l'hétérosis moyen de tous les croisements, calculé comme la différence entre la  

moyenne de tous les croisements et la moyenne de tous les parents ; hi et hj sont l'hétérosis 

parental contribué par la variété i et j dans leurs croisements, mesuré comme une déviation de 

l'hétérosis moyen ; et sij est l'effet spécifique de la capacité de combinaison du croisement entre 

les ième et jième parents. Toutes les données ont été analysées avec le programme DIALLEL-

SAS05 de (Zhang et al., 2005). 

3. Résultats 

3.1. Analyses de la variance et comparaisons des moyennes 

 L'analyse combinée de la variance a révélé des différences non significatives entre les 

années, ainsi que la plupart des interactions entre l'année et les autres facteurs. (Tableau 6). Les 
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effets des génotypes, des traitements hydriques et des traitements azotés sont plus importants 

que ceux de l'année et de la plupart des interactions impliquant les années. Les différences entre 

les génotypes, l'irrigation et l'azote sont significatives pour tous les traits, sauf pour la hauteur 

des plantes sous traitements d'azote. Les interactions sont significatives pour l’intéraction 

Irrigation × Azote concenrnant la hauteur des plantes et le rendement en grains, Azote × 

Génotypes pour l’ASI et Irrigation × Génotypes pour tous les traits sauf la vigueur précoce.  

 

Tableau 6. Carrés moyens de l’analyse combinée de la variance sur deux années pour quatre caractères 

étudiés sous stress azoté et hydrique. 

Sources de variation  
 

ddl Vigueur 

précoce 
(Echelle 1–

9) a 

Hauteur de 

la plante 
(cm) 

ASI b 
(Jours) 

Rendement 

en grain 
(t/h) 

Années 1 64,37ns 849,27ns 287,36ns 1,81ns 
Rep(Y) 4 2,54ns 16293,00* 37,65ns 10,58** 
Irrigation 1 353,00* 833360,00 * 2009,92* 799,27* 
Y×Irrigation 1 2,18ns 2990,20 ns 29,15ns 3,96ns 
Azote 1 193,72* 65473ns 322,89*** 44,83* 
Y×Azote 1 2,64ns 4975,85ns 28,32ns 0,25ns 
Irrigation×Azote 1 16,60ns 19051,00* 15,15ns 25,80** 
Rep(Y×Irrigation×Azote) 12 5,57*** 4473,72*** 21,27*** 1,59*** 
Génotypes 24 4,20*** 87355*** 58,81*** 5,84*** 
Y×Génotypes 23 0,49ns 388,83ns 6,84ns 0,30ns 
Azote ×Génotypes 24 0,42ns 259,35ns 13,08** 0,51ns 
Irrigation×Génotypes 24 0,35ns 866,84*** 17,15*** 1,90*** 
Irrigation× Azote×Génotypes 24 0,69* 247,12ns 6,70ns 0,77ns 
Y× Azote×Génotypes 23 0,78** 162,39ns 4,26ns 0,44ns 
Y×Irrigation×Génotypes 23 0,78** 179,76ns 3,92ns 0,20ns 
Y×Irrigation× Azote×Génotypes 22 0,28ns 147,04ns 3,67ns 0,67* 
Erreur      

 Degrés de liberté  367 375 345 361 

 Carrés moyens  0,52 231,94 4,25 0,44 
a Echelle de 1 à 9: 1 = plante faible, 9 = plante forte. b ASI : Intervalle Anthèse-Sortie des soies. ns, *, 

**, *** : Non significatif et significatif aux niveaux de probabilité de 0,05 ; 0,01 et 

0,001 respectivement. Rep : Répétition. Y : Années. 

 

 

 Sous les deux régimes d’irrigation, les différences entre les génotypes sont significatives 

pour tous les caractères étudiés sous les deux niveaux d’azote. De plus, l'interaction année × 

génotypes n'est généralement pas significative (Tableau 7). 
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 L’effet des années est significatif dans les conditions de bonne irrigation avec azote pour la 

vigueur précoce et la hauteur des plantes, et sans azote pour l’ASI. Dans des conditions de stress 

hydrique, il est significatif seulement pour la vigueur précoce (Tableau 7). 
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Tableau 7. Carrés moyens de l’analyse de la variance sur deux années pour quatre caractères étudiés sous stress azoté et hydrique. 

 Bonne irrigation 

  Avec Azote Sans Azote 

Sources de variation ddl Vigueur 

précoce a 
Hauteur 

de la 

plante (cm) 

ASI b 

(Jours) 
Rendemet 

en grains 

(t/ha) 

Vigueur 

précoce  
Hauteur de 

la plante 

(cm) 

ASI  

(Jours) 
Rendement 
en grains 

(t/ha) 
Années 1 28,00** 2475,68* 14,06ns 4,56ns 17,39ns 1505,52ns 91,77* 1,64ns 
Rep (Années) 4 1,62* 190,5ns 11,35*** 0,99ns 11,16*** 4833,45*** 15,12*** 8,07*** 
Génotypes 24 1,66*  1356,52** 4,69* 6,52*** 1,22* 1109,46*** 13,56* 3,38*** 
Années × Génotypes 23 0,83* 355,96ns 2,09ns 0,59ns 0,58ns 109,69ns 5,39*** 0,70ns 
Erreur          
Degrés de liberté  91 94 94 94 91 93 92 92 
 Carrés moyens 0,48 343,88 1,99 0,70 0,50 183,28 2,00 0,60 

 Stress hydrique 
Avec Azote Sans Azote  

Sources de variation ddl Vigueur 

précoce  
Hauteur 

de la 

plante (cm) 

ASI  

(Jours) 
Rendemet 

en grains 

(t/ha) 

Vigueur 

précoce  
Hauteur de 

la plante 

(cm) 

ASI  

(Jours) 
Rendement 
en grains 

(t/ha) 
Années 1 1,18ns 637,76ns 67,52ns 0,05ns 30,22* 1922,68ns 108,03ns 0,14ns 
Rep (Années) 4 3,79*** 3420,70*** 43,84*** 4,31*** 2,75*** 13799,50*** 31,42** 2,09*** 
Génotypes 24 1,49*** 566,46* 21,15*** 0,83** 1,28* 1061,88*** 52,85*** 0,42*** 
Années × Génotypes 23 0,38ns 228,63ns 4,49ns 0,26ns 0,54ns 229,66ns 6,02ns 0,08ns 
Erreur 
 Degrés de liberté  92 94 83 89 93 94 76 86 
 Carrés moyens 0,65 223,25 6,29 0,27 0,49 176,82 7,55 0,16 
a Echelle de 1 à 9: 1 = plante faible, 9 = plante forte. b ASI : Intervalle Anthèse-Sortie des soies. ns, *, **, *** : Non significatif et significatif 

aux niveaux de probabilité de 0,05 ; 0,01 et 0,001  respectivement. Rep : Répétition. 
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 Comme prévu, les moyennes de tous les caractères, à l'exception de l'ASI, sont affectées 

sous des conditions de stress hydrique, et cet effet négatif est accru par l'absence d'azote 

(Tableau 8). La réduction moyenne la plus élevée causée par le stress est constatée dans le 

rendement.  

 Sous des conditions de stress hydrique, la vigueur précoce varie de 4,17 à 5,00 pour les 

populations parentales et de 4,33 à 5,67 pour leurs croisements sous stress azoté (Tableau 8). 

La vigueur précoce du MST (4,17) n’est pas significativement différente de la valeur la plus 

faible, trouvée chez le témoin Reid (EPS20), tandis que la vigueur du BAH (5,00) n’est pas 

significativement différente de la vigueur la plus élevée signalée pour plusieurs croisements de 

populations. Les croisements impliquant IZM [IZM × IGS et SHH × IZM, (5,67)] sont les plus 

vigoureux, bien que les différences ne soient pas significatives parmi la plupart des croisements. 

Cependant, tous les croisements impliquant la population IGS sont les plus vigoureux sous 

conditions d’apport d’azote. Sous conditions bien irriguées sans apport azoté, tous les 

croisements impliquant AOR, les croisements entre IZM et SHH, IGS ou MST et ceux entre 

SHH et IGS ou MST, ainsi que IGS × BAH sont les plus vigoureux, et leurs performances sont 

similaires à celle du témoin Corné Européen EP17 × EP42. En outre, BAH et toutes les 

populations algériennes croisées ont présenté la même performance avec l’approvisionnement 

en azote et cette performance était similaire à celle obtenue par les populations synthétiques 

Reid (EPS20) et non-Reid (EPS21) et leur croisement. 

 Sous des conditions optimales, EPS20 × EPS21 (245,29 cm) a obtenu les plantes les plus 

hautes, ainsi que le témoin EP17 × EP42 (239,62 cm), même si les populations IGS et IZM et 

les croisements de nombreuses populations ne sont pas significativement différents d’EP17 × 

EP42 (Tableau 8). Cependant, sans apport azoté, IZM × IGS présente les plantes les plus hautes 

(210,46 cm) après le témoin EP17 × EP42 (227,42 cm). Sous des conditions de stress hydrique 

sans apport azoté, EPS20 × EPS21 a les plantes les plus hautes, mais IZM × MST et cinq autres 

croisements de populations ne sont pas significativement différents.
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Tableau 8. Moyennes a de deux caractères (la vigueur précoce et la hauteur de la plante) étudiés sur deux années sous stress azoté et hydrique. 

 Vigueur précoce (Echelle de 1–9) b Hauteur de la plante (cm) 

Stress hydrique Bonne irrigation Stress hydrique Bonne irrigation 

Sans Nc  Avec N Sans N  Avec N Sans N Avec N Sans N Avec N 
Populations algériennes 

AOR 4,33 cd a 5,17 efg 5,67 bcde 7,17 cde 122,53 def 130,12 de 171,81 ijk 204,57 fghi 

BAH 5,00 abcd 5,67 bcdef 6,00 abcd 7,67 abcd 136,56 bcde 136,41 cde 184,20 defghi 210,77 defgh 

IGS 4,83 abcd 5,00 fgh 5,83 abcd 7,17 cde 119,82 efg 131,14 de 193,11 cde 220,22 cdef 

IZM 4,33 cd 5,17 efg 5,50 cde 7,00 def 120,63 efg 134,94 cde 184,48 defghi 218,68 cdef 

MST 4,17 de 4,67 gh 5,33 de 6,40 ef 103,20 gh 118,43 e 161,45 k 182,76 j 

SHH 4,67 bcd 5,33 defg 5,83 abcd 7,17 cde 117,66 fg 130,84 de 173,90 hijk 195,52 ij 
Croisements des populations 

AOR×BAH 4,83 abcd 6,17 abc 6,40 abc 7,83 abcd 135,55 bcdef 141,36 bcd 179,27 fghij 202,62 ghi 

AOR×IGS 5,50 ab 6,33 ab 6,50 ab 8,17 abc 143,94 abc 163,58 a 193,06 cde 226,38 bc 

AOR×IZM 4,83 abcd 5,83 abcde 6,67 a 7,67 abcd 132,50 bcdef 149,68 abc 190,82 def 221,43 cd 

AOR×MST 4,67 bcd 5,50 cdef 6,67 a 7,83 abcd 135,85 bcdef 135,41 cde 182,79 efghi 206,78 efghi 

IGS×BAH 4,83 abcd 6,00 abcd 6,33 abc 7,33 bcde 132,43 bcdef 147,38 abcd 195,19 cde 221,36 cd 

IGS×MST 5,17 abc 5,83 abcde 5,67 bcde 7,83 abcd 132,53 bcdef 145,06 bcd 187,34 defg 220,51 cde 

IZM×BAH 5,50 ab 5,50 cdef 5,67 bcde 8,17 abc 139,67 abcd 140,64 cd 184,84 defgh 222,06 cd 

IZM×IGS 5,67 a 6,33 ab 6,67 a 8,33 ab 144,57 abc 142,99 bcd 210,46 b 224,87 bcd 

IZM×MST 5,33 ab 5,50 cdef 6,50 ab 7,50 abcde 145,22 ab 143,94 bcd 188,42 defg 223,55 cd 

MST×BAH 4,33 cd 5,83 abcde 6,33 abc 7,50 abcde 120,90 efg 129,40 de 167,96 jk 200,53 hi 

SHH×AOR 4,83 abcd 5,33 defg 6,17 abcd 7,67 abcd 137,78 bcde 130,65 de 177,73 ghij 210,94 defgh 

SHH×BAH 4,83 abcd 5,67 bcdef 5,50 cde 8,17 abc 126,66 cdef 140,32 cd 169,40 jk 212,61 cdefgh 

SHH×IGS 5,00 abcd 6,50 a 6,33 abc 7,67 abcd 144,11 abc 144,45 bcd 193,89 cde 212,01 defgh 

SHH×IZM 5,67 a 6,33 ab 6,33 abc 8,00 abcd 142,24 abc 144,21 bcd 187,15 defg 215,16 defg 

SHH×MST 5,00 abcd 5,83 abcde 5,83 abcd 8,00 abcd 129,17 bcdef 143,11 bcd 175,84 ghij 205,05 fghi 
Témoins 

EPS20 3,4 e 4,25 h 4,75 e 6,00 f 95,01 h 130,38 de 188,04 defg 209,76 defghi 

EPS20×EPS21 5,7 abc 6,17 abc 6,50 ab 8,50 a 156,30 a 159,71 ab 205,42 bc 245,29 a 

EPS21 4,67 bcd 6,00 abcd 6,67 a 8,00 abcd 132,23 bcdef 137,38 cd 195,88 cd 217,86 cdef 

EP17 × EP42 4,83 abcd 5,67 bcdef 6,17 abcd 7,00 def 134,51 bcdef 137,60 cd 227,42 a 239,62 ab 
   Moyennes 4,84 5,67 6,08 7,60 130,99 139,49 186,36 215,86 

   LSD(0.05) 0,89 0,76 0,94 1,13 18,46 18,42 12,81 22,98 
a Pour chaque caractère, les moyennes suivies de la même lettre dans la rangée ne sont pas significativement différentes à la valeur P de 0,05. b 

Échelle de 1 à 9 : 1 = plante faible, 9 = plante forte. c Azote. LSD= différence la moins significative. 
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 Pour le stress hydrique, l'ASI moyen varie de 4,99 jours à 6,59 jours sous un apport d'azote 

de 120 kg/ha et sans apport d'azote, respectivement, et de 1,59 jour (avec apport d'azote) à 2,83 

jours (sans apport azoté) sous des conditions bien irriguées. MST et MST × BAH présentent un 

ASI court (3,5 jours) par rapport au croisement EPS20 × EPS21 (19 jours) sous des conditions 

de stress hydrique sans apport d'azote (Tableau 9) et également sous l’approvisionnement 

d’azote. En conditions bien irriguées, MST (1,67 et 0,67 jour sous 0 et 120 kg N/ha 

respectivement), SHH et IGS (1,33 jour sous les deux taux d’azote), IZM × IGS (0,33 jour avec 

approvisionnement en azote), MST × BAH (1,83 et 0,67 jour sous 0 et 120 kg N/ha 

respectivement), SHH × BAH (1,67 et 0,67 jour sous 0 et 120 kg N/ha respectivement) et SHH 

× MST (1,17 et 0,33 jour sous 0 et 120 kg N/ha respectivement) présentent les intervalles ASI 

les plus courts. 

 Le rendement en grains de SHH × IGS (5,09 t/ha) n'est pas significativement différent de 

celui du témoin Corné Européen EP17 × EP42 sous des conditions optimales. Il est supérieur 

également à celui des autres témoins (Tableau 9). IZM × IGS (4,92 t/ha) et AOR × IGS (4,89 

t/ha) et quatre autres croisements ne sont pas significativement différents de SHH × IGS. Sous 

un régime sans azote, outre EP17 × EP42 (3,80 t/ha) et AOR × IGS (3,81 t/ha), la population 

IGS (3,10 t/ha) et la plupart des croisements impliquant IGS, sont parmi les génotypes les plus 

productifs. 

Inversement, sous conditions de stress hydrique AOR × IGS (1,69 t/ha) a eu le rendement le 

plus élevé avec azote, suivi du croisement IGS × BAH (1,47 t/ha) et des croisements impliquant 

SHH avec BAH (1,14 t/ha), IGS (1,23 t/ha), IZM (1,24 t/ha) ou MST (1,24 t/ha) ; tandis 

qu’EP17 × EP42 a donné le rendement le plus faible. Enfin, sous stress hydrique et sans azote 

EP17 × EP42 (1,35 t/ha), SHH × AOR (1,31 t/ha), et trois autres croisements ont le rendement 

le plus élevé (Tableau 9). 
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Tableau 9. Moyennes a de deux caractères (l’intervalle anthèse-sortie des soies et le rendement en grains) sur deux années sous stress hydrique et azoté. 

 ASI b (jours) Rendement en grains (t/ha) 

Stress hydrique Bonne irrigation Stress hydrique Bonne irrigation 

Sans N c Avec N Sans N Avec N Sans N  Avec N Sans N Avec N 

Populations  

AOR 7,17 efgh 3,83 efgh 2,83 bc 1,83 bcde 0,52 ghi 1,04 bcdef 1,98 fgh 3,16 ghij 

BAH 6,00 fghij 8,50 bcd 2,67 bc 2,33 bcd 0,79 cdefgh 1,04 bcdef 2,55 cdefg 3,54 efghi 

IGS 9,83 cde 5,83 defg 2,83 bc 1,33 cde 0,67 defgh 0,63 defghi 3,10 abcd 3,51 efghi 

IZM 10,75 cd 9,5   ab 3,67 bc 2,33 bcd 0,49 hi 0,52 efghi 1,70 ghi 2,81 ij 

MST 3,50   j 4,20 efgh 1,67 c 0,67 de 0,47 hi 0,48 fghi 2,06 efgh 2,24 j 

SHH 4,67 ghij 3,33 fgh 1,33 c 1,33 cde 0,59 fgh 0,64 defghi 2,62 cdefg 2,70 ij 

Croisements des populations  

AOR × BAH 7,17 efgh 5,17 efgh 2,00 bc 1,33 cde 1,04 abcd 1,12 abcde 2,80 abcdef 3,75 defgh 

AOR × IGS 9,17 cdef 4,33 efgh 2,50 bc 2,00 bcde 0,95 bcdef 1,69 a 3,81 a 4,89 bc 

AOR × IZM 11,17 c 6,00 cdef 3,00 bc 2,33 bcd 0,71 defgh 1,38 abc 3,38 abc 3,80 defgh 

AOR × MST 6,50 efghij 3,67 efgh 2,33 bc 0,83 cde 0,65 efgh 0,64 defghi 3,09 abcde 3,81 defgh 

IGS × BAH 4,00 hi 3,17 gh 2,17 bc 1,17 cde 0,83 cdefgh 1,47 ab 2,70 bcdefg 4,23 bcdef 

IGS × MST 5,83 fghij 4,67 efgh 2,67 bc 1,33 cde 0,75 cdefgh 1,00 bcdefg 3,09 abcd 4,06 cdefg 

IZM × BAH 7,67 defg 4,50 efgh 3,50 bc 1,17 cde 1,00 abcde 0,77 cdefghi 2,83 abcdef 4,62 bcd 

IZM × IGS 7,00 efghi 6,33 cde 3,00 bc 0,33 e 0,78 cdefgh 0,67 defghi 3,70 ab 4,92 bc 

IZM × MST 7,00 efghi 5,00 efgh 2,50 bc 1,50 cde 0,82 cdefgh 0,95 bcdefghi 3,16 abcd 3,44 fghi 

MST × BAH 3,50 j 2,50 h 1,83 c 0,67 de 0,66 defgh 0,97 bcdefgh 2,50 cdefg 3,09 hij 

SHH × AOR 3,67 ij 5,17 efgh 2,17 bc 1,17 cde 1,31 ab 0,73 defghi 3,10 abcd 4,01 cdefgh 

SHH × BAH 3,83 hij 3,33 fgh 1,67 c 0,67 de 0,93 bcdef 1,14 abcde 3,06 abcde 4,42 bcde 

SHH × IGS 6,17 fghij 5,00 efgh 2,83 bc 1,00 cde 0,87 cdefg 1,23 abcd 3,74 a 5,09 ab 

SHH × IZM 4,50 ghij 3,83 efgh 2,00 bc 1,67 bcde 1,12 abc 1,24 abcd 3,18 abcd 4,30 bcdef 

SHH × MST 3,67 ij 2,83 h 1,17 c 0,33 e 0,71 defgh 1,24 abcd 2,89 abcdef 4,14 cdef 

Témoins  

EPS20 . 5,00 efgh 1,67 c 3,33 ab 0,06 j 0,36 hi 0,73 i 0,70 k 

EPS20 × EPS21 19,00 a 11,50 a 7,17 a 1,83 bcde 0,51 ghi 0,65 defghi 2,32 defg 3,92 defgh 

EPS21 15,50 b 8,67 bc 7,17 a 2,50 abc 0,17 ij 0,40 ghi 1,09 hi 2,70 ij 

EP17 × EP42 . 4,67 efgh 4,80 ab 4,17 a 1,35 a 0,32 i 3,80 a 5,94 a 

   Moyennes 6,59 4,99 2,83 1,59 0,77 0,91 2,73 3,73 

   LSD (0,05) 3,37 2,75 2,85 1,76 0,38 0,63 1,03 0,93 
a Les moyennes suivies de la même lettre dans la ligne ne sont pas significativement différentes à une valeur p de 0,05 ; b Intervalle anthèse-sortie des 

soies; c azote. LSD : la plus petite différence significative. 
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3.2. Effets variétaux et d'hétérosis pour les populations algériennes de maïs  

L'analyse des croisements diallèles a été faite séparément pour chaque traitement. Des 

analyses combinées sur plusieurs années ont révélé des différences significatives entre les 

années sous conditions de bonne irrigation et avec les deux niveaux de fertilisation d'azote 

(Tableau 10). Les génotypes sont significativement différents pour tous les traitements, sauf 

pour le rendement sous stress hydrique et sans apport d'azote. En conditions de bonne irrigation, 

l'effet variétal est significatif pour la hauteur des plantes (avec les deux taux d'azote) et le 

rendement en grains (avec apport d'azote) (Tableau 10). 

Sous bonne irrigation, l'hétérosis est significative pour la vigueur précoce et le rendement 

(avec apport d'azote) et pour tous les caractères sauf l'ASI (sans apport d'azote). L'hétérosis 

moyen est significatif pour la vigueur précoce et le rendement en grains sous bonne irrigation 

avec apport d’azote. L'hétérosis variétal est significatif sous stress hydrique pour l'ASI (sous 

apport d'azote), la vigueur précoce (sous apport d'azote), et pour le rendement en grains sous 

bonne irrigation sans apport d'azote.  

 L'hétérosis moyen est significatif et positif pour tous les caractères sous tous les traitements, 

à l'exception de l'ASI seulement sous stress azoté, indiquant l'existence de l'hétérosis dans cet 

ensemble de croisements diallèles (Tableaux 11 et 12). 
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Tableau 10.  Carrés moyens de quatre caractères à partir de l'analyse II de Gardner et Eberhart (1966) du diallèle étudié. 

Bonne irrigation 

 Avec azote Sans azote 

Sources de variation ddl Vigueur 

précoce a 

Hauteur de 

la plante 

(cm) 

ASI b 

(Jours) 

Rendeme

nt en 

grains 

(t/ha) 

Vigueur 

précoce  

Hauteur de 

la plante 

(cm) 

ASI 

(Jours) 

Rendement 

en grains 

(t/ha) 

Années  1 27,63*** 1893,29* 4,57* 2,51* 14,58*** 1112,25* 26,53*** 1,96ns 

Rep (Années) 4 1,68* 61,19ns 4,92** 0,73ns 10,20*** 4258,12*** 11,76*** 7,04*** 

Génotypes 20 1,24** 1156,72*** 2,28* 3,49*** 1,11** 753,55*** 2,69* 1,85*** 

Variété 5 0,56ns 2571,84* 3,66ns 3,96** 0,48ns 2104,49*** 7,94ns 2,05ns 

Hétérosis 15 1,49* 685,01ns 1,81ns 3,33*** 1,31* 309,46* 0,84ns 1,77* 

Hétérosis moyen 1 14,13***
 3481,39ns 5,73ns 35,67** 7,56ns 1422,91ns 0,53ns 16,38ns 

Hétérosis variétal 5 0,44ns 162,31ns 1,23ns 1,47ns 1,07ns 473,27ns 0,28ns 1,51* 

Hétérosis spécifique 9 0,69ns 664,69ns 1,70ns 0,77ns 0,75ns 90,85ns 1,20ns 0,28ns 

Années × Génotypes 20 0,65ns 387,57ns 1,19ns 0,40ns 0,57ns 105,57ns 1,82ns 0,58ns 

Variété × Années 5 0,37ns 384,77ns 0,96ns 0,34ns 0,59ns 38,96ns 2,10ns 0,56ns 

Hétérosis × Années 15 0,66ns 388,51ns 1,26ns 0,41ns 0,54ns 118,92ns 1,57ns 0,63ns 

Hétérosis moyen × Années 1 0,14ns 332,75ns 2,40ns 0,00ns 0,38ns 249,40ns 1,02ns 0,74ns 

Hétérosis variétal × Années 5 0,70ns 314,22ns 0,81ns 0,50ns 0,31ns 198,28ns 2,74ns 0,26ns 

Hétérosis spécifique × Années 9 0,78ns 435,97ns 1,39ns 0,41ns 0,70ns 61,84ns 1,05ns 0,82ns 

Erreur 

   Degrés de liberté  79 80 80 80 79 79 79 79 

   Carrés moyens  0,48 339,28 1,16 0,59 0,50 225,3865 1,46 0,601 

 

 

 



Chapitre II  

47 

 

 

 

Suite Tableau 10   

Stress hydrique 

 Avec azote Sans azote 

Sources de variation ddl Vigueur 

précoce  

Hauteur de 

la plante 

(cm) 

ASI  

(Jours) 

Rendeme

nt en 

grains 

(t/ha) 

Vigueur 

précoce  

Hauteur de 

la plante 

(cm) 

ASI  

(Jours) 

Rendement 

en grains 

(t/ha) 

Années 1 1,34ns 110,17ns 42,00* 0,19ns 18,29*** 672,30ns 95,98*** 0,27ns 

Rep (Années) 4 3,71*** 2372,50***
 27,80** 4,66*** 2,75*** 9290,42*** 35,27** 2,07*** 

Génotypes 20 1,42** 532,79**
 13,91** 0,66** 1,14** 728,04*** 31,81*** 0,27ns 

Variété 5 0,93* 459,97* 25,96** 0,41* 1,10ns 545,40ns 92,28* 0,25ns 

Hétérosis 15 1,59** 557,07* 12,71* 0,71* 1,16* 788,91*** 12,79* 0,28** 

Hétérosis moyen 1 13,83ns 4015,50ns 53,41** 3,17ns 6,72ns 6700,13* 20,38** 2,11ns 

Hétérosis variétal 5 0,79ns 263,50ns 20,73* 0,21ns 1,23* 677,46ns 13,77ns 0,16ns 

Hétérosis spécifique 9 0,67ns 335,89ns 4,14ns 0,71ns 0,50ns 194,03ns 11,97ns 0,14ns 

Années × Génotypes 20 0,32ns 141,87ns 4,11ns 0,23ns 0,40ns 180,46ns 6,20ns 0,08ns 

Variété × Années 5 0,21ns 55,69ns 2,11ns 0,09ns 0,38ns 321,39ns 11,88ns 0,08ns 

Hétérosis × Années 15 0,36ns 170,60ns 4,38ns 0,29ns 0,41ns 133,48ns 5,63ns 0,08ns 

Hétérosis moyen × Années 1 0,20ns 423,84ns 2,06ns 0,25ns 0,54ns 14,07ns 5,26ns 0,03ns 

Hétérosis variétal × Années 5 0,28ns 130,02ns 3,22ns 0,13ns 0,26ns 170,79ns 3,45ns 0,08ns 

Hétérosis spécifique ×Années 9 0,42ns 165,00ns 5,23ns 0,39ns 0,48ns 126,02ns 7,58ns 0,08ns 

Erreur 

   Degrés de liberté  80 80 77 78 80 80 75 80 

   Carrés moyens  0,65 206,34 6,16 0,29 0,46 243,01 7,36 0,17 
a Echelle de 1 à 9: 1 = plante faible, 9 = plante forte. b ASI : Intervalle Anthèse-Sortie des soies. ns, *, **, *** Non significatif et significatif aux niveaux de 

probabilité de 0,05 ; 0,01 et 0,001 respectivement.  Rep : Répétition. 
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 Pour la vigueur précoce, les populations les plus favorables sous conditions de stress 

hydrique sont IZM (sans apport d'azote) et IGS (avec apport d'azote). Toutefois, BAH présente 

un hétérosis variétal (-0,47) significatif et négatif, surtout sous l’absence d’azote. En outre, 

MST montre un effet variétal (-0,69) significatif et négatif qui a conduit à fournir des plantes 

faibles sous conditions favorables de bonnes irrigation et approvisionnement en azote. En outre, 

le croisement SHH × AOR (-0,53) et le MST × IGS (-0,60) ont tous les deux montré un effet 

d’hétérosis spécifique significatif et négatif sous conditions de stress hydrique avec apport 

d’azote et sous conditions bien irriguées sans apport d’azote, respectivement. 

Pour la hauteur de la plante, un hétérosis spécifique significatif négatif (-10,99 cm) a été 

enregistré pour le croisement SHH × AOR (comme pour la vigueur précoce) et pour AOR × 

IGS (11,76 cm), ce qui a permis d’obtenir des plants plus hauts sous conditions de stress 

hydrique et d'apport d'azote (Tableau 11). En conditions de bonne irrigation et apport d’azote, 

un hétérosis spécifique significatif élevé et positif est enregistré chez le croisement IGS × BAH 

(15,87 cm) et un hétérosis spécifique significatif et négatif chez AOR × BAH (-11,12 cm). Sous 

stress hydrique sans apport d'azote, un effet variétal significatif et positif a été trouvé pour BAH 

(16,5 cm). L'hétérosis moyen pour ce caractère est significatif et positif dans tous les 

traitements. En absence d’apport azoté, un hétérosis variétal significatif et négatif a été observé 

chez le génotype BAH (-14,70 cm) sous conditions de stress hydrique et (-10,87 cm) sous 

conditions bien irriguées. MST présente un effet variétal significatif et négatif dans tous les 

traitements, ce qui a conduit à une réduction de la hauteur des plantes. Cependant, un effet 

variétal significatif et positif sous conditions bien irriguées a été constaté chez IGS (14,95 cm 

sans apport d’azote et 14,8 cm avec apport d’azote) et pour IZM (13,26 cm sous des conditions 

bien irriguées avec apport d’azote). L’hétérosis moyen pour ce caractère est significatif et 

positif dans tous les traitements.  
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Tableau 11. Paramètres génétiques du diallèle étudié, à partir des analyses de Gardner et Eberhart (1966), pour la vigueur 

précoce et la hauteur de la plante. 

 Vigueur précoce a Hauteur de la plante (cm) 

Stress hydrique Bonne irrigation Stress hydrique Bonne irrigation 

Sans N b Avec N Sans N Avec N Sans N Avec N Sans N Avec N 

Effet variétal 

AOR -0,22 0,00 -0,03 0,07 2,46 -0,19 -6,35 -0,85 

BAH 0,44 0,50 0,31 0,57 16,50 * 6,10 6,05 5,35 

IGS 0,28 -0,17 0,14 0,07 -0,24 0,83 14,9 5* 14,80 * 

IZM -0,22 0,00 -0,19 -0,09 0,56 4,62 6,32 13,26 * 

MST -0,39 -0,50 -0,36 -0,69 * -16,87 * -11,88 * -16,71 * -22,66 ** 

SHH 0,11 0,17 0,14 0,07 -2,41 0,53 -4,26 -9,90 

Hétérosis variétal 

AOR -0,06 -0,08 0,32 -0,05 -0,09 1,75 2,08 -3,86 

BAH -0,47* -0,33 -0,39 -0,34 -14,70 * -6,79 -10,87 * -1,70 

IGS 0,07 0,46* 0,01 -0,01 4,26 6,94 5,50 5,06 

IZM 0,53* 0,00 0,26 0,16 5,51 -0,46 5,25 -1,18 

MST -0,01 0,00 0,13 0,21 4,09 1,66 1,93 4,11 

SHH -0,06 -0,04 -0,33 0,03 0,93 -3,09 -3,88 -2,43 

Hétérosis spécifique 

AOR×BAH 0,18 0,43 0,10 0,06 4,65 0,63 2,60 -11,12 * 

AOR×IGS 0,39 0,14 -0,12 0,31 2,45 11,76 * -4,42 1,14 

AOR×IZM -0,48 0,02 -0,04 -0,28 -10,64 3,36 -2,11 3,21 

AOR×MST -0,03 -0,07 0,17 0,14 2,84 -4,77 4,70 1,22 

IGS×BAH -0,19 -0,19 0,26 -0,48 -1,45 0,96 4,45 15,87 ** 

IGS×MST 0,10 -0,19 -0,60 * 0,10 -3,47 -0,82 -4,82 -1,79 

IZM×BAH -0,27 0,32 0,49 -0,27 -4,13 0,28 1,33 1,42 

IZM×IGS -0,03 0,06 0,19 0,35 -1,57 -9,02 3,47 -10,09 

IZM×MST 0,06 -0,15 0,15 -0,32 7,56 3,56 0,83 8,26 

MST×BAH -0,28 0,27 0,38 -0,15 -4,51 -5,39 -3,38 -10,28 

SHH×AOR -0,07 -0,53 * -0,12 -0,23 0,70 -10,99 * -0,77 5,54 

SHH×BAH 0,02 -0,19 -0,24 0,31 -2,82 4,08 -2,35 1,96 
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Suite du tableau : 

SHH×IGS -0,28 0,18 0,27 -0,28 4,04 -2,89 1,32 -10,13 

SHH×IZM 0,18 0,39 0,19 -0,03 0,51 2,38 -0,86 0,03 

SHH×MST 0,14 0,14 -0,10 0,23 -2,43 7,41 2,67 2,59 

Hétérosis moyen 0,51 ** 0,73 *** 0,54 ** 
0,75 

*** 
16,14 ** 

12,50 

*** 
7,45* 11,64 ** 

a Echelle de 1 à 9: 1 = plante faible, 9 = plante forte. b Azote. *, **, *** Non significatif et significatif aux niveaux de 

probabilité de 0,05 ; 0,01 et 0,001 respectivement.  
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  Pour l'ASI, un hétérosis spécifique significatif et négatif a été trouvé chez le croisement 

SHH × AOR (-2,13 jours) sous stress hydrique sans apport d'azote et IZM × IGS (-1,13 jours) 

sous bonne irrigation avec apport d'azote. BAH montre un hétérosis variétal significatif et 

négatif (-2,11 jours) en présence d'engrais azoté sous des conditions de stress hydrique (Tableau 

12). Sous stress hydrique avec apport d'azote, AOR et SHH avec un ASI de -2,03 et -2.53 jours, 

respectivement, ont un effet variétal significatif négatif ; par contre, dans le cas où aucun apport 

azoté n’a été appliqué, un effet variétal négatif significatif est trouvé pour MST (-3,49 jours) et 

pour SHH (-2,32 jours). De plus, sous irrigation et avec apport d'azote, des valeurs négatives 

significatives pour MST (-0,97 jour) et pour SHH (-1,17 jour) sans apport azoté, ont été 

observées. Toutes les valeurs négatives indiquent que ces populations ont donné des plants 

tolérants au stress avec un faible intervalle entre floraison mâle et femelle (ASI). L'hétérosis 

moyen pour ce caractère est négatif dans tous les traitements et significatif seulement sous les 

conditions sans apport d'azote. Les valeurs significatives et positives ont été enregistrées pour 

l’effet variétal chez IZM sous tous les traitements sauf sous conditions bien irriguées et avec 

azote ; et sous stress hydrique chez IGS (sans azote) et BAH (avec azote). Ainsi que pour 

l’hétérosis variétal chez AOR sous conditions de stress hydrique et avec les deux niveaux 

d’azote. 

En ce qui concerne le rendement, AOR × IGS a présenté un hétérosis spécifique positif et 

significatif (0,41 t/ha) sous conditions de stress hydrique avec apport d'azote (Tableau 12). En 

revanche, IZM ×IGS (-0,47 t/ha) et SHH × AOR (-0,43 t/ha) présentent un hétérosis spécifique 

significatif et négatif. Sous conditions bien irriguées avec apport d'azote, IZM × BAH montre 

un hétérosis spécifique négatif (-0,58 t/ha). Les génotypes IZM et SHH montrent un hétérosis 

variétal positif et significatif (0,46 t/ha sans apport d'azote) et (0,42 t/ha avec apport d'azote), 

respectivement. En revanche, sous le même régime hydrique, BAH présente les valeurs 

d'hétérosis variétal les plus faibles soit -0,46 t/ha en apportant de l'azote et -0,56 t/ha sans apport 

d'azote. Sous bonne irrigation, l'effet variétal est significatif et positif pour BAH (0,55 t/ha avec 

apport d'azote) et IGS (0,77 t/ha sans apport d'azote), tandis que l'effet variétal est significatif 

et négatif pour IZM (-0,64 t/ha) sans apport d'azote et pour MST (-0,75 t/ha) avec apport d'azote. 

L'hétérosis moyen pour ce caractère est très significatif et positif pour tous les traitements.  
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Tableau 12. Paramètres génétiques du diallèle étudié, à partir des analyses de Gardner et Eberhart (1966), pour 

l'ASI et le rendement en grains. 

 ASI b (Jours) Rendement en grains (t/ha) 

Stress hydrique Bonne irrigation Stress hydrique Bonne irrigation 

Sans N c Avec N Sans N Avec N Sans N  Avec N Sans N Avec N 

Effet variétal  

AOR 0,18 −2,03 * 0,33 0,19 −0.07 0,32 −0,35 0,16 

BAH −0,99 2,63 ** 0,17 0,69 0,21 0,32 0,22 0,55 * 

IGS 2,85 * −0,03 0,33 −0,31 0,08 −0,10 0,77 * 0,51 

IZM 3,76 ** 3,63 ** 1,17 * 0,69 −0,10 −0,20 −0,64 * −0,18 

MST −3,49 ** −1,67 −0,83 −0,97 * −0,12 −0,24 −0,27 −0,75 ** 

SHH −2,32 * −2,53 * −1,17 * −0,31 0,00 −0,09 0,28 −0,29 

Hétérosis variétal 

AOR 1,76 * 1,64 * −0,11 0,36 0,10 −0,12 0,30 −0,23 

BAH −0,53 −2,11 ** −0,24 −0,56 −0,08 −0,14 −0,56 * −0,46 * 

IGS −0,95 0,43 0,18 0,15 −0,09 0,21 −0,04 0,33 

IZM −0,12 −0,86 −0,03 −0,06 0,06 0,00 0,46 * 0,15 

MST 0,80 0,04 0,10 0,19 −0,14 −0,03 −0,10 −0,20 

SHH −0,95 0,85 0,10 −0,10 0,14 0,09 −0,07 0,42 * 

Hétérosis spécifique 

AOR × BAH 0,29 0,97 −0,26 −0,08 0,07 −0,01 −0,02 −0,08 

AOR × IGS 0,79 −1,08 −0,26 0,38 0,05 0,41 * 0,21 0,29 

AOR × IZM 1,50 0,05 0,03 0,42 −0,25 0,37 −0,02 −0,28 

AOR × MST −0,46 −0,53 0,24 −0,50 −0,10 −0,33 0,06 0,37 

IGS × BAH −1,50 −0,83 −0,38 0,21 −0,02 0,21 −0,33 −0,34 

IGS × MST 0,25 0,68 0,28 0,46 0,12 −0,09 −0,15 −0,12 

IZM × BAH −0,88 0,03 −0,74 0,08 −0,09 0,23 0,00 −0,58 * 

IZM × IGS −1,29 0,59 −0,26 −1,13 ** −0,06 −0,47 * 0,08 0,11 

IZM × MST 0,13 0,47 −0,09 0,33 0,13 0,12 0,12 −0,20 
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Suite du tableau : 

MST × BAH −0,58 −0,28 −0,05 0,00 −0,04 0,03 0,05 −0,32 

SHH × AOR −2,13 * 0,59 0,24 −0,21 0,22 −0,43 * −0,24 −0,29 

SHH × BAH 0,92 0,18 −0,05 −0,04 −0,11 0,00 0,30 0,16 

SHH × IGS 1,75 0,63 0,62 0,08 −0,09 −0,06 0,19 0,06 

SHH × IZM −1,21 −1,08 −0,43 0,46 0,09 0,22 −0,17 −0,21 

SHH × MST 0,67 −0,33 −0,38 −0,29 −0,11 0,27 −0,08 0,27 

Hétérosis moyen −0,93 −1,50 ** −0,14 −0,47 * 0,29 ** 0,36 ** 0,80 *** 1,18 *** 
b ASI : Intervalle Anthèse-Sortie des soies .c : Azote ; *, **, *** Non significatif, ou significatif aux niveaux de 

probabilité de 0,05, 0,01, et 0,001 respectivement. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



Chapitre II  

54 

 

4. Discussion  

Une grande variabilité au sein des populations algériennes de maïs a été notée, ainsi que 

parmi les croisements de populations, que ce soit sous conditions hydriques et azotées 

favorables ou de stress (Tableau 6). Parmi les populations parentales, la variation du rendement 

était minimale sous conditions de contrôle, variant de 2,24 t/ha pour le génotype MST à 3,54 

pour BAH, alors qu'elle était maximale dans les conditions de stress hydrique avec fertilisation 

azotée, où le rendement en grains d’AOR et BAH doublait celui de MST et IZM.  

La variabilité a augmenté au sein des croisements de populations sous stress hydrique, où le 

rendement de SHH × AOR a doublé celui de AOR × MST et MST × BAH sous stress combinés 

; bien que les variations pour le rendement aient diminué sous irrigation pour tous les 

croisements (Tableau 9). De plus, les gammes de variation sont encore plus grandes pour l’ASI 

sous stress hydrique, soit 3,50 jours pour MST et 10,75 pour IZM ; tandis que, parmi les 

hybrides, MST × BAH enregiste 3,50 jours et AOR × IZM a eu 11,17 jours sous stress 

combinés. De plus, la variation pour l'ASI est plus étroite sous conditions de bonne irrigation. 

Cette variation génétique rend possible la sélection pour l'obtention d'hybrides performants 

(Zeleke et al., 2020). Nos résultats sont en accord avec ceux de Cherchali et al. (2018), qui ont 

rapporté une grande variabilité entre les populations algériennes et leurs croisements. De plus, 

une variabilité génétique significative sous conditions de stress est de grande pour progresser 

dans la sélection en vue d'améliorer le rendement en grains sous conditions de stress hydrique 

et de faible teneur en azote (Badu-Apraku et al. 2012 ; Mogesse et al. 2020). Cette variabilité 

pourrait également être utile pour les programmes de sélection dans les environnements 

tempérés, car le maïs algérien présente un haut degré de diversité génétique et une grande 

adaptabilité aux régions tempérées (Djemel et al., 2012; Aci et al., 2013 ; Akrour et al., 2021 ; 

Riache et al., 2021 ; Riache et al., 2022). 

 Chiuta et Mutengwa (2020) ont signalé que le matériel génétique utilisé dans les 

programmes de sélection pour l'amélioration des cultures doit être soumis à un processus de 

sélection rigoureux pour déterminer son potentiel inhérent, car leur succès dépend de la capacité 

du matériel génétique à transmettre les caractéristiques souhaitées à sa descendance. Nos 

données agronomiques ont montré que la vigueur précoce, la hauteur des plantes et le 

rendement en grains étaient supérieurs dans les croisements que dans les populations parentales. 

Néanmoins, les différences entre les populations et leurs croisements pour l'ASI n'étaient pas 

aussi élevées que pour les caractères précédents.  
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L'absence d'interaction significative génotype × années pour tous les caractères étudiés dans 

l’ensemble des traitements est une preuve de la stabilité des génotypes au fil des années 

(Tableau 6). Ce résultat est conforme à celui d' Oyekale et al. (2020) qui ont constaté que les 

modèles de réponse des génotypes étaient similaires pour les caractères mesurés dans les divers 

environnements. Une interaction significative génotype × années réduirait les progrès de la 

sélection dans les programmes d'amélioration génétique et rendrait difficile la sélection de 

génotypes stables et performants à divers environnements (Yan et Hunt, 2010). 

Selon la performance des populations parentales, la population BAH est tolérante au stress 

azoté, sur la base de la vigueur précoce et de l'ASI, et la population IGS sur la base de la vigueur 

précoce et du rendement, car tous les deux ont amélioré leur performance relative sous stress 

azoté, par rapport à la fertilisation azotée standard (Tableaux 8 et 9). La population BAH 

appartient au groupe génétique III, tandis qu'IGS appartient au groupe génétique I, défini par 

Cherchali et al., (2018), et ces populations proviennent de régions différentes. En ce qui 

concerne les croisements de populations, ceux qui ont un meilleur classement en termes de 

rendement et de la hauteur des plantes sous déficit azoté et stress hydrique par rapport aux 

conditions de contrôle étaient IZM × BAH et SHH × IZM, car les deux croisements ne sont pas 

significativement différents du croisement le plus productif (SHH × AOR) pour le rendement 

sous conditions de stress combinés, alors qu'ils sont significativement différents du croisement 

le plus productif (SHH × IGS) pour le rendement sous conditions de contrôle (Tableau 9). De 

plus, IZM × BAH et SHH × IZM ont également une meilleure hauteur relative des plantes sous 

stress hydrique que sous des conditions de contrôle. De plus, AOR × BAH et SHH × AOR ont 

eu un meilleur rendement relatif sous conditions de déficit azoté et de stress hydrique que sous 

conditions de contrôle. Cependant, aucun des témoins n'a eu une meilleure performance en 

conditions de stress azoté ou de stress combiné que sous conditions de contrôle. Par conséquent, 

nous pourrions choisir les parents les plus performants et surtout les croisements les plus 

prometteurs comme base des programmes de sélection futurs.  

Pour la vigueur précoce, la contribution des variances d'hétérosis est plus élevée sous tous 

les traitements (Tableau 10). Les carrés moyens de l'hétérosis sont supérieurs aux carrés moyens 

de l'effet variétal, ce qui signifie que pour la plupart des caractères, le rôle des gènes non additifs 

est plus important que celui des gènes additifs, et que l'hétérosis est la principale composante 

qui explique les différences entre les données ; l'effet variétal n'étant important que sous stress 

hydrique. 
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Pour la hauteur des plantes, l'hétérosis variétal et l'hétérosis spécifique présentent des carrés 

moyens non significatifs dans tous les traitements. De plus, les effets variétaux expliquent la 

plus grande proportion de la somme des carrés dans le cas d'une culture irriguée avec apport 

d'azote, ce qui indique que ce caractère est principalement contrôlé par des effets additifs. Ces 

résultats sont conformes à ceux de Zeleke et al. (2020), qui ont signalé que l'action génique 

additive était plus importante que l'action génique non additive dans l'hérédité de la hauteur des 

plantes. Contrairement à nos résultats, sous une faible teneur en azote, Noëlle et al. (2017) ont 

signalé que la hauteur des plantes était principalement influencée par des effets géniques 

additifs. Ribeiro et al. (2020) ont rapporté un hétérosis spécifique non significatif pour la 

hauteur des plantes, ce qui indique que les effets géniques non additifs n'étaient pas importants 

dans l'hérédité de ce caractère sous une faible teneur d'azote.  

Pour l'ASI, les effets variétaux et l'hétérosis ne sont significatifs que sous stress hydrique, ce 

qui suggère que l'action génique additive et non additive sont importantes pour l'hérédité de ce 

caractère sous stress (Tableau 10). En conséquence, Amegbor et al. (2020) ont rapporté la 

prépondérance de l'AGC sur l'ASC pour l'ASI dans le cas d’un stress hydrique contrôlé. Ils ont 

suggéré qu'une amélioration génétique substantielle pourrait être obtenue en utilisant des 

programmes de sélection qui capitalisent sur les effets des gènes non additifs, comme 

l'hybridation. Cependant, sous un stress hydrique sans apport d'azote, l'effet variétal présente 

une proportion plus élevée de la somme des carrés (45%) que l'effet d'hétérosis (19%), ce qui 

indique que les effets génétiques additifs contrôlent l'ASI. Alphonse et al. (2011) ont rapporté 

qu’en conditions de stress hydrique et de faible teneur en azote, des caractères secondaires tels 

que l'ASI pourraient apporter des gains génétiques prometteurs. Ces caractères secondaires 

peuvent être utilisés pour sélectionner des génotyes tolérants au stress, car leur héritabilité sous 

stress reste élevée et leur corrélation génétique avec le rendement en grains augmente. 

Pour ce qui est du rendement, l'effet d'hétérosis est significatif dans tous les traitements 

(Tableau 10). La somme des carrés des génotypes explique la plus grande partie de la 

variabilité, tandis que les années ou l'interaction génotype × année n’ont que des contributions 

mineures. Au sein de la variation génotypique, la contribution de l'hétérosis à la variation totale 

est de 50% plus importante que l'hétérosis moyen, et plusieurs fois plus importante que l'effet 

variétal sous conditions de contrôle, bien que les différences dans la proportion de la variance 

expliquée parmi les sources de variation soient plus faibles sous déficit azoté. De même, sous 

conditions de stress hydrique, Umar et al. (2014) et Njeri et al. (2017) ont rapporté une action 

génique non additive pour ce caractère plutôt que des effets géniques additifs. Meseka et al. 



Chapitre II  

57 

 

(2006) et Noëlle et al. (2017) ont également rapporté la prédominance d'effets géniques non 

additifs pour le rendement en grains, suggérant que le développement d'hybrides pourrait être 

intéressant sous conditions d’absence d’apport azoté afin d'exploiter les effets génétiques non 

additifs. Contrairement à nos résultats, Alphonse et al. (2011) ont proposé que dans la plupart 

des environnements, l'effet des gènes additifs est le facteur le plus important dans la variation 

génétique contrôlant le rendement en grains. De même, Beck et al. (1990) ont rapporté la 

prédominance de l’AGC sur l’ASC, indiquant l'importance relative de l'action des gènes 

additifs par rapport à l'action des gènes non additifs pour ce caractère. De plus, dans tous les 

environnements testés dans l'étude de Badu‐Apraku et al. (2020), plus de 60% des effets 

génétiques totaux ont été attribués à l’AGC pour le rendement en grains. En outre, Makumbi 

(2005) ; Chiuta et Mutengwa (2020)  et Ribeiro et al., (2020) ont signalé le rôle majeur des 

effets additifs sous conditions optimales. Ribeiro et al. (2020) et  Oyekale et al. (2020) ont 

rapporté aussi ce résultat sous des conditions de faible teneur en azote, tandis que Amegbor et 

al. (2020) et Oyetunde et al. (2020) l'ont rapporté sous conditions de stress hydrique parmi les 

populations de maïs. L'effet variétal pour le rendement est significatif sous conditions d’apport 

d'azote et une bonne irrigation ainsi que dans le cas de stress hydrique, alors qu'il n'est pas 

significatif sous déficit azoté, ce qui indique qu'il existe une diversité génétique pour le 

rendement et, en particulier, sous conditions de stress hydrique (Tableau 10). L'hétérosis est 

significatif pour le rendement dans tous les traitements, mais l'hétérosis variétal pour le 

rendement n'est significatif que sous conditions de bonne irrigation sans apport d'azote, ce qui 

signifie que la capitalisation de l'hétérosis dans les programmes de sélection n'est pas très 

prometteuse sous conditions de stress hydrique ou lorsque l'azote est disponible à des taux 

normaux. En outre, cela indique que le rendement est contrôlé par les deux types d'action 

génétique. Le rôle important des deux actions génétiques pour conférer la tolérance à la 

sécheresse est souligné par Oyetunde et al.  (2020), qui ont trouvé que les effets géniques 

additifs et non additifs étaient importants dans l'héritabilté du rendement en grains avec une 

fertilisation azotée élevée. De plus, Ribeiro et al. (2020) ont confirmé que la présence des deux 

types d'action génétique sous une faible teneur d'azote pouvait augmenter le rendement par 

sélection.  

L'hétérosis moyen est significatif et positif dans la plupart des traitements, indiquant que les 

croisements sont, en moyenne, plus importants que les populations parentales pour tous les 

caractères (Tableau 11 et 12). Pour la vigueur précoce, sous conditions de stress hydrique, un 

effet d'hétérosis variétal significatif et positif est trouvé pour IZM dans le cas d’absence 
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d’apport azoté et IGS sous un apport d’azote (Tableau 11). Pour la hauteur des plantes, des 

effets variétaux positifs et significatifs sont détectés chez BAH en conditions de stress hydrique 

et azoté et chez IGS sous conditions de bonne irrigation avec ou sans apport d'azote, ainsi que 

chez IZM sous conditions témoins.  

Pour l'ASI, des effets variétaux significatifs et négatifs sont identifiés chez AOR sous stress 

hydrique, MST sous stress combinés et également sous conditions de contrôle, et chez SHH 

sous toutes les conditions de stress mais pas sous conditions de contrôle. L'hétérosis variétal 

n’est significatif que chez la population BAH sous stress hydrique (Tableau 12).  

Pour le rendement, il y a des effets variétaux positifs et significatifs chez la population BAH 

sous conditions de contrôle, et IGS sous stress azoté, tandis qu’ MST et IZM ont des effets 

variétaux négatifs sous conditions de contrôle et de stress azoté, respectivement. L'hétérosis 

variétal est significatif et positif pour IZM sous stress azoté et SHH sous conditions de contrôle, 

alors qu’il est négatif et significatif chez la population BAH dans les deux traitements azotés 

avec bonne irrigation. Cependant, aucune des populations ne présente d'effets variétaux ou 

d'hétérosis variétaux significatifs pour le rendement en grains sous stress hydrique, quel que 

soit le traitement azoté. Ces génotypes IGS et IZM ont une forte probabilité de transmettre à 

leur descendance des allèles de tolérance au stress azoté, comme l'ont rapporté Amegbor et al., 

(2020).  

Aucun des croisements ne présente d'hétérosis spécifique positif significatif pour la vigueur 

précoce (Tableau 11). Pour la hauteur des plantes, sous conditions de stress hydrique avec 

apport d'azote, les croisements les plus prometteurs sont AOR × IGS, avec un hétérosis 

spécifique positif et significatif, et IGS × BAH sous conditions contrôlées, ce qui signifie qu'ils 

pourraient être prometteurs pour le développement d'hybrides tolérants à la sécheresse par 

sélection récurrente réciproque pour améliorer la hauteur des plantes.  

Concernant l'ASI, les croisements les plus prometteurs identifiés comme excellents 

combinateurs spécifiques sont SHH × AOR sous conditions de stress hydrique sans apport 

d'azote et IZM × IGS sous conditions optimales (Tableau 12). Pour le rendement, sous stress 

hydrique avec apport d'azote, le croisement le plus prometteur, basé sur l'hétérosis spécifique, 

est AOR × IGS. D'un autre côté, avec la fertilisation azotée, IZM × IGS et SHH × AOR 

présentent un hétérosis spécifique négatif pour le rendement sous stress hydrique et IZM × BAH 

sous bonne irrigation. Inversement, l'hétérosis spécifique pour le rendement n'est pas 

significatif sans fertilisation azoté. Par conséquent, aucun des croisements ne donne une 
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population de base prometteuse pour l'amélioration du rendement sous stress combiné ou sous 

stress azoté, mais AOR × IGS pourrait être utilisé dans un programme de sélection pour 

améliorer la tolérance à la sécheresse, conformément à Cherchali et al. (2018), qui ont conclu 

qu'AOR × IGS est le croisement le plus prometteur sous bonne irrigation et ont suggéré que 

l'augmentation du rendement est due au fait que les deux populations proviennent de deux 

groupes différents, sur la base des clusters génétiques (Aci et al., 2013). Selon la classification 

de ces populationis, faite avec des marqueurs moléculaires (Cherchali et al., 2018), la 

population BAH, de l’ouest algérien, forme un groupe à part des autres populations ; de même, 

IGS, du Sud, forme un autre groupe à part ; tout comme la population SHH du Nord. Par contre, 

les populations du Centre, c'est-à-dire AOR, IZM et MST, sont regroupées en un seul groupe. 

Par conséquent, les relations hétérotiques détectées ici sont en accord partiel avec les clusters 

génétiques identifiés par Cherchali et al. (2018). Néamoins, une variabilité génétique adéquate 

est essentielle au progrès de la sélection des programmes de sélection pour augmenter le 

rendement en grains (Mogesse et al., 2020). Zeleke et al. (2020) ont déclaré que les croisements 

avec une valeur plus élevée des effets ASC, qui ont également montré des valeurs plus élevées 

de rendement moyen en grains, pourraient être exploités efficacement dans un programme de 

sélection hybride. 

Toutefois, les parents d’AOR × IGS présentent un hétérosis variétal faible et non significatif, 

ce qui démontre l'importance des effets non additifs des gènes sur le potentiel de rendement en 

exploitant l'hétérosis maximum. Mogesse et al. (2020) ont confirmé que les bons combinateurs 

spécifiques n'étaient pas nécessairement trouvés à partir des deux croisements de bons 

combinateurs généraux.  
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Chapitre III : Analyse génétique du caractère stay-green pour la tolérance 

au stress hydrique et au déficit en azote chez des populations de maïs du 

Sahara algérien 

1. Introduction 

Les principaux facteurs limitant la productivité du maïs sont les apports insuffisants en eau 

et en azote (Wang et al., 2020). La sécheresse constitue une grave menace pour la production 

agricole dans le monde entier  ; c’est un facteur environnemental abiotique critique qui entraîne 

une augmentation significative des pertes de rendement du maïs (Fischer et al., 2020), ce qui 

menace les moyens de subsistance de nombreuses personnes dans le monde (Liedtke et al., 

2020). Donc, l'amélioration de la tolérance à la sécheresse a toujours été un objectif majeur de 

la sélection du maïs (Liu et Qin, 2021). Le stress hydrique affecte fortement la croissance et le 

métabolisme de l'azote, tandis que l'apport d'azote peut contribuer à la tolérance à la sécheresse 

dans une certaine mesure chez de nombreuses plantes (Wang et al., 2016). L'azote aide les 

plants de maïs à augmenter leur surface foliaire et constitue un composant vital nécessaire à la 

synthèse de la chlorophylle, ce qui améliore la photosynthèse et par conséquent le rendement 

en grains et la biomasse totale (Kaur et al., 2015). Par conséquent, le développement et la 

commercialisation de génotypes qui tolèrent une faible teneur en azote, peuvent contribuer à 

améliorer la sécurité alimentaire dans les pays en développement (Ribeiro et al., 2018). 

La sélection pour de faibles teneurs en azote et en eau présente des caractéristiques 

communes, ce qui suggère que la tolérance à l'un ou l'autre de ces stress implique un mécanisme 

adaptatif commun  (Banziger et al. ; 1999 ; Garoma et al. ; 2021). En particulier, le retardement 

de la sénescence des feuilles (LS) contribue au rendement dans les deux (Banziger et al., 1999). 

Par conséquent, le phénotype stay-green est associé à une plus grande résistance à la sécheresse 

et à une meilleure performance sous conditions de faible teneur en azote chez plusieurs cultures 

(Gregersen et al., 2013). 

La perte de chlorophylle est le symptôme visible de la sénescence des feuilles et, par 

définition, le caractère stay-green reflète un catabolisme chlorophyllien altéré ou retardé 

(Thomas et Ougham, 2014). Le caractère fonctionnel stay-green (SG) est un phénotype 

d'adaptation à la sécheresse qui s'exprime par un début de sénescence retardé, un taux de 

sénescence plus lent ou le maintien de la coloration des feuilles des génotypes SG plus 

longtemps après l'anthèse que ceux des sénescents, ce qui permet de maintenir la photosynthèse 

plus longtemps pendant la période de remplissage du grain (Thomas et Howarth, 2000), en 
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particulier sous conditions de sécheresse et de stress thermique (Kamal et al., 2019).  Ainsi, les 

plantes SG ont une période de remplissage des grains plus longue et ainsi un rendement plus 

élevé que les non-SG (Kamal et al., 2019). Liedtke et al. (2020) ont signalé que les plantes 

exprimant ce phénotype présentent moins de sénescence induite par la sécheresse et conservent 

des feuilles vertes fonctionnelles plus longtemps lorsqu'une limitation hydrique se produit 

pendant le remplissage du grain, ce qui leur confère des avantages à la fois en termes de 

rendement et de récolte. Donc, le stay-green peut être fonctionnel ou cosmétique (Thomas et 

Howarth, 2000).  Les génotypes SG fonctionnels sont importants sur le plan agronomique, car 

ils sont capables de maintenir leur capacité photosynthétique par rapport aux génotypes non-

SG. Les génotypes SG fonctionnels retardent le début de la sénescence (type A) ou bien le taux 

de sénescence est initié mais le jaunissement des feuilles et la diminution du taux de 

photosynthèse sont plus lents (type B) (Thomas et Ougham, 2014). 

La sécheresse et la faible teneur en azote font partie des conditions environnementales qui 

montrent les effets bénéfiques du retard de la sénescence des feuilles sur le rendement 

(Gregersen et al., 2013). La sélection pour un SG fonctionnel a contribué à améliorer les 

rendements des cultures, en particulier lorsqu'elle est associée à d'autres caractéristiques utiles 

(Kamal et al. 2019; Zhang et al. 2019). De la même manière, Antonietta et al. (2016) ont signalé 

que la sélection a permis de développer des hybrides de maïs à meilleur rendement pour les 

environnements à faible teneur en azote, qui présentent également une sénescence foliaire 

retardée.     

C’est dans cette opitique que s’inscrit cette étude dont l'objectif est (i) d'estimer les effets 

variétaux et d'hétérosis des populations sahariennes algériennes et de leurs croisements pour les 

caractéristiques du stay-green sous conditions de stress hydrique et de déficit azoté et par la 

suite (ii) de connaître la relation avec le rendement sous conditions de stress, et (iii) d'identifier 

les populations et les croisements les plus prometteurs à utiliser dans la sélection pour la 

tolérance au stress hydrique et azoté. 

2. Matériel et méthodes  

2.1. Matériel génétique et dispositif expérimental 

Les détails sur le matériel utilisé et la mise en place du dispositif expérimental sont 

mentionnés dans la partie matériel et méthodes du chapitre II. 



Chapitre III  

62 

 

Le dispositif expérimental utilisé pour l’évaluation des caractéristiques du stay-green était 

le meme que celui mentionné dans le chapitre II. La figure 7 représente une photo prise par un 

drone illustrant bien la différence de coloration entre les différents traitements. 

 

  
 

 

 

Figure 7. Photo montrant la différence de la coloration entre les différents traitements 

(Aouissi et Djeddi, 2019). 

2.2. Paramètres évalués 

Le paramètre stay-green a été visuellement noté à travers la sénescence des feuilles et la 

coloration des plantes. Les plantes de chaque unité expérimentale ont été évaluées tous les 10 

jours, à partir de 70 jours après le semis (environ 7 jours après la pleine floraison), avec : 

• Pour la sénescence des feuilles (autrement appelée mort des feuilles), une échelle de 

1-9 où 9 correspond à 0-10% de la surface des feuilles mortes prise du bas vers le haut 

de la plante ; alors que 1 correspond à 90-100% de la surface des feuilles mortes (Figure 

8). 

• Pour la coloration des plantes, une échelle de coloration verte de 1 à 9 a été utilisée, 

où 9 correspond à 90-100% de la plante a une coloration verte normale des feuilles, et 

1 correspond à 0-10% des feuilles de la plante restent vertes. 

N+

  

S+ : Stress hydrique avec azote ;   S- : Stress hydrique sans azote ; 

N+ : Bonne irrigation avec azote ; N- : Bonne irrigation sans azote  

N+

  

N+

  

N-  

N-  

N-  

S-  

S-  

S-  S+  

S+  
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Figure 8. Echelle de mesure pour la sénescence des feuilles de 1 (90-100% de la surface des 

feuilles mortes) à 9 (0-10% de la surface des feuilles mortes). 

 

 Enfin, le rendement en grain a été mesuré en t/ha, le détail est donné dans le Chapitre II. Ce 

caractère a été utilisé pour expliquer toute corrélation avec les caractéristiques du stay-green. 

Cinq épis récoltés dans chaque parcelle à rang unique ont été décortiqués pour déterminer le 

pourcentage d'humidité et le poids du grain par hectare ajusté à 14 % d'humidité en enregistrant 

le poids du grain frais et sec.  

2.3. Analyses statistiques 

Les données sur la sénescence des plantes et la coloration des feuilles pour chaque génotype 

dans tous les traitements des régimes hydriques et des taux d'azote ont regréssé par rapport aux 

jours de mesure (régression linéaire) pour estimer la pente, qui a été utilisée dans toutes les 

analyses de variance, y compris le diallèle. L'analyse de régression effectuée à l'aide du logiciel 

SAS 9.4 permet d'utiliser la pente comme indicateur de la variation du stay-green.  

Dans les analyses combinées de la variance, les années et les répétitions ont été considérées 

comme des effets aléatoires tandis que les génotypes (populations parentales et croisements) et 

les traitements (azote et régime hydrique) ont été considérés comme des effets fixes. Les 

analyses combinées de la variance sur les années et les traitements, ainsi que les analyses 

individuelles pour chaque traitement sur les années ont été effectuées en utilisant la procédure 

PROC MIXED du logiciel SAS 9.4. Les valeurs moyennes des génotypes de maïs sous stress 

hydrique et sous déficit azoté ont été comparées en utilisant la méthode de la plus petite 

différence significative (LSD protégé Fisher) avec des tests LSD à P = 0,05.  

Echelle : 9 Echelle : 5 Echelle : 1 
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La méthode II de Gardner et Eberhart (1966) a été utilisée pour estimer les effets variétaux 

et les effets d'hétérosis (hétérosis moyen, hétérosis variétal et hétérosis spécifique) dans les 

croisements diallèles pour chaque combinaison de traitement eau × azote, à l'exception des 

témoins. Les résultats ont été calculés selon le modèle statistique présenté dans la partie matériel 

et méthodes du chapitre II. Le programme DIALLEL-SAS05 de Zhang et al., (2005) a été utilisé 

pour analyser toutes les données. 

Enfin, la régression linéaire du rendement en grains sur la sénescence des feuilles et la 

couleur des plantes a été calculée pour la moyenne de six populations algériennes de maïs et 

leurs croisements diallèles au niveau de chaque combinaison de stress hydrique et azoté, à 

savoir stress hydrique sans azote et stress hydrique avec azote, bonne irrigation sans azote, et 

bonne irrigation avec azote. 

3. Résultats  

3.1. Analyses de la variance et comparaisons des moyennes 

L'analyse combinée de la variance a révélé des différences non significatives entre les 

années, et la plupart des interactions entre l'année et les autres facteurs étudiés (Tableau 13). 

Les effets des génotypes sont plus importants que l'irrigation, l'azote, les années et la plupart 

des interactions impliquant le facteur années. Cependant, les effets de l'irrigation et de l'azote 

ne sont pas significatifs pour les caractères d stay-green. Des différences significatives entre les 

populations parentales de maïs et les croisements sous conditions de contrôle et de stress ont 

été révélées (Tableau 13).  

Une telle variabilité élevée montre aussi que le germoplasme était adapté à un large éventail 

de conditions environnementales (Naggar et al., 2020), et pourrait fournir des allèles précieux 

pour l'amélioration du maïs dans les environnements tempérés puisque le maïs algérien a une 

grande adaptabilité aux régions tempérées et un haut degré de diversité génétique (Djemel et 

al., 2012; Aci et al., 2013), et peut être identifié comme source potentielle de diversité génétique 

pour le développement de variétés tolérantes aux stress abiotiques (Twumasi et al., 2017 ; 

Nelimor et al., 2020). En outre, les variétés locales de maïs africain constituent une classe 

importante de génotypes qui se distinguent par une grande diversité dans la phénologie, la 

croissance des plantes, le rendement en grains et la photosynthèse foliaire, dont la majorité 

indique une diversité recherchée par agriculteurs et des caractéristiques d'adaptation à des 

environnements variés dans lesquels ils ont évolué (Stephen et al., 2016). 
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Les interactions années × irrigation et irrigation × génotypes sont significatives pour 

l’ensemble des caractères ; par contre, pour les interactions irrigation × apport d’azote et années 

et irrigation × génotypes ; des effets significatifs ont été obtenus pour la coloration des plantes 

uniquement.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Les différences entre les génotypes sont significatives pour tous les caractères dans la plupart 

des traitements. En outre, les interactions années × génotypes ne sont pas significatives 

(Tableau 14). Les interactions non significatives entre le génotype et l'années pour les caractères 

de stay-green dans tous les traitements sont une preuve de la stabilité des génotypes et indiquent 

que les modèles de réponse étaient cohérents dans tous les environnements (Oyekale et al., 

2020). L'exploitation de la vigueur hybride et la sélection de parents adéquats nécessitent de 

connaître l'ampleur des variances génétiques utiles présentes dans les génotypes en termes de 

Tableau 13. Carrés moyens de l'analyse combinée de la variance à 

travers les années pour la sénescence des feuilles et la coloration des 

plantes. 

Sources de variation   ddl Sénescence 

des feuilles 

α 

Coloration 

des plantes 

b 

Années  1 1,32 ns 50,48 ns 

Rep (Y) 4 2,54 ** 1,90 * 

Irrigation 1 6,89 ns 8,57 ns 

Y × Irrigation 1 7,15 ** 23,58 *** 

Azote 1 1,22 ns 16,80ns 

Y × Azote 1 0,11ns 0,00 ns 

Irrigation × Azote 1 0,41ns 5,66 ** 

Rep (Y × Irrigation × Azote) 12 0,35 *** 0,41*** 

Génotypes 24 1,07 *** 1,12 *** 

Y × Génotypes 23 0,09 ns 0,18 ns 

Azote × Génotypes 24 0,11ns 0,13 * 

Irrigation × Génotypes 24 0,45 ** 0,42 ** 

Irrigation × Azote × Génotypes 24 0,11ns 0,10 ns 

Y × Azote × Génotypes 23 0,10 ns 0,06 ns 

Y × Irrigation × Génotypes 23 0,13 ns 0,11 
* 

Y × Irrigation × Azote × Génotypes 23 0,10 ns 0,05 ns 

Erreur    

     Degrés de liberté   374 372 

     Carrés moyens  0,11 0,08 
ns, *, **, ***  Non significatif, Significatif aux niveaux de probabilité de 0,05, 0,01 et 

0,001, respectivement. α : Echelle de 1 à 9.  b : Echelle de 1 à 9.  Rep : Répétition.  Y : 

Années. 
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capacité de combinaison et d'association des composants. Les informations sur le type d'action 

des gènes régissant l'hérédité des caractères dans une population guident le sélectionneur sur 

les objectifs à concevoir pour élaborer des programmes de sélection optimisés pour cette 

population (Talabi et al., 2017). 

Tableau 14. Carrés moyens de l'analyse de la variance de la sénescence des feuilles et de 

la coloration des plantes. 
Bonne irrigation 

 Avec azote Sans azote 

Sources de variation ddl Sénescence 

des feuilles α 

Coloration 

des plantes b 

Sénescence 

des feuilles 

Coloration 

des plantes 

Années 1 3,58 ns 29,25 ** 3,72 ns 43,32 ** 

Rep (Y) 4 0,88 ** 0,52 *** 0,91 *** 1,64 *** 

Génotypes 24 0,66 * 0,60 *** 0,89 *** 0,90 *** 

Y × Génotypes 23 0,27 ns 0,07 ns 0,08 ns 0,17 ns 

Erreur      

Degrés de liberté  94 94 93 93 

    Carrés moyens  0,24 0,07 0,08 0,13 

 

Stress hydrique 

 Avec azote Sans azote 

Sources de variation ddl Sénescence 

des feuilles 

Coloration 

des plantes 

Sénescence 

des feuilles 

Coloration 

des plantes 

Année 1 0,17 ns 2,93 * 1,23 ns 0,29 ns   

Rep (Y) 4 1,08 *** 0,27 ** 0,70 *** 0,70 *** 

Génotypes 24 0,07 ns 0,16 * 0,12 ** 0,12 ns 

Y × Génotypes 23 0,05 ns 0,08 ns 0,03 ns 0,08 ns 

Erreur  

Degrés de liberté  94 93 93 92 

    Carrés moyens  0,06 0,07 0,06 0,07 
ns, *, **, ***  Non significatif, Significatif aux niveaux de probabilité de 0,05, 0,01 et 0,001, respectivement. 

α : Echelle de 1 à 9.  b : Echelle de 1 à 9. Rep: Répétition. Y : Années. 

Pour la sénescence des feuilles et la couleur des plantes, le coefficient de régression sur les 

jours de development est toujours négatif. De petites valeurs absolues de b signifient que les 

plantes restent vertes plus longtemps (Tableau 15). Sous conditions de bonne irrigation, pour 

les populations parentales ; IZM a la valeur de sénescence foliaire la plus retardée, soit -1,63 et 

-1,9 sous aucun apport d'azote et avec apport d'azote respectivement, bien que les autres 

populations ne soient pas significativement différentes. Sous conditions de stress hydrique sans 

engrais azoté, IGS présente la sénescence foliaire la plus retardée (-1,73) tandis qu’AOR 

présente la sénescence la plus rapide (-1,95), bien qu'elles ne soient pas significativement 

différentes. 
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Tableau 15. Moyennes c de la sénescence des feuilles et de la coloration des plantes étudiées sur deux années sous stress hydrique 

et azoté. 

 Sénescence des feuilles α Coloration des plantes b 

Stress hydrique Bonne irrigation Stress hydrique Bonne irrigation 

Sans N c  Avec N Sans N Avec N Sans N Avec N Sans N With N 

Populations algériennes 

AOR -1,95 g a -1,83  -2,13 fghij -2,28 c -1,38  -1,43 bcd -1,62 efg -1,90 cdefg 

BAH -1,85 defg -1,90  -2,08 efghi -2,07 bc -1,45  -1,57 bcd -1,53 defg -1,83 cdef 

IGS -1,73 bcdefg -1,87  -1,72 bcd -2,13 bc -1,17  -1,32 bc -1,00 bc -2,02 cdefg 

IZM -1,90 fg -1,77  -1,63 bc -1,90 bc -1,40  -1,45 bcd -1,08 bcd -1,73 c 

MST -1,87 efg -1,88  -2,45 j -2,48 c -1,33  -1,30 bc -2,00 g -2,40 h 

SHH -1,77 cdefg -1,72  -1,88 cdefg -2,08 bc -1,12 -1,43 bcd -1,33 cdef -1,85 cdef 

Croisements des populations 

AOR×BAH -1,65 bcde -1,70  -2,02 defghi -2,37 c -1,18  -1,55 bcd -1,56 defg -2,17 gh 
AOR×IGS -1,73 bcdefg -1,82  -1,65 bc -2,08 bc -1,23  -1,60 cd -0,80 b -1,95 cdefg 

AOR×IZM -1,53 ab -1,68  -1,68 bcd -2,12 bc -1,05  -1,52 bcd -1,08 bcd -1,78 cde 

AOR×MST -1,78 cdefg -1,78  -1,95 cdefgh -2,13 bc -1,38  -1,42 bcd -1,53 defg -2,00 cdefg 

IGS×BAH -1,72 bcdef -1,83  -1,87 cdefg -2,05 bc -1,30  -1,68 d -1,27 bcde -1,83 cdef 

IGS×MST -1,77 cdefg -1,78  -1,97 cdefgh -1,95 bc -1,45  -1,50 bcd -1,08 bcd -1,83 cdef 

IZM×BAH -1,77 cdefg -1,90  -1,90 cdefg -2,10 bc -1,53  -1,60 cd -1,33 cdef -1,93 cdefg 

IZM×IGS -1,83 defg -1,80  -1,80 bcdef -1,87 bc -1,27  -1,27 bc -0,93 bc -1,33 b 

IZM×MST -1,80 cdefg -1,77  -1,85 bcdefg -2,08 bc -1,35  -1,52 bcd -1,28 bcde -2,05 defg 

MST×BAH -1,95 g -1,85  -2,28 hij -2,18 c -1,47  -1,67 d -1,72 efg -1,95 cdefg 

SHH×AOR -1,88 fg -1,73  -2,12 fghij -2,32 c -1,40  -1,47 bcd -1,58 efg -2,18 gh 

SHH×BAH -1,63 bcd -1,65  -2,00 defghi -2,18 c -1,32  -1,23 ab -1,55 defg -1,97 cdefg 

SHH×IGS -1,65 bcde -1,72  -1,77 bcde -1,93 bc -1,35  -1,42 bcd -1,28 bced -1,75 cd 

SHH×IZM -1,63 bcd -1,72  -2,02 defghi -2,17 bc -1,38  -1,43 bcd -1,38 cdef -2,07 efg 

SHH×MST -1,58 bc -1,87  -2,32 ij -2,22 c -1,42  -1,68 d -1,88 g -2,13 fgh 

Témoins 

EPS20 -1,92 fg -2,00  -2,33 ij -1,55 b -1,25  -1,46 bcd -1,80 fg -2,03 cdefg 

EPS20×EPS21 -1,77 cdefg -1,85  -1,52 b -2,12 bc -1,38  -1,40 bcd -1,02 bc -1,88 cdefg 

EPS21 -1,75 bcdefg -1,78  -2,18 ghij -2,15 bc -1,28  -1,47 bcd -1,53 defg -1,85 cdef 

EP17 × EP42 -1,32 a -1,43  -0,45 a -0,70 a -0,88  -0,90 a -0,15 a -0,58 a 
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Suite du tableau : 

Moyennes -1,75 -1,79 -1,90 -2,05 -1,31 -1,45 -1,34 -1,90 

LSD(0.05) 0,23 0,27 0,35 0,63 0,35 0,34 0,50 0,31 

c : Pour chaque caractère, les moyennes suivies de la même lettre dans la ligne ne sont pas significativement différentes, selon 

le LSD de Fisher à P = 0,05. α : Echelle de 1 à 9.  b : Echelle de 1 à 9. 



Chapitre III  

69 

 

Le témoin Reid (EPS20) a en moyenne la valeur la plus rapide de la sénescence foliaire alors 

que le témoin Corné Européen EP17 × EP42 s’est caractérisé par la sénescence foliaire la plus 

lente dans tous les traitements. En condition de stress hydrique, la sénescence moyenne générale 

des feuilles varie de -1,79 sans apport d'azote à -1,75 avec apport d'azote respectivement, et de 

-1,90 sans apport d'azote à -2,05 avec apport d'azote sous conditions de bonne irrigation.  Sous 

stress hydrique sans apport d'engrais azoté, les populations AOR et MST×BAH ne sont pas 

significativement différentes du témoin EPS20 pour la sénescence des feuilles. Tandis que, sous 

stress hydrique avec engrais azoté, IZM ×BAH est le croisement qui a enregistré la plus faible 

valeur (-1,9), suivi par les croisements impliquant MST avec SHH (-1,87) et BAH (-1,85), et la 

plupart des croisements ne sont pas significativement différents. 

Le caractère coloration de la plante du croisement EP17 × EP42 s’est distingué par la 

meilleure valeur sous tout les traitements par rapports aux autres génotypes, alors que 

la mauvaise valeur est enregistrée chez EPS20 sous conditions de bonne irrigation avec les deux 

niveaux d'azote. La plupart des populations ne présentent pas de différences significatives. Sous 

conditions de stress hydrique et d'absence d'azote, EP17 × EP42 (-0,88), AOR × IZM (-1,05), 

SHH (-1,12) et IGS (-1,17) sont parmi les génotypes présentant des valeurs élevées de 

coloration des plantes pendant une plus grande période de temps ; tandis que, sous conditions 

de stress hydrique seulement, EP17 × EP42 (-0,9), SHH × BAH (-1,23) et IZM × IGS (-1,27) 

donnent les meilleures valeurs. Sous conditions de bonne irrigation sans apport d'azote, les 

génotypes présentant les valeurs les plus élevées de coloration des plantes pendant une plus 

grande période de temps sont EP17 × EP42 (-0,15), AOR × IGS (-0,8), IZM × IGS (-0,93) et le 

parent IGS. Enfin, sous conditions optimales, EP17 × EP42 (-0,58), IZM × IGS (-1,33) et SHH 

× IGS (-1,75) enregistrent les meilleures valeurs de coloration des plantes.   

3.2. Effets variétaux et d'hétérosis parmi les populations algériennes de maïs  

L'analyse des croisements diallèles a été faite séparément pour chaque traitement (Tableau 

16). Les analyses combinées sur les années ont révélé des différences significatives entre les 

années sous les deux régimes d’irrigation et les deux niveaux d'azote. Les génotypes sont 

significativement différents pour tous les traitements, à l'exception du stress hydrique, pour la 

sénescence des feuilles avec apport d'azote, et pour la coloration des plantes sans apport d'azote. 

Sous conditions de bonne irrigation, les effets variétaux sont significatifs pour les deux 

caractères, sauf pour la sénescence des feuilles avec apport d'azote. L'hétérosis n'est significatif 

que pour la sénescence des feuilles avec apport d'azote. L’interaction variété × années est 
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significative pour la sénescence foliaire dans les deux niveaux d'azote. L'interaction années × 

génotypes est significative pour la coloration des plantes dans le cas d'apport d'azote. 

 L'interaction hétérosis × années est significative pour la coloration des plantes dans les deux 

niveaux d'azote. L'interaction hétérosis variétal × années est aussi significative pour la 

coloration des plantes avec azote. L'interaction hétérosis spécifique × années est significative 

pour la coloration des plantes dans le traitement sans azote. 

Sous stress hydrique, l'hétérosis est significatif pour la sénescence des feuilles lorsque aucun 

apport d’azote n’a été appliqué. Dans ces même conditions, l'hétérosis spécifique est significatif 

pour la sénescence des feuilles. L'interaction hétérosis moyen × années est significative pour la 

sénescence des feuilles dans le cas d’apport d'azote. 
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Tableau 16. Carrés moyens de la sénescence des feuilles et de la coloration des plantes à partir de l'analyse II de Gardner et Eberhart (1966) du 

diallèle étudié. 
Bonne irrigation Stress hydrique 

 Avec azote  Sans azote Avec azote Sans azote 

Sources de variation ddl Sénescence 

des feuilles α 

Coloration 

des plantes b 

Sénescence 

des feuilles 

Coloration 

des plantes  

Sénescence 

des feuilles 

Coloration 

des plantes  

Sénescence 

des feuilles 

Coloration 

des plantes  

 

Années 1 4,35*** 24,71*** 2,70*** 37,32*** 0,15* 2,72*** 1,45*** 0,31* 

Rep (Y) 4 0,34*** 0,60*** 0,87*** 1,41*** 1,11*** 0,27** 0,52*** 0,72*** 

Génotypes 20 0,14*** 0,27*** 0,30*** 0,59*** 0,03ns 0,10* 0,08* 0,09ns 

Variété 5 0,31ns 0,47* 0,85* 1,79** 0,05ns 0,06ns 0,05ns 0,09ns 

Hétérosis 15 0,08* 0,21ns 0,11ns 0,17ns 0,03ns 0,12ns 0,09** 0,09ns 

Hétérosis moyen 1 0,04ns 0,02 ns 0,04ns 0,15ns 0,08ns 0,19ns 0,35ns 0,02ns 

Hétérosis variétal  5 0,20 ns 0,36 ns 0,15 ns 0,34ns 0,01ns 0,07ns 0,04ns 0,14ns 

Hétérosis spécifique  9 0,02 ns 0,14 ns 0,09 ns 0,09ns 0,03ns 0,14ns 0,10* 0,07ns 

Y × Génotypes 20 0,06 ns 0,13* 0,09 ns 0,23ns 0,05ns 0,09ns 0,03ns 0,08ns 

Varieté × Y 5 0,14** 0,10 ns 0,17* 0,06ns 0,04ns 0,04ns 0,05ns 0,06ns 

Hétérosis × Y 15 0,03 ns 0,13* 0,07 ns 0,30* 0,05ns 0,10ns 0,02ns 0,09ns 

Hétérosis moyen × Y 1 0,01 ns 0,16 ns 0,03 ns 0,00ns 0,15* 0,09ns 0,00ns 0,11ns 

Hétérosis variétal × Y 5 0,06 ns 0,20* 0,08 ns 0,28ns 0,03ns 0,10ns 0,02ns 0,11ns 

Hétérosis spécifique × Y 9 0,02 ns 0,10 ns 0,07 ns 0,34* 0,04ns 0,10ns 0,02ns 0,08ns 

Erreur 

  Degrés de liberté   80 80 79 79 80 80 80 80 

  Carrés moyens 0,04 0,06 0,07 0,14 0,15 0,06 0,05 0,06 
ns, *, **, ***  Non significatif, Significatif aux niveaux de probabilité de 0,05, 0,01 et 0,001 respectivement. α : Echelle de 1 à 9.  b : Echelle de 1 à 9. Rep : 

Répétition. Y : Années. 
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L'hétérosis moyen n'est significatif et positif que pour la sénescence des feuilles sous stress 

hydrique sans azote, ce qui indique l'existence d’un hétérosis dans cette série de croisements 

diallèles (Tableau 17). 

Pour la sénescence des feuilles, sous stress hydrique, un hétérosis spécifique significatif et 

négatif est trouvé chez le croisement SHH × AOR et positif chez AOR × IZM sans apport 

d’azote. Sous conditions de bonne irrigation, MST a un effet variétal significatif et négatif (-

0,47) et (-0,33) en cas d’absence d’un apport azoté et avec azote, respectivement. Cependant, 

IZM présente un effet variétal significatif et positif (0,35) et (0,26) sans engrais azoté et avec 

azote, respectivement. De plus, IGS a une valeur significative et positive (0,27) sans engrais 

azoté. Avec l'apport d'azote, nous avons observé un hétérosis variétal significatif et positif pour 

IGS (0,16) et MST (0,17), tandis que pour IZM, la valeur était négative (-0,07).  

Quant à la coloration des plantes, sous stress hydrique et sans apport d’azote, AOR présente 

un hétérosis variétal significatif et positif (0,15). IZM × BAH présente un hétérosis spécifique 

significatif et positif (0,20) sans apport d'azote. Sous le même régime hydrique, avec un apport 

d'azote, SHH × BAH enregistre une valeur significative et positive (0,25), tandis qu’elle est 

significative et négative chez SHH × MST (-0,18). Sous conditions de bonne irrigation, MST 

montre un effet variétal significatif et négatif, (-0,57) et (-0,44) dans les traitements sans engrais 

azoté et avec azote, respectivement.  

Une comparaison entre les caractères stay-green et le rendement calculé par Riache et al. 

(2021) a été faite en utilisant les estimations des paramètres génétiques, celle-ci a révélé la 

présence de modèles similaires d'effets significatifs entre la sénescence des feuilles et le 

rendement. Sous conditions de bonne irrigation, un effet variétal significatif et positif est 

enregistré chez IGS dans le traitement sans apport d’azote ; alors que l’effet est négatif pour 

MST dans le cas d’apport d’azote. De plus, sous conditions de stress hydrique, un hétérosis 

spécifique significatif négatif est trouvé pour SHH × AOR mais diffère pour le taux d'azote. 

Cependant, IZM enregistre un effet variétal significatif et positif sous conditions de bonne 

irrigation sans apport d'azote, alors que pour le rendement, l'effet variétal est négatif.  
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Tableau 17. Paramètres génétiques du diallèle étudié, à partir des analyses de Gardner et Eberhart 

(1966), pour la sénescence des feuilles et la coloration des plantes. 

  Sénescence des feuilles α Coloration des plantes b 
Stress hydrique Bonne irrigation Stress hydrique Bonne irrigation 

Sans N c Avec N Sans N Avec N Sans N Avec N Sans N Avec N 

Effet variétal  

AOR -0,11 -0,01 -0,15 -0,13 -0,08 0,00 -0,19 0,06 

BAH -0,01 -0,07 -0,10 0,09 -0,14 0,02 -0,11 0,12 

IGS 0,11 -0,04 0,27 * 0,03 0,14 -0,04 0,43 -0,06 

IZM -0,06 0,06 0,35 * 0,26 * -0,09 0,06 0,34 0,22 

MST -0,02 -0,06 -0,47 *** -0,33 ** -0,03 -0,13 -0,57 * -0,44 * 

SHH 0,08 0,11 0,10 0,08 0,19 0,08 0,09 0,11 

Hétérosis variétal 

AOR 0,07 0,04 0,15 -0,05 0,15 * -0,02 0,14 -0,14 

BAH -0,02 0,02 -0,04 -0,12 0,04 -0,15 -0,11 -0,11 

IGS -0,07 0,00 0,04 0,16 * -0,05 0,10 0,13 0,27 

IZM 0,05 -0,03 -0,06 -0,07 0,07 -0,03 0,01 0,01 

MST -0,05 -0,02 0,07 0,17 * -0,08 0,12 0,10 0,14 

SHH 0,03 -0,01 -0,17 -0,10 -0,14 -0,02 -0,28 -0,17 

Hétérosis spécifique 

AOR×BAH 0,08 0,05 -0,07 -0,07 0,07 0,02 -0,09 -0,08 

AOR×IGS 0,00 -0,06 0,05 -0,03 -0,03 -0,10 0,15 -0,15 

AOR×IZM 0,16 *  0,05 0,07 0,05 0,15 -0,05 0,03 0,14 

AOR×MST -0,01 0,00 0,08 0,09 -0,06 0,16 -0,05 0,12 

IGS×BAH 0,05 -0,02 -0,01 -0,03 0,04 -0,14 -0,10 -0,09 

IGS×MST 0,04 0,06 -0,03 -0,01 -0,04 0,06 0,11 -0,06 

IZM×BAH 0,04 0,11 -0,01 -0,03 0,20 * 0,09 0,00 0,07 

IZM×IGS -0,11 -0,01 -0,14 0,01 0,02 0,18 -0,12 0,24 

IZM×MST -0,03 0,05 0,14 -0,03 0,05 0,01 0,07 -0,16 

MST×BAH -0,14 -0,01 -0,09 0,00 -0,01 -0,04 -0,01 0,11 

SHH×AOR -0,23 ** -0,04 -0,13 -0,03 -0,13 -0,03 -0,05 -0,03 

SHH×BAH 0,05 0,09 0,15 0,07 0,09 0,25 * 0,20 0,13 

SHH×IGS 0,03 0,03 0,13 0,07 0,01 0,00 -0,05 0,06 

SHH×IZM 0,01 0,01 -0,07 -0,05 -0,03 -0,05 0,01 -0,14 

SHH×MST 0,14 -0,09 -0,09 -0,05 0,06 -0,18 *  -0,12 -0,01 

Hétérosis 

moyen 

0,12 * 0,05 0,04 0,04 -0,03 -0,09 0,08 0,03 

*, **, *** significatif aux niveaux de probabilité de 0,05, 0,01, et 0,001 respectivement. α : Echelle de 1 à 9.  b : Echelle 

de 1 à 9. c : Azote 

3.3. Régression de la sénescence des feuilles et de la couleur de la plante sur le 

rendement 

Sous stress hydrique et sans apport azoté, la sénescence a un effet positif significatif sur le 

rendement (R2 = 0,2607**), et non significatif pour la couleur de la plante (Figure 9). 

Inversement, sous stress hydrique et fertilisation azotée, la couleur des plantes a un effet 

significatif négatif sur le rendement (R2 = 0,2946**) et la sénescence n'a pas d'effet significatif. 

Sous conditions de bonne irrigation et sans azote, la sénescence (R2 = 0,2381*) et la couleur 

(R2 = 0,2878**) ont des effets significatifs positifs sur le rendement, l'effet de la couleur étant 
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plus important. Enfin, sous conditions de bonne irrigation et avec une fertilisation azotée, seule 

la couleur a des effets positifs significatifs sur le rendement (R2 = 0,2668**).  

  

    

  

  

Figure 9. Régression linéaire du rendement (Rdt : Rendement) sur la sénescence des feuilles et la couleur de la 

plante. 
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4. Discussion 

La compréhension de l'architecture génétique contrôlant les caractères de stay-green et le 

rendement aidera à sélectionner les futurs génotypes de maïs tolérants à la sécheresse et au 

déficit azoté. Pour la sénescence des feuilles, sous conditions de bonne irrigation avec un apport 

d'azote, l'action génétique non additive est importante dans l'hérédité de ce caractère (Tableau 

16). Cependant, sans apport d'azote, les carrés moyens des effets variétaux sont significatifs, 

indiquant l'importance de l'action génétique additive pour ce caractère. Sous conditions de 

stress hydrique sans azote, des effets génétiques non additifs contrôlent ce caractère. Pour la 

coloration des plantes, les effets variétaux sont significatifs sous conditions de bonne irrigation, 

ce qui suggère que des effets génétiques additifs contrôlent ce caractère (Tableau 16). A ce titre, 

Badu-Apraku et al. (2016) ont trouvé une plus grande contribution de la somme des carrés de 

l'aptitude générale à la combinaison (AGC) que de l'aptitude spécifique à la combinaison (ASC) 

dans le caractère de stay-green sous conditions de faible teneur en azote et à travers des 

environnements caractérisés par un stress hydrique et une faible teneur en azote. Bien que 

l'analyse de 55 lignées consanguines de maïs ait révélé des effets additifs et non additifs sur la 

gouvernance du stay-green, une prédominance des effets additifs a été trouvée (Costa et al., 

2008). Annor et al. (2019) ont rapporté que les effets génétiques non additifs régulaient 

l'hérédité du caractère et que l’ASC était le principal constituant, à l'origine des variations 

observées au sein des hybrides, à la fois sous conditions de faible teneur en azote et de stress 

hydrique.  

 L'hétérosis moyen est significatif et positif pour la sénescence foliaire sous des conditions 

de stress hydrique sans azote, ce qui indique que les croisements ont, en moyenne, une durée 

de vie plus longue que les populations parentales pour tous les caractères (Tableau 17). Pour la 

sénescence des feuilles, sous conditions de bonne irrigation, des effets variétaux significatifs et 

positifs sont trouvés pour IZM (sous les deux niveaux d'azote) et pour IGS (sans azote). 

L'hétérosis variétal est significatif et positif sous conditions de bonne irrigation avec apport 

d'azote pour IGS et MST. Pour la coloration, AOR présente un hétérosis variétal significatif et 

positif sous conditions de stress hydrique sans apport d'azote (Tableau 17). Ces resultats 

indiquent que ces populations seraient utiles dans les programmes de sélection pour la 

sénescence retardée des feuilles en transmettant leurs caractéristiques à la descendance. Par 

conséquent, des progrès appréciables pourraient être réalisés grâce à la sélection récurrente.    
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Pour la sénescence des feuilles, sous conditions de stress hydrique sans apport d'azote, le 

croisement AOR × IZM semble le plus prometteur, avec un hétérosis spécifique significatif et 

positif. Quant à la coloration des plantes, sous conditions de stress hydrique, sur la base de 

l'hétérosis spécifique, les croisements les plus prometteurs sont IZM × BAH (sans apport 

d'azote) et SHH × BAH (avec engrais azoté). Cela indique que les parents de ces hybrides sont 

de bons combinateurs spécifiques pour le développement d'hybrides à haut rendement, ce qui 

signifie qu'ils pourraient être prometteurs pour le développement d'hybrides tolérants à la 

sécheresse et/ou à de faible teneur en azote par sélection récurrente réciproque afin d'améliorer 

les caractéristiques du stay-green. De plus, aucun des croisements ne présente d'hétérosis 

spécifique significatif sous conditions de bonne irrigation pour les caractéristiques du stay-

green et sous conditions de stress hydrique avec apport d'azote pour la sénescence des feuilles 

(Tableau 17).      

 A cet effet, le phénotype visuel « stay-green » est défini comme un retard dans le début de 

la sénescence des feuilles et il est visuellement caractérisé par le maintien de la surface verte 

des feuilles pendant la période de remplissage du grain (Thomas et Howarth, 2000). La sélection 

pour ce caractère est généralement considérée comme importante aussi bien pour augmenter la 

durée de remplissage du grain, et pour maintenir l'efficacité d'utilisation de l'eau et la santé des 

racines ; bien que la relation entre les scores de stay-green et le rendement en grain sous stress 

hydrique soient souvent faibles (Chapman et Edmeades, 1999). L'assimilation des hydrates de 

carbone et leur remobilisation vers les organes en développement ou les sections de stockage 

sont la responsabilité des feuilles vertes ayant une activité photosynthétique. Afin d'obtenir un 

rendement plus élevé, il est essentiel que les plantes conservent une surface de feuilles vertes 

adéquate au stade final du processus de développement de la plante (Borrell et al., 2000a ; 

Borrell et al., 2000b).  

Sous conditions de stress hydrique sans apport d’engrais azotés, SHH × AOR présente un 

hétérosis spécifique significatif et négatif pour la sénescence foliaire alors que c'est le 

croisement qui a donné le rendement le plus élevé (1,31 t/ha, bien que les autres croisements 

ne soient pas significativement différents) (Riache et al., 2021). Ce résultat peut être expliqué 

par la mobilisation de l'azote des feuilles vers les grains pendant la période de remplissage des 

grains. En outre, Pommel et al. (2006) ont signalé que la sénescence n'est pas simplement un 

processus dégénératif car l'azote libéré par les feuilles sénescentes est recyclé dans la plante 

vers les organes de stockage ou les graines en développement. Il est possible que la demande 

accrue en azote par l'épi plus large, due à la sélection, soit satisfaite par la mobilisation de N à 
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partir des feuilles, associée à la mobilisation vers le grain et résultant de la sénescence 

(Muchow, 1994). L'absorption de N par le sol pendant le remplissage du grain et la mobilisation 

de N à partir des tissus végétatifs contribuent ensemble à l'apport de N aux grains sous faible 

apport d’azote (Muchow, 1994).    

La comparaison des estimations des paramètres génétiques a révélé des tendances similaires 

entre le rendement en grains et la sénescence des plantes (Tableau 17). Sous conditions de 

bonne irrigation et de fertilisation azotée, un effet variétal significatif et négatif est enregistré 

pour MST à la fois pour la sénescence des plantes et le rendement. Comme l'ont signalé (Yang 

et al. (2017), le processus de sénescence implique une dégradation rapide de la chlorophylle et 

une diminution de la capacité photosynthétique. Par conséquent, Gregersen et al. (2013) ont 

montré que la sénescence précoce se traduit par une réduction de la surface foliaire verte et de 

la photosynthèse et par une baisse significative du rendement en grains.      

Sous conditions de bonne irrigation mais sans apport d’azote, IGS enregistre un effet variétal 

significatif et positif pour la sénescence des feuilles et le rendement, ce qui indique que ce 

génotype est tolérant au stress azoté avec une sénescence foliaire tardive, et une une longue 

durée de photosynthèse active, ce qui permet d'avoir un bon rendement comme le montrent les 

résultats de cette expérimentation. En accord avec nos résultats, Riache et al. (2021) ont 

rapporté que, sur la base de la vigueur précoce et du rendement, IGS s’est montrée tolérant au 

stress azoté car sa performance relative était améliorée en conditions d’absence de fertilisation 

azotée, par rapport à la fertilisation azotée standard. En outre, ce résultat indique que la fonction 

stay-green prolonge la période de photosynthèse pour améliorer le taux de remplissage du grain, 

ce qui permet d'augmenter le rendement de la culture plutôt que d'augmenter la taille du grain 

(Hörtensteiner 2009; Yang et al. 2017). Par conséquent, il est essentiel que la plante conserve 

une surface foliaire verte suffisante jusqu'au stade final de son processus de développement 

pour obtenir un rendement plus élevé (Yang et al., 2017;  Zhang et al., 2019). La sénescence 

retardée des feuilles dans le phénotype stay-green peut améliorer le rendement des cultures en 

remobilisant les nutriments de la source vers le grain sous divers stress et conditions limitées 

en nutriments (Munaiz et al., 2020). Chibane et al. (2021) ont rapporté que les génotypes stay-

green avaient une teneur en chlorophylle et des valeurs photosynthétiques supérieures aux 

valeurs correspondantes chez les non-stay-green, pendant toute la période de remplissage du 

grain.  
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Cependant, IZM enregistre un effet variétal significatif et positif pour la sénescence des 

feuilles sous conditions de bonne irrigation et sans apport d'azote, alors que l’effet variétal du 

rendement est négatif. La présence du stay-green non fonctionnel peut expliquer cette 

opposition (Chibane et al., 2021). 

Comme l'a rapporté Hörtensteiner (2009), le taux de photosynthèse de certains génotypes 

stay-green diminue à un rythme normal, bien que la teneur en chlorophylle diminue beaucoup 

plus lentement ou plus tard que les hybrides traditionnels, et la production de grains diminue. 

Ce type de génotypes stay-green est connu sous le nom de " génotype stay-green non 

fonctionnel ", ou cosmétique, où la lésion primaire se limite au catabolisme des pigments, tandis 

que les génotypes présentant une perte retardée des pigments et une diminution du taux de 

photosynthèse sont appelés " génotypes stay-green fonctionnels ", car l'ensemble du syndrome 

de sénescence, dont le catabolisme de la chlorophylle fait partie, est retardé et/ou ralenti  

(Thomas et Howarth, 2000 ; Hörtensteiner, 2009).  

L'apparition et le rythme de la sénescence peuvent être accélérés par des stress tels que la 

sécheresse ou la déficience en azote (Wolfe et al., 1988). Une exposition à un stress hydrique 

au stade de la floraison et du remplissage des grains a eu des effets négatifs graves sur les 

caractéristiques phénologiques et de rendement des lignées de maïs (Sah et al., 2020). Le stress 

hydrique entraîne un déclin dramatique du taux de photosynthèse en réduisant la teneur en 

chlorophylle dans la feuille de l'épi, qui contribue grandement à la source du développement de 

l'épi et du grain en tant qu'usine de photosynthèse dans les plantes de maïs, et a conduit à une 

perte de rendement final par rapport aux conditions normales (Song et al., 2019). Aussi le stress 

hydrique provoque la fermeture les stomates, réduisant ainsi la conductance et la transpiration. 

Comme l'a noté auparavant Edmeades (2008), sous irrigation, les gains du poids par grain et le 

stay-green sont importants mais pas sous stress terminal, ce qui implique que les grains ne 

parviennet pas à se remplir complètement sous stress hydrique en raison d'un manque 

d'assimilâts. Cependant, chez les génotypes étudiés, une accélération de la sénescence n'a pas 

été détectée lorsqu'elles ont été évaluées sous conditions de stress, indiquant qu'il s'agit d'un 

matériel idéal comme source d'allèles favorables pour le caractère stay-green. 

En ce qui concerne les effets du stay-green sur le rendement sous stress hydrique et de faible 

stress azoté, nos résultats indiquent qu'il y a des effets significatifs, bien que faibles ; en effet, 

le ralentissement de la sénescence améliore le rendement sous conditions de sécheresse et de 

stress azoté. Inversement, l'amélioration de la capacité à maintenir la couleur a des effets 
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négatifs sur le rendement sous stress hydrique avec fertilisation azotée, et les effets sur le 

rendement sont positifs sous des conditions bien irriguées avec fertilisation azotée. Enfin, la 

capacité à maintenir la sénescence et la couleur a augmenté le rendement sous conditions de 

bonne irrigation et sans fertilisation azotée. Ces résultats concordent avec des publications 

antérieures montrant que le stay-green apporte une tolérance à la sécheresse (Kamal et al., 2019; 

Zhang et al., 2019). De manière intéressante, nos résultats suggèrent que le stay-green pourrait 

être particulièrement bénéfique pour améliorer la tolérance à un faible niveau d'azote seul ou 

en combinaison avec un stress hydrique. 
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Chapitre IV : Evaluation de l’efficience d’utilisation de l’azote chez 

quelques populations algériennes de maïs saharien pour la tolérance au 

stress hydrique et azoté 

1. Introduction  

 La mise en œuvre de nouvelles approches en matière de découverte de gènes et de sélection 

de plantes qui augmenteraient considérablement la production par unité de surface de terre et 

l’efficience de l’utilisation des ressources, dans le but d’accroître les rendements dans des 

environnements stressants est plus que nécessaire (Parry et Hawkesford 2010 ; Tanger et al., 

2017). 

 La sécheresse affecte la fertilisation, en particulier l’absorption de l’azote (N) par la plante, 

qui est un macro nutriment primordial pour la croissance, le développement et la production 

des plantes. La production du maïs consomme plus d’un cinquième de tout l’azote produit 

(Santos et al., 2019), ce qui se traduit par une augmentation marquée du rendement (Heinz et 

al., 2019). L’épandage excessif d’engrais azotés est non seulement coûteux, mais également 

dommageable pour l’environnement, provoquant l’acidification des sols et la pollution de l’air 

et de l’eau (Rothstein 2007 ; Guo et al., 2010 ; Liu et al., 2013 ; Kaur et al., 2015). Étant donné 

que les plantes ne peuvent absorber que 30 à 40% de l’azote appliqué, plus de 60% de l’azote 

ajouté au sol est perdu par une combinaison de lessivage, de ruissellement en surface, de 

dénitrification, de volatilisation et de consommation microbienne (Garnett et al., 2009 ; Kant 

et al., 2011 ; Santos et al., 2019). En outre, la production et l’application d’engrais azotés 

consomment d’énormes quantités d’énergie (Xu et al., 2012). 

Dans ce contexte, après la sécheresse, un défi majeur pour les petits agriculteurs en Afrique 

subsaharienne est la faible fertilité des sols et l’incapacité d’appliquer des engrais azotés à 

l’extérieur en raison du coût élevé (Das et al., 2019 ; Tadesse Ertiro et al., 2020 ; Ertiro et al. 

2020). Ribeiro et al., (2018) ont également rapporté que cela se produit en raison du faible 

pouvoir d'achat des agriculteurs pour les engrais azotés dans les pays en développement, ce qui 

se traduit par la conduite de la plupart des cultures de maïs sous conditions de déficience en 

azote. Ainsi, une stratégie visant à maximiser le rendement économique tout en minimisant 

l’impact environnemental s’impose ; elle consiste à améliorer l’efficience d’utilisation de 

l’azote (NUE) (Liu et al., 2008 ; Masclaux-Daubresse et al., 2008 ; Jansen et Lübberstedt 2012 

; Santos et al., 2019). On estime qu’une augmentation de 1% de l’utilisation de l’azote pourrait 

permettre d’économiser 1,1 milliard de dollars par année (Kant et al., 2011). Pour relever ce 
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défi, nous avons besoin de cultures capables d’absorber, d’utiliser et de remobiliser 

efficacement l’azote dont elles disposent (Zeigler et Mohanty, 2010). 

 L’alternative pour augmenter le rendement sans augmenter le coût de production et 

minimiser la dépendance vis-à-vis des intrants agricoles est le développement de génotypes de 

maïs présentant une NUE élevée sous conditions de faible niveau d’azote, permettant le 

développement d’une agriculture durable (Ertiro et al., 2020 ; Heinz et al., 2019 ; Kant et al., 

2011 ; Wu et al., 2011 ; Xu et al., 2012).  

La sélection pour une NUE élevée et une tolérance au stress dû à une faible teneur en azote 

nécessite la disponibilité d’une variabilité génétique adéquate pour les caractères cibles (Wu et 

al., 2011), que l’on peut trouver dans le germoplasme de maïs qui n’a pas été évalué pour la 

NUE (Kant et al., 2011). Les variétés adaptées aux conditions de croissance locales pourraient 

jouer un rôle important dans ce processus (Popović et al., 2020) et même la plus petite 

participation de matériel génétique local peut avoir un grand impact sur le résultat final (Mikić 

et al., 2017). 

De plus, l’analyse diallèle est un outil largement utilisé dans les programmes de sélection 

pour obtenir des informations génétiques. Ce système de croisement contrôlé permet d’estimer 

l’aptitude à la combinaison générale et spécifique (Cruz et al., 2012). Dans ce travail, la 

méthodologie diallèle est utilisée pour quantifier l’aptitude combinatoire et faciliter 

l’identification de génotypes supérieurs pour les indicateurs de la NUE et la dose d’azote. 

Les objectifs de la présente étude sont les suivants : (i) estimer l’effet variétal et l’hétérosis 

des populations algériennes de maïs saharien et leurs croisements pour les caractéristiques 

d’efficience d’utilisation de l’azote sous conditions de stress azoté et hydrique et (ii) 

sélectionner les populations et les croisements les plus prometteurs pour une sélection orientée 

vers la tolérance aux stress hydrique et azoté. 

2. Matériel et méthodes 

2.1. Matériel génétique et dispositif expérimental 

Les données sur le matériel utilisé et la mise en place du dispositif expérimental sont bien 

détaillées dans la partie matériel et méthodes du chapitre II. 

2.2. Prise de données 

 À maturité, cinq plants de chaque parcelle à rangée unique ont été échantillonnés. Après 

battage manuel des épis, les grains de de chaque génotype sont mélangés pour préparer les 
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échantillons par traitement. Ces grains frais ont été séchés au four à 60 ºC pendant 4 jours 

jusqu’à obtention d’une masse constante, et les poids secs ont été enregistrés et utilisés pour le 

calcul du rendement en matière sèche. Le rendement des grains de maïs a été ajusté à une teneur 

en humidité de 14%, telle que mesurée dans le chapitre 2. Les grains ont été broyés et tamisés 

à travers un grillage de 1 mm. La teneur totale en N des échantillons a été déterminée suivant 

la méthode du micro-Kjeldahl (Annexe 7), conformément aux procédures prescrites par Kirk 

(1950). 

 Les équations pour le calcul des paramètres liés à l’utilisation de l’azote (indicateur de la 

NUE) sont les suivantes : 

𝐴𝐸 =
Yf – Y0

𝐹
   (1) 

 où AE est l’efficience agronomique du nutriment appliqué (augmentation de rendement en 

kg par kg de nutriment appliqué) et signifie la contribution de l’engrais N au rendement, par 

rapport à une conduite sans fertilisation. F est la quantité d’éléments nutritifs (engrais) 

appliquée (kg/ha). Yf est le rendement des cultures avec les éléments nutritifs appliqués (kg/ha). 

Y0 est le rendement des cultures (kg/ha) dans un traitement sans azote (Dobermann, 2007). 

𝑃𝐹𝑃 =
Yf 

F
   (2) 

où le PFP est la productivité partielle des facteurs (kg de produit récolté par kg de nutriment 

appliqué) et signifie l’expression du rendement par unité d’engrais N appliqué. F est la quantité 

d’éléments nutritifs (engrais) appliquée (kg/ha). Yf est le rendement des cultures avec les 

éléments nutritifs appliqués (kg/ha) (Dobermann, 2007). 

𝑁𝑈𝑡𝐸 =
Y

GNUpt
   (3) 

 L’efficience de valorisation de l’azote des grains a été calculée à l’aide de la formule 

proposée par Fiez et al. (1995) et adaptée aux grains seulement, où NUtE représente l’efficience 

de valorisation de l’azote des grains en kg/kg, Y représente le rendement des cultures dans la 

parcelle à rangée unique, et GNUpt est l’absorption totale de l’azote des grains, calculé comme 

suit : 

GNUpt = Y ×
𝐺𝑁

100
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où Y représente le rendement de la culture dans la parcelle à rangée unique en kg/ha, et GN 

est la concentration d’azote dans les grains de maïs. 

              𝑃𝐶 = GN × 6.25 (4) 

où PC représente la teneur en protéines dans le grain en %, et GN est la concentration totale 

en N dans le grain de maïs; 6,25 est le facteur de conversion pour le maïs pour estimer la teneur 

en protéines (Mosse, 1990). 

2.3. Analyses statistiques 

Les données sur les années et les traitements ainsi que l’analyse individuelle de chaque 

traitement sur les années ont été soumises à des analyses combinées de variance à l’aide du 

logiciel SPSS V25 afin d’évaluer les performances des génotypes de maïs sous stress azoté et 

hydrique. 

Des analyses combinées de la variance pour chaque caractère ont été effectuées suivant un 

dispositif expérimental de type split-split plot, en tenant compte des effets des génotypes 

(populations parentales et croisements) et des traitements (régime hydrique et azote) considérés 

comme facteurs fixes et des effets des années et des répétitions considérés comme facteurs 

aléatoires. 

La comparaison entre les valeurs moyennes des génotypes de maïs sous stress azoté et 

hydrique a été effectuée en utilisant la plus petite différence significative (LSD) à un niveau de 

probabilité de 5%. 

 Une analyse génétique a été aussi effectuée pour estimer les effets variétaux et les effets 

d’hétérosis (hétérosis moyen, hétérosis variétal et hétérosis spécifique) et leur interaction avec 

l’année, à l’aide de la méthode II de Gardner et Eberhart (1966), adaptée pour un diallèle partiel, 

dans les croisements diallèles pour chaque combinaison de traitement « azote × irrigation », à 

l’exclusion des témoins. Le programme DIALLEL-SAS05 de Zhang et al. (2005) a été utilisé.  

 

3. Résultats 

3.1. Analyses de la variance et comparaisons des moyennes 

L’analyse combinée de la variance des AE et des PFP n’a révélé aucune différence 

significative entre les années, ni pour la plupart des interactions entre l’année et les autres 

facteurs étudiés (Tableau 18). Les différences entre les génotypes et l’interaction génotypes × 
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irrigation ne sont significatives que pour la PFP. Toutefois, les effets de l’irrigation sont 

significatifs pour les deux caractères. 

 

Tableau 18. Analyse combinée de la variance à travers les deux années des 

caractères AE et PFP sous stress hydrique et azoté. 

Sources de variation   ddl AE (kg de 

grains / kg de 

N) 
α
 

PFP (kg de 

grains / kg de 

N) β 

Années  1 0 155,63 ns 

Rep (Y) 4 207,20 ns 281,85 ns 

Irrigation  1 3504,95 * 40995,91* 

Irrigation × Y  1 27,35 ns 251,07 ns 

Rep (Irrigation × Y) 4 360,71 *** 94,99 * 

Génotypes  24 67,97 ns 306,074 *** 

Génotypes × Y  24 50,53 ns 29,415 ns 

Génotypes × Irrigation 24 102,58 ns 165,52 *** 

Génotypes × Irrigation × Y 23 85,84 ns 30,10 ns 

Erreur 

   Degrés de liberté  179 187 

   Carrés moyens  56,52 33,34 
α : Efficience agronomique; β : Productivité factorielle partielle. *, **, *** Significatif aux 

niveaux de probabilité de 0,05, 0,01 et 0,001, respectivement ; ns : non significatif. Rep : 

Répétition. Y : Années. 

 

Pour les paramètres AE et PFP, les différences entre les génotypes sont significatives dans 

les deux régimes hydriques, sauf pour AE sous conditions bien irriguées (Tableau 19). Par 

conséquent, les différences entre les génotypes pour utiliser efficacement l’azote et produire 

des protéines, sont significatives sous conditions de stress hydrique.  
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L’analyse combinée de la variance de la teneur en protéines des grains (PC) et de l’efficience 

de valorisation de l’azote des grains (NUtE) ont révélé des différences significatives seulement 

entre les génotypes pour NUtE des grains (Tableau 20). Sous conditions de bonne irrigation, 

des différences significatives entre les génotypes sont enregistrées seulement dans le cas 

d’absence d’apport d’azote. L’interaction génotypes × années n’est pas significative. Sous 

conditions de stress hydrique, les différences entre les génotypes n’ont montré aucune 

différence significative alors que l’interaction génotypes × années n’a révélé aucune différence 

significative pour les deux caractères dans les deux niveaux d’azote (Tableau 21). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tableau 19. Analyse de la variance des caractères AE et PFP étudiés sur deux 

années sous stress hydrique et azoté. 

                                         Bonne irrigation Stress hydrique 

Sources of variation ddl AE (kg de 

grains / kg 

de N) α 

PFP (kg 

de grains / 

kg de N) β 

AE (kg de 

grains / kg 

de N) α 

PFP (kg 

de grains / 

kg de N) β 

 

Années 1 65,29 ns 411,76 ns 0,27 ns 5,54 ns 

Rep (Y) 4 287,098 ** 68,77 ns 285,26 *** 303,79 *** 

Génotypes 24 136,68 ns 448,25 *** 52,96 * 57,67 ** 

Y × Génotypes 24 122,06 ns 43,57 ns 23,07 ns 17,52 ns 

Erreur 

    Degrés de liberté  94 96 85 91 

     Carrés moyens  79,622 47,40 30,98 18,51 
α : Efficience agronomique; β : Productivité factorielle partielle. *, **, *** Significatif aux niveaux 

de probabilité de 0,05, 0,01 et 0,001, respectivement ; ns : non significatif.  Rep : Répétition.  Y: 

Années. 
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Tableau 20. Analyse combinée de la variance à travers les deux années des caractères 

PC et NUtE des grains sous stress hydrique et azoté. 

Sources de variation   ddl PC (%)  β NUtE (kg/kg)  α 

Années 1 53,21ns 2429,37ns 

Rep (Y) 1 5,24 ns 219,92ns 

Irrigation 1 84,06 ns 3652,69 ns 

Irrigation × Y 1 15,55 ns 885,54 ns 

Azote 1 18,41ns 612,60 ns 

Azote × Y 1 18,31ns 569,83 ns 

Irrigation × Azote 1 12,24 ns 713,32 ns 

Rep (Irrigation × Azote × Y) 6 12,99 *** 636,41 *** 

Génotypes 24 2,33 ns 85,14 * 

Génotypes × Y 24 1,37 ns 39,78 ns 

Génotypes × Azote 24 2,25 ns 111,59 ns 

Génotypes × Irrigation 24 2,09 ns 87,28 ns 

Génotypes × Irrigation × Azote 24 1,14 ns 46,81 ns 

Génotypes × Azote × Y 24 1,54 ns 62,20 ns 

Génotypes × Irrigation × Y 24 1,46 ns 67,14 ns 

Génotypes × Irrigation × Azote × Y 22 1,27 ns 50,80 ns 

Erreur 

   Degrés de liberté  180 179 

   Carrées moyens  1,36 54,19 
β: Teneur en protéines des grains ; α : Efficience de valorisation de l’azote des grains. *, **, *** Significatif 

aux niveaux de probabilité de 0,05, 0,01 et 0,001, respectivement ; ns : non significatif. Rep : Répétition. 

Y : Années. 
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Tableau 21. Carrés moyens de l’analyse de la variance des caractères PC et 

NUtE des grains analysés sur deux années sous stress hydrique et azoté. 

                                               Bonne irrigation 

                                         Avec azote Sans azote  

Sources de variation ddl PC (%)  

β 

NUtE 

(kg/kg)  α 

PC (%)   NUtE 

(kg/kg)   

 

Années 1 34,305ns 1430,84ns 34,02ns 1998,19ns 

Rep (Y) 4 5,62ns 166,09ns 6,21** 444,90*** 

Génotypes 24 2,43ns 83,29ns 1,78* 109,31* 

Y × Génotypes 23 1,487ns 53,61ns 0,74ns 45,27ns 

Erreur 

   Degrés de liberté  48 48 47 47 

   Carrés moyens  2,06 74,33 0,78 45,64 

                                          Stress hydrique 

                                          Avec azote Sans azote  

Sources de variation ddl PC (%)   NUtE 

(kg/kg)   

PC (%)   NUtE 

(kg/kg)   

 

Années  1 34,59ns 1303,46ns 5,43ns 243,84ns 

Rep (Y) 4 23,50*** 1175,21*** 8,30** 317,18** 

Génotypes 24 2,61ns 101,63ns 1,082ns 38,48ns 

Y × Génotypes 23 1,80ns 59,13ns 1,57ns 58,61ns 

Erreur 

   Degrés de liberté  43 42 42 42 

   Carrés moyens  1,36 54,39 1,19 40,55 
β : Teneur en protéines des grains ; α : Efficience de de valorisation de l’azote des grains. *, **, 

*** Significatif aux niveaux de probabilité de 0,05, 0,01 et 0,001, respectivement ; ns : non 

significatif.  Rep : Répétition.  Y : Années. 



Chapitre IV 

88 

 

Sous conditions de stress hydrique sans apport d’azote, la teneur en protéines des grains 

varie de 9,13 % à 11,21 % (Tableau 22). AOR × IZM est le croisement ayant la teneur en 

protéines des grains la plus élevée (11,21 %), suivi par IZM × BAH (11,15 %) et les croisements 

impliquant IGS avec BAH (11,12 %), SHH (11,09 %) et IZM (10,81 %) ainsi que AOR × MST 

(10,76), donc, ils ne sont pas significativement différents. Sous conditions de stress hydrique 

avec fertilisation azotée, la population MST donne la plus forte teneur en protéines des grains 

(12,38 %) et n’est pas significativement différente du croisement MST × BAH, tandis que BAH 

donne la plus faible valeur (9,08 %). Sous conditions bien irriguées, avec les deux niveaux 

d’azote, AOR et EPS20 × EPS21 ont la plus forte teneur en protéines des grains parmi les 

populations et les témoins, respectivement. D’autre part, le témoin Européen Corné EP17 × 

EP42 s’est caractérisé par la plus faible teneur en protéines des grains entre les témoins dans 

les deux niveaux d’azote. Les valeurs moyennes de la teneur en protéines des grains varient de 

9,1 % (IGS × MST) à 12,09 % (AOR × IGS) avec l’apport d’azote et de 7,89 % (SHH × AOR) 

à 10,22 % (SHH × IZM) sans engrais azoté. 

Pour la NUtE des grains, sous stress hydrique, BAH a eu les valeurs les plus élevées dans 

les deux niveaux de N ; tandis que, les croisements SHH × IZM (avec engrais azoté) et SHH × 

AOR (sans engrais azoté) se caractérisent par les valeurs les plus élevées (70,60 kg/kg et 69,03 

kg/kg, respectivement). Plus de huit croisements après SHH × AOR ne sont pas 

significativement différents (Tableau 22). Quant au caractère NUtE des grains sous conditions 

de bonne irrigation et d’absence d’engrais azoté, SHH × AOR (80,87 kg/kg), suivi du MST 

(79,15 kg/kg) et de EP17 × EP42 (79,15 kg/kg) donnent les meilleures performances. Les quatre 

croisements suivant SHH × AOR ne sont pas significativement différents. AOR × BAH (70,20 

kg/kg) est le meilleur croisement avec l’apport d’un engrais azoté, suivi par SHH × IZM (69,39 

kg/kg) et IGS × MST (68,94 kg/kg), et quatre autres croisements qui ne sont pas 

significativement différents. En outre, BAH a la valeur de NUtE des grains la plus élevée pour 

les populations parentales. L’hybride Reid × non-Reid EPS20 × EPS21 est le plus mauvais 

parmi les témoins dans les deux niveaux d’azote ; tandis que, le croiseent EP17 × EP42 est le 

meilleur. En moyenne, l’efficience de valorisation de l’azote augmente avec l’irrigation, en 

particulier sans fertilisation azotée, alors que la teneur en protéines des grains augmente avec 

le stress hydrique et à moindre effet avec la fertilisation azotée ; cependant, il existe une 

diversité génotypique pour ces réponses. 
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Tableau 22. Moyennes a de deux caractères (PC et NUtE) analysés sur deux années sous stress hydrique et azoté. 

 NUtE (kg/kg) PC (%) 

Stress hydrique Bonne irrigation Stress hydrique Bonne irrigation 

Sans N Avec N Sans N Avec N c Sans N Avec N Sans N Avec N 

Populations algériennes 

AOR 60,41  53,86  63,45 gh 59,65  10,53  11,98  10,04 ab 10,79  

BAH 64,56  69,51  75,3 abcde 65,86  9,71  9,08  8,42 efgh 9,61  

IGS 57,12  66,09  65,89 efgh 65,34  10,96  10,06  9,54 abcde 9,74  

IZM 59,99  56,68  64,86 fgh 64,28 10,53  10,93  9,84 abc 9,73  

MST 61,81  51,26  79,15 ab 60,30  10,62  12,38  8,15 fgh 10,52  

SHH 59,63  62,26  73,62 abcdef 61,77  10,51  10,31  8,58 defgh 10,23  

Croisements des populations 

AOR×BAH 63,73  59,26  69,74 bcdefgh 70,20 9,87  10,6  9,04 abcdefgh 8,96  

AOR×IGS 61,11  64,41  68,07 defgh 52,57  10,25  9,88  9,51 abcde 12,09  

AOR×IZM 55,9  58,71  66,09 efgh 64,42  11,21  10,76  9,47 abcde 9,92  

AOR×MST 58,28  60,9  63,94 gh 62,81  10,76  10,52  9,96 ab 10,15  

IGS×BAH 58,51  64,36  66,78 efgh 59,83  11,12  10,12  9,44 abcde 10,61  

IGS×MST 62,46  60,05  70,39 bcdefgh 68,94  10,08  10,44  8,97 bcdefgh 9,1  

IZM×BAH 56,71  55,18  70,23 bcdefgh 67,78  11,15  11,36  8,99 abcdefgh 9,53  

IZM×IGS 58,41  56,2  68,51 cdefgh 66,43  10,81  11,15  9,17 abcdefg 9,45  

IZM×MST 62,8  63,57  64,21 fgh 67,41  10,28  10,16  9,98 ab 9,39  

MST×BAH 63,72  56,28  68,08 defgh 63,29  9,89  11,57  9,19 abcdefg 10,19  

SHH×AOR 69,03  56,98  80,87 a 63,17  9,13  11,05  7,89 h 9,99  

SHH×BAH 60,03  55,99  71,60 abcdefgh 60,04  10,59  11,05  8,86 bcdefgh 10,55  

SHH×IGS 56,69  68,5  68,31 cdefgh 68,76  11,09  9,5  9,16 abcdefg 9,2  

SHH×IZM 63,98  70,6  61,99 h 69,39  9,81  9,11 10,22 a 9,23  

SHH×MST 60,32  67,63  64,47 fgh 61,89  10,38 9,56  9,74 abcd 10,32  

Témoins 

EPS20 . 60,06  72,81 abcdefg 64,06  . 10,36  8,62 cdefgh 9,95  

EPS20×EPS21 65,08  59,65  67,29 efgh 57,34  9,79  10,56  9,39 abcdef 11,38  

EPS21 . 61,69  77,51 abcd 69,48  . 10,31  8,07 gh 9,18  
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Suite du tableau : 

EP17 × EP42 61,57  . 79,06 abc 72,20  10,19  . 7,93 gh 8,72  

   Moyennes 60,70 60,82 69,69 64,29 10,41 10,53 9,13 9,94 

   LSD (0.05) 10,82 15,31 12,78 13,23 1,79 2,36 1,64 2,18 
a Pour chaque caractère, les moyennes suivies de la même lettre dans la rangée ne sont pas significativement différentes; c : azote. PC : Teneur 

en protéines des grains. NUtE : Efficience de valorisation d’azote des grains. 
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Les moyennes générales de la productivité partielle des facteurs (PFP) varient de 7,35 kg/kg 

sous conditions de stress hydrique à 31,04 kg/kg sous conditions bien irriguées (Tableau 23). 

La réduction de la PFP causée par le stress hydrique est variable selon les génotypes, étant plus 

drastique pour l’hybride Corné EP17 × EP42 et plus légère pour AOR × IZM, suivi par IGS × 

BAH, AOR × IGS, et le témoin Reid EPS20. Sous conditions de stress hydrique, les valeurs de 

la PFP les plus élevées sont relevées chez AOR × IGS (14,11 kg/kg), suivi d’AOR× IZM (11,53 

kg/kg). La population AOR (8,68 kg/kg), quant à lui, a la valeur PFP la plus élevée ; tandis que, 

IZM avec 3,61 kg/kg enregistre la valeur la plus faible, mais qui n’est pas significativement 

différente des valeurs des témoins. Sous conditions bien irriguées, EP17 × EP42 (49,52 kg/kg), 

suivi par SHH × IGS (42,41 kg/kg) et AOR × IGS (40,77 kg/kg) donnent les valeurs PFP les 

plus élevées, tandis que, la valeur PFP la plus faible caractérise la population EP2S0. Les 

populations BAH (29,53 kg/kg) et IGS (29,23 kg/kg) ont les valeur PFP les plus élevées, et 

elles ne sont pas significativement différentes. 

Pour le caractère efficience agronomique (AE), les moyennes générales ont diminué sous 

l’effet du stress hydrique (Tableau 23). La réduction de l’AE causée par le stress hydrique a 

suivi des tendances similaires à celles de la PFP, étant plus drastique pour EP17 × EP42. De 

l’autre côté, l’AE est négative pour AOR × IZM car le rendement était plus faible dans le 

traitement avec fertilisation azotée que celui sans apport d’azote. Les autres génotypes, 

montrant un effet modéré du stress hydrique sur les AE, sont AOR × IGS, MST × BAH, IZM 

× MST, SHH × MST et IGS × BAH. AOR est la population ayant les valeurs d’AE les plus 

élevées sous les deux régimes hydriques. Sous conditions de stress hydrique, les croisements 

AOR × IGS (6,18 kg/kg), suivi par AOR × IZM (5,64 kg/kg) et IGS × BAH (5,34 kg/kg) se 

sont caractérisés par les AE les plus élevés. Le croisement EP17 × EP42 présente la plus 

mauvaise performance parmi les témoins étudiés sous stress hydrique (-10,92 kg/kg) mais la 

meilleure performance sous conditions bien irriguées (20,95 kg/kg). Les valeurs négatives sont 

dues au fait que les rendements avec engrais azoté sont inférieurs à ceux sans engrais azoté. Les 

valeurs AE les plus élevées pour les croisements sous conditions bien irriguées ont été obtenus 

par IZM × BAH suivi par IGS × BAH. Par conséquent, les effets de la fertilisation sur la 

productivité varient selon les génotypes et sont fortement affectés par l’irrigation, certaines 

populations algériennes se révèlent particulièrement prometteuses comme source 

d’amélioration. 
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Tableau 23. Moyennes a de l’efficience agronomique et de la productivité 

factorielle partielle analysés sur deux années à Alger sous stress hydrique 

et azoté. 

 AE (kg de grains / kg de 

N) c 

PFP (kg de grains / kg de 

N) β 

Stress 

hydrique 

Bonne 

irrigation 

Stress 

hydrique 

Bonne 

irrigation 

Populations algériennes 

AOR 4,36 abc 9,81 8,68 bcdef 26,32 ghijk 

BAH 2,05 abc 8,25 8,67 bcdef 29,53 efghij 

IGS -0,37 bcd 3,38 5,22 efg 29,23 efghij 

IZM -0,62 bcd 9,25  3,61 fg 23,42 ijk 

MST -0,14 abcd 1,49  3,9 fg 18,68 k 

SHH 0,38 abcd 0,74 5,29 defg 22,54 jk 

Croisements des populations 

AOR×BAH 0,68 abcd 8,36  9,33 abcde 31,28 defghi 

AOR×IGS 6,18 a 8,98  14,11 a 40,77 bc 

AOR×IZM 5,64 ab 3,48  11,53 ab 31,67 defgh 

AOR×MST -0,06 abcd 6,03  5,33 defg 31,75 defgh 

IGS×BAH 5,34 ab 12,78  12,26 ab 35,24 bcdef 

IGS×MST 2,07 abc 8,02  8,34 bcdef 33,8 cdefg 

IZM×BAH -1,95 cd 14,94  6,39 cdefg 38,51 bcd 

IZM×IGS -0,02 abcd 8,92  6,60 cdefg 35,2 bcdef 

IZM×MST 1,09 abcd 2,36  7,88 bcdef 28,7 fghij 

MST×BAH 2,58 abc 4,87 8,09 bcdef 25,73 hijk 

SHH×AOR -4,8 de 7,6  6,08 cdefg 33,42 cdefgh 

SHH×BAH 1,76 abc 11,36  9,50 abcde 36,85 bcde 

SHH×IGS 2,94 abc 11,25  10,23 abcd 42,41 ab 

SHH×IZM 1,07 abcd 9,31  10,37 abc 35,81 bcdef 

SHH×MST 4,43 abc 10,35  10,34 abc 34,47 cdef 

Témoins 

EPS20 . -0,24  2,08 g 5,85 l 

EPS20×EPS21 1,2 abcd 13,34  5,45 cdefg 32,69 defgh 

EPS21 1,9 abcd 13,43 2,35 g 22,52 jk 

EP17 × EP42 -10,92 e 20,95  2,00 g 49,52 a 

   Moyennes 1,03 8,36 7,35 31,04 

   LSD (0.05) 7,06 11,06 6,01 8,10 
a Pour chaque caractère, les moyennes suivies de la même lettre dans la ligne ne sont pas 

significativement différentes.  c : Efficience agronomique; β : Productivité factorielle 

partielle. 
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3.2. Effets variétaux et hétérosis chez les populations algériennes de maïs 

 L’analyse des croisements diallèles a été effectuée séparément pour chaque traitement 

(Tableaux 24 et 25). Des analyses combinées sur les années pour la teneur en protéines des 

grains (PC) et la NUtE des grains ont révélé des différences significatives entre les années dans 

tous les traitements pour les deux caractères (Tableau 24). Les génotypes sont significativement 

différents pour les deux caractères sous stress hydrique avec apport d’azote et sous conditions 

bien irriguées sans apport d’azote. Sous des conditions bien irriguées, l’hétérosis spécifique est 

significatif pour la PC et la NUtE des grains avec l’approvisionnement en azote. Sous 

conditions d’absence d’engrais azoté, l’hétérosis variétal est significatif pour la PC seulement, 

alors que l’hétérosis moyen est significatif pour la NUtE des grains. Sous stress hydrique, 

l’interaction hétérosis variétal × années est significative pour les deux caractères dans le cas 

d’apport d’azote. En l’absence d’approvisionnement en azote, l’hétérosis spécifique est 

significatif pour la PC ; tandis que, l’intéraction variété × années est significative pour NUtE 

des grains. 
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Tableau 24.  Carrés moyens des deux caractères PC et NUtE à partir de l'analyse II de  

Gardner et Eberhart (1966) du diallèle étudié. 

Bonne irrigation 

 Avec azote Sans azote 

Sources of variation ddl 
PC (%) α NUtE 

(kg/kg) β 

PC (%)  NUtE 

(kg/kg)  

Année 1 35,95 *** 1456,00 *** 33,54 *** 1952,49 *** 

Rep (Y) 2 3,2 96,28 6,5** 464,66 *** 

Génotypes 20 2,09 72,05 1,60 * 101,33 * 

Variété 5 1,70 53,26 1,84 99,47 

Hétérosis 15 2,22 78,32 1,52 101,95 

Hétérosis moyen 1 0,63 43,60 0,77 79,92 * 

Hétérosis variétal 5 0,77 34,06 1,83* 134,06 

Hétérosis spécifique 9 3,21** 106,76 * 1,43 86,56 

Y × Génotypes 20 1,34 48,18 0,75 46,41 

Variété × Y 5 0,78 24,76 0,54 33,32 

Hétérosis × Y 15 1,52 55,99 0,83 50,77 

Hétérosis moyen × Y 1 2,92 108,16 0,15 0,26 

Hétérosis variétal × Y 5 3,01 109,81 0,31 45,37 

Hétérosis spécifique × Y 9 0,54 20,29 1,18 59,38 

Erreur      

  ddl  40 40 40 40 

  Carrés moyens  1,81 64,75 0,82 47,03 

Stress hydrique 

 Avec azote Sans azote 

Sources of variation ddl 
PC (%)  NUtE 

(kg/kg)  

PC (%)  NUtE 

(kg/kg)  

Années  1 36,13 *** 1343,12 *** 5,36 * 231,70 * 

Rep (Y) 2 24,03 *** 1222,67 *** 7,99 ** 304,38 ** 

Génotypes 20 3,08 * 118,78 * 1,2 41,69 

Variété 5 3,68 136,09 0,93 35,49 

Hétérosis 15 2,82 107,29 1,29 43,76 

Hétérosis moyen 1 2,54 43,97 0,04 0,62 

Hétérosis variétal 5 4,56 155,09 0,87 19,51 

Hétérosis spécifique 9 1,89 89,00 1,67 * 62,03 

Y × Génotypes 20 1,89 61,26 1,67 61,08 

Variété × Y 5 1,07 40,50 2,75 94,54 * 

Hétérosis × Y 15 2,4 84,25 1,31 49,92 

Hétérosis moyen × Y 1 1,36 29,66 3,56 90,14 

Hétérosis variétal × Y 5 5,44 ** 181,88 * 2,27 88,85 

Hétérosis spécifique × Y 9 0,82 37,09 0,52 23,83 

Erreur      

  ddl  38 37 40 40 

  Carrés moyens  1,37 55,10 1,24 42,15 
*, **, *** Significatif aux niveaux de probabilité de 0,05, 0,01 et 0,001, respectivement ; ns : non 

significatif.  α : Teneur en protéines des grains.  β: Efficience de valorisation d’azote des grains.  Rep : 

Répétition.  Y : Années. 
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Les analyses combinées sur les années pour les AE et les PFP ont révélé des différences 

significatives entre les années seulement pour PFP sous conditions de bonne irrigation (Tableau 

25). Les effets des génotypes, de la variété et de l’hétérosis ne sont significativement différents 

que pour la PFP dans les deux régimes hydriques. Enfin, l’hétérosis moyen est significatif pour 

la PFP sous conditions bien irriguées. 

 

Tableau 25. Carrés moyens des deux caractères AE et PFP à partir de l'analyse II de  

Gardner et Eberhart (1966) du diallèle étudié. 

 Stress hydrique Bonne irrigation 

Sources de variation ddl 

AE (kg de 

grains / kg 

de N) α 

PFP (kg 

de grains / 

kg de N) β 

AE (kg de 

grains / kg 

de N) 

PFP (kg 

de grains / 

kg de N) 

Années  1 0 17,13 8,18 268,14 * 

Rep (Y) 4 276,35 *** 330,11 *** 322,74 ** 54,68 

Génotypes 20 42,64 44,25 ** 86,14 219,86 *** 

Y × Génotypes 20 22,34 16,18 83,28 33,13 

Variété 5 14,82 27,47 * 89,32 234,96 * 

Hétérosis 15 50,88 47,73 * 85,09 214,83 *** 

Hétérosis moyen 1 11,99 229,58 232,24 2281,66 * 

Hétérosis variétal 5 28,82 17,06 130,78 80,96 

Hétérosis spécifique 9 67,51 44,4 43,18 59,55 

Variété × Y 5 8,22 4,66 90,79 29,09 

Hétérosis × Y 15 27,17 21,13 85,35 34,48 

Hétérosis moyen × Y 1 7,75 20,84 103,47 2,03 

Hétérosis variétal × Y 5 10,67 11,43 73,82 30,21 

Hétérosis spécifique × Y 9 38,44 26,45 89,64 40,45 

Erreur      

   ddl  78 78 79 80 

   Carrés moyens  33,29 19,92 76,62 40,36 
*, **, *** Significatif aux niveaux de probabilité de 0,05, 0,01 et 0,001, respectivement ; ns : non 

significatif. N : Azote. α : Efficience agronomique.  β : Productivité factorielle partielle. Rep : 

Répétition. Y : Années. 

 

L’hétérosis moyen n’est significatif et positif que pour la PFP dans les deux régimes 

hydriques, ce qui indique l’existence d’hétérosis dans cet ensemble de croisements diallèles 

(Tableau 26). En outre, le stress hydrique a réduit l’hétérosis pour la PFP, représentant un tiers 

de l’hétérosis trouvé sous conditions bien irriguées. De même, pour les AE, l’hétérosis moyen 

sous conditions de stress hydrique est d’environ un tiers de celui sous conditions bien irriguées. 

Cependant, les autres paramètres génétiques, à savoir l’effet variétal et l’hétérosis variétal et 

spécifique, n’ont pas suivi une tendance constante, car les valeurs sous conditions de stress 
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hydrique sont inférieures ou supérieures à celles sous conditions bien irriguées, selon le 

génotype. Par conséquent, l’hétérosis et ses composantes sont plus importants que les effets de 

la variété et l’année, ce qui indique que la dominance est plus importante que les effets 

génétiques additifs. 

Pour l’efficience agronomique (AE), sous stress hydrique, un hétérosis spécifique 

significatif et positif (4,97 kg/kg) est trouvé chez le croisement AOR × IZM, et négatif (-5,36 

kg/kg) chez SHH × AOR. Aucune des populations n’a d’effets variétaux ou d’hétérosis 

variétaux significatifs pour l’efficience agronomique. 

Pour la productivité factorielle partielle (PFP), sous stress hydrique, l’hétérosis spécifique 

est significatif et positif chez AOR × IGS (3,27 kg/kg) et négatif chez IZM × IGS (-3,34 kg/kg) 

et chez SHH × AOR (-3,51 kg/kg). L’hétérosis variétal est, par contre, significatif et négatif (-

1,09 kg/kg) chez AOR. Sous conditions de bonne irrigation, un effet variétal significatif et 

positif (4,58 kg/kg) est trouvé chez BAH et négatif (-6,27 kg/kg) chez MST. De plus, l’hétérosis 

variétal est significatif et positif (3,98 kg/kg) chez SHH et négatif (-3,35 kg/kg) chez BAH. En 

fin, l’hétérosis spécifique est significatif et négatif (-5,70 kg/kg) chez le croisement IZM × 

BAH.  
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Tableau 26. Paramètres génétiques du diallèle étudié, à partir des 

analyses de Gardner et Eberhart (1966), pour l’efficience agronomique et 

la productivité partielle des facteurs. 

 AE (kg de grains / kg 

de N) α 

PFP (kg de grains / kg 

de N) β  

Stress 

hydrique 

Bonne 

irrigation 

Stress 

hydrique 

Bonne 

irrigation 

Effet variétal 

AOR 3,26 4,32 2,65 1,37 

BAH 0,95 2,77 2,63 4,58 * 

IGS -1,47 -2,11 -0,81 4,28 

IZM -1,02 3,76 -1,71 -1,54 

MST -1,01 -4,00 -2,01 -6,27 * 

SHH -0,72 -4,75 -0,74 -2,42 

Hétérosis variétal 

AOR -1,96 -4,45 -1,09 ** -1,43 

BAH -0,62 0,79 -1,28 -3,35 * 

IGS 2,62 2,92 1,92 1,75 

IZM -0,28 -2,75 0,19 0,28 

MST 0,79 -0,71 -0,37 -1,22 

SHH -0,54 4,22 0,64 3,98 * 

Hétérosis spécifique 

AOR×BAH -0,64 -1,15 -0,02 -1,29 

AOR×IGS 2,84 0,91 3,27 * 3,25 

AOR×IZM 4,97* -1,86 2,88 -1,47 

AOR×MST -1,80 2,54 -2,63 2,48 

IGS×BAH 1,80 0,25 1,62 -1,95 

IGS×MST -1,89 0,37 -0,9 -0,11 

IZM×BAH 2,81 -5,14 2,06 -5,70 ** 

IZM×IGS -2,91 -0,57 -3,34 * -2,56 

IZM×MST -0,20 -2,55 0,83 -0,82 

MST×BAH 0,65 -3,08 0,34 -3,22 

SHH×AOR -5,36 ** -0,45 -3,51 * -2,98 

SHH×BAH 1,00 -1,16 0,12 0,76 

SHH×IGS 0,16 -0,96 -0,65 1,38 

SHH×IZM 0,96 -0,16 1,68 -0,84 

SHH×MST 3,25 2,73 2,36 1,68 

Hétérosis moyen 0,70 3,01 3,06 ** 9,42 *** 
*, **, *** Significatif aux niveaux de probabilité de 0,05, 0,01 et 0,001, respectivement.  

α : Efficience agronomique.  β: Productivité factorielle partielle. 
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L’hétérosis moyen n’est pas significatif pour la teneur en protéines des grains et la NUtE des 

grains (Tableau 27). Pour ce qui est de la teneur en protéines des grains, sous stress hydrique, 

la population BAH montre un effet variétal significatif et négatif (-1,75 %) ; tandis que, MST 

a une valeur positive (1,55 %) avec de l’engrais azoté. La population BAH enregistre un 

hétérosis variétal significatif et positif (1,44%). Sous conditions bien irriguées, sans engrais 

azoté, l’hétérosis variétal est significatif et positif (0,80 %) chez MST et l’hétérosis spécifique 

est significatif et négatif (-1,09 %) chez SHH × AOR. Sous un régime bien irrigué avec de 

l’engrais azoté, nous avons observé un hétérosis spécifique significatif et positif chez AOR × 

IGS (1,57 %) ; tandis que, le croisement AOR × BAH a donné une valeur négative (-1,41 %). 
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Tableau 27. Paramètres génétiques du diallèle étudié, à partir des analyses de Gardner et Eberhart (1966), pour la teneur en protéines des grains 

et l’efficience de valorisation  d’azote des grains. 

 PC (%) α NUtE (kg/kg) β 

Stress hydrique Bonne irrigation Stress hydrique Bonne irrigation 

Sans N c Avec N Sans N Avec N Sans N Avec N Sans N Avec N 

Effet variétal  

AOR 0,05 1,15 0,94 0,68 -0,18  -5,88 -6,93 -3,22 

BAH -0,77 -1,75 * -0,67 -0,49 3,98 9,78 * 4,92 2,99 

IGS 0,49 -0,53 0,45 -0,36 -3,46 4,77 -4,49 2,47 

IZM 0,05 0,10 0,75 -0,37 -0,60 -2,72 -5,52 1,42 

MST 0,14 1,55 * -0,94 0,42 1,22 -8,48 8,77 * -2,56 

SHH 0,03 -0,52 -0,52 0,12 -0,96 2,53 3,24 -1,10 

Hétérosis variétal 

AOR -0,25 -0,42 -0,64 0,05 1,13 1,25 5,37 -0,68 

BAH 0,50 1,44 * 0,09 0,32 -2,29 -8,27 * -1,13 -1,79 

IGS 0,06 -0,01 -0,29 0,40 0,05 -0,76 2,48 -2,68 

IZM 0,25 0,04 -0,05 -0,32 -1,23 0,67 0,24 2,57 

MST -0,26 -0,76 0,80 * -0,31 0,31 4,59 -6,89 * 1,79 

SHH -0,30 -0,29 0,09 -0,13 2,02 2,51 -0,08 0,79 

Hétérosis spécifique 

AOR×BAH -0,45 -0,55 0,15 -1,41 * 2,21 2,92 -1,71 8,31 * 

AOR×IGS -0,25 -0,44 0,44 1,57 ** 0,97 3,07 -2,3 -8,16 * 

AOR×IZM 0,73 0,08 0,01 0,13 -4,4 -0,31 -1,52 -1,04 

AOR×MST 0,75 -0,09 0,49 -0,05 -4,46 0,83 -3,68 0,13 

IGS×BAH 0,27 -0,6 0,46 0,40 -0,29 4,71 -3,02 -2,89 

IGS×MST -0,46 0,26 -0,6 -0,93 2,44 -3,33 4,43 5,41 

IZM×BAH -0,32 -0,27 0,39 -0,06 2,25 2,16 -3,19 -0,33 

IZM×IGS -0,20 0,90 -0,39 -0,17 0,83 -6,14 2,56 0,13 

IZM×MST -0,24 -0,38 0,02 0,09 2,62 2,50 1,01 -0,84 

MST×BAH -0,47 0,56 -0,19 0,31 2,32 -2,09 1,03 -1,39 

SHH×AOR -0,78 1,01 -1,09 * -0,24 5,67 * -6,51 9,21 * 0,76 

SHH×BAH 0,33 0,32 -0,03 0,64 -1,99 -3,38 0,51 -4,36 
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Suite du tableau : 

SHH×IGS 0,65 -0,12 0,09 -0,87 -3,95 1,69 -1,68 5,51 

SHH×IZM -0,61 -0,87 0,75 -0,11 3,19 6,11 -5,25 1,41 

SHH×MST 0,42 -0,34 0,27 0,58 -2,92 2,09 -2,79 -3,32 

Hétérosis 

moyen 
-0,05 -0,39 0,21 -0,19 0,19 1,67 -2,16 1,59 

*, **, *** Significatif aux niveaux de probabilité de 0,05, 0,01 et 0,001, respectivement.    α : Teneur en protéines des grains.  β: Efficience  de valorisation  d’azote des 

grains.  c : Azote. 
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 Pour NUtE des grains, sous conditions de stress hydrique, SHH × AOR présente un hétérosis 

spécifique significatif et positif (5,67 kg/kg) sans engrais azoté. Avec l’apport azoté, BAH a 

montré un effet variétal significatif et positif (9,78 kg/kg) et un hétérosis variétal significatif et 

négatif (-8,27 kg/kg). Sous conditions bien irriguées, sans apport azoté, nous avons observé une 

valeur significative et positive de l’effet variétal (8,77 kg/kg) chez MST et de l’hétérosis 

spécifique (9,21 kg/kg) chez SHH × AOR ; tandis que, MST présente un hétérosis variétal 

significatif et négatif (-6,89 kg/kg). Sous le même régime hydrique, avec apport azoté, un 

hétérosis spécifique significatif est observé avec une valeur négative (-8,16 kg/kg) chez AOR 

× IGS et une valeur positive (8,31 kg/kg) chez AOR × BAH. Par conséquent, certaines 

populations algériennes ont des effets variétaux et d’hétérosis prometteurs pour la teneur en 

protéines des grains et l’efficience de valorisation de l’azote, et certains croisements ont été 

utiles pour leurs effets d’hétérosis spécifiques, principalement avec la fertilisation, mais avec 

des variations selon le régime d’irrigation.  
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 4. Discussion 

La variation significative observée entre les génotypes pour la plupart des caractères a révélé 

l’existence d’une variabilité génétique adéquate pour l’efficience d’utilisation de l’azote (NUE) 

et la teneur en protéines parmi les populations parentales algériennes de maïs et leurs 

croisements sous conditions de stress hydrique et azoté. Le potentiel d’amélioration génétique 

de l’efficience d’utilisation de l’azote dépend de l’ampleur et de la nature des différences entre 

les populations, comme l’ont indiqué plusieurs chercheurs (Edmeades et al., 1997). 

L’identification des sources de la tolérance au stress est la tâche fondamentale pour l’obtention 

de lignées tolérantes au stress, et leur utilisation dans le développement d’hybrides productifs 

est un moyen durable de développement de variétés de maïs résilientes au climat, comme 

indiqué précédemment par Osuman et al., (2020). Conformément à nos résultats, les 

populations algériennes de maïs et leurs croisements présentent une grande variabilité dans les 

études de Cherchali et al. (2018) et de Riache et al. (2021). Naggar et al. (2020) ont rapporté 

qu’une variabilité aussi élevée suggérait que le germoplasme était adapté à un large éventail de 

conditions environnementales. A ce même titre, Abu et al. (2021) ont signalé que la grande 

variabilité génétique observée suggère que les lignées autofécondées pourraient être 

d’importantes sources d’allèles bénéfiques pour les programmes de sélection sous faible teneur 

en azote dans l’Afrique subsaharienne. Toutefois, pour libérer des lignées autofécondées, il faut 

identifier les sources de tolérance parmi les populations adaptées, et le maïs algérien a une 

grande adaptabilité aux régions tempérées et un haut degré de diversité génétique et pourrait 

fournir des allèles précieux pour l’amélioration du maïs dans les environnements tempérés 

(Djemel et al., 2012 ; Aci et al. 2013). En outre, l’ampleur et le type de variabilité génétique 

sont d’une importance primordiale pour les sélectionneurs lorsqu’ils déterminent s’il faut ou 

non améliorer une population sélectionnée et la méthode la plus efficace (Badu-Apraku, 2007). 

Le degré de variabilité génétique détermine les limites de sélection pour l’amélioration ; tandis 

que, le type de variabilité aide le sélectionneur à déterminer la méthode de sélection la plus 

appropriée à utiliser pour l’amélioration génétique d’une population (Badu-Apraku, 2007). 

Cependant, l’exploitation de la diversité dans la sélection des hybrides de maïs permet aux 

sélectionneurs de développer des cultivars présentant un hétérosis élevé, une adaptation 

spécifique et/ou générale aux conditions biotiques et abiotiques dominantes (Kondwakwenda 

et al., 2020). 

Les effets de l’irrigation et de la fertilisation sur la teneur en protéines ne sont pas uniformes 

d’un génotype à l’autre, tant que  la proportion de protéines soumises à un stress hydrique ou 
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azoté, étant comparée avec des conditions de contrôle, est plus ou moins élevée selon les 

génotypes. La teneur en protéines des grains était plus élevée sous conditions de stress hydrique 

avec fertilisation azotée que sans azote pour la moitié des génotypes et plus faible pour l’autre 

moitié. Néanmoins, certaines tendances générales ont été observées, car la teneur en protéines 

a diminué en mode de conduite sans azote par rapport à la fertilisation azotée sous conditions 

de bonne irrigation. En outre, sans fertilisation azotée, la teneur en protéines était plus élevée 

pour tous les génotypes en période de sécheresse que sous des conditions bien irriguées. De 

même, avec la fertilisation azotée, la teneur en protéines était plus élevée pour la plupart des 

génotypes sous conditions de stress hydrique que sous conditions bien irriguées. 

Les gammes de variabilité ont augmenté parmi les populations soumises au stress hydrique, 

car les valeurs de productivité partielle des facteurs (PFP) des populations AOR et BAH 

doublaient celles d’IZM sous stress hydrique et étaient encore plus grandes pour les croisements 

(Tableau 22). Toutefois, les valeurs de PFP ont diminué sous l’effet du stress hydrique. Comme 

l’ont rapporté Wang et al. (2020), la PFP d’azote et l’AE d’azote ont diminué lorsque les 

génotypes étaient soumis à un stress hydrique. De la même façon, dans l’étude de Qiu et al. 

(2015), les trois sites de chaque taux d’azote présentaient une PFP plus faible en un an qu’au 

cours des deux autres en raison de la sécheresse. Comme indiqué également par Wang et al. 

(2020), le stress dû à la sécheresse a inhibé, chez le maïs, l’absorption de N dans les plantes, 

tout en réduisant la PFP sous les mêmes conditions de N. En raison de la baisse de l’efficience 

d’utilisation de l’azote, l’azote supplémentaire est en partie retenu dans le sol ; par conséquent, 

les niveaux d’engrais azotés pourraient probablement être réduits pour la prochaine campagne 

agricole. 

Les valeurs négatives de l’efficience agronomique de l’azote pourraient s’expliquer par le 

fait qu’en moyenne, les rendements sous stress hydrique et sans engrais azoté avaient des 

valeurs plus élevées que ceux avec un engrais azoté. Comme indiqué par Wang et al., (2019), 

les plantes de maïs dans le traitement sous stress hydrique modéré et de faible teneur en azote 

ont montré une distribution optimale des racines, caractérisée par une échelle de pénétration 

plus large et plus profonde avec une densité de longueur de racines plus élevée dans toutes les 

couches de sol, et a donc montré moins de réponses de sécheresse et a obtenu une NUE plus 

élevé. 

 Les grains de maïs des variétés commerciales actuelles contiennent de 70 à 75 % d’amidon, 

de 8 à 10 % de protéines et de 4 à 5 % de lipides (Boyer et Hannah, 2001). La performance 
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moyenne générale de la teneur en protéines des grains a augmenté sous l’effet du stress hydrique 

et de l’apport d’azote. Das et al. (2019) ont signalé que la teneur en protéines était également 

considérablement réduite de 25 % sous un faible taux de N. Toutefois, la teneur en protéines de 

l’endosperme du grain a augmenté de façon marquée à mesure que le N disponible dans le sol 

augmentait (Worku 2005 ; Oktem et al., 2010 ; Ochieng’ et al., 2021). Ceci est dû au fait que 

l’azote joue un rôle clé dans le métabolisme, notamment dans la synthèse des protéines, et influe 

donc fortement à la fois sur la production des grains et sur leur teneur en protéines (Machado 

et Fernandes, 2001). Worku et al. (2012) ont rapporté l’effet favorable de l’engrais azoté dans 

la synthèse et le stockage des composés chimiques des grains comme les concentrations de 

protéines, de lipides et de glucides au cours de la vie du maïs. En outre, la sécheresse accélère 

la sénescence des feuilles et réduit la surface et la période photosynthétiques, limitant souvent 

la quantité d’assimilât, ce qui se traduit par des rendements en grains plus faibles, mais une 

teneur en protéines des grains plus élevée (Oikeh et al., 1998 ; Ozturk et Aydin 2004 ; Balla et 

al., 2011). 

La variabilité génétique observée dans l’efficience de valorisation de l’azote des grains 

(NUtE) augmentent en absence d’un engrais azoté et ont diminué sous conditions de stress 

hydrique. Les NUtE suivent des tendances opposées à celles de la teneur en protéines des grains. 

En effet, sous conditions de stress hydrique, la NUtE est plus faible sans fertilisation azotée 

qu’avec apport azoté pour les génotypes présentant la tendance inverse pour la PC ; sous 

conditions bien irriguées, la NUtE est plus faible avec fertilisation azotée pour la plupart des 

génotypes. 

Di Paolo et Rinaldi (2008) ont rapporté qu’une quantité suffisante d’eau dans le sol 

permettait une meilleure absorption et utilisation de l’azote dans les processus métaboliques 

cellulaires et augmentait la biomasse et le rendement des cultures. Omoigui et al. (2007) ont 

observé une NUtE et une NUE plus élevés avec un faible taux d’azote et ont suggéré que la 

bonne adaptation à ces conditions était attribuée à une meilleure efficience d’utilisation de 

l’azote. Moll et al. (1982) ont également constaté que l’efficience de l’utilisation de l’azote 

jouait un rôle prépondérant dans la détermination du rendement en grains à faible teneur en 

azote. Dhugga et Waines (1989) ont conclu que la diminution de la NUE à des niveaux élevés 

de N à des pertes de volatilisation plus élevées était attribuable au fait que la plante était 

incapable d'assimiler tout l'azote absorbé. Ciampitti et Vyn (2011) ont ajouté qu’il est bien 

connu que la NUE est élevée à de faibles taux de N et diminue avec l'augmentation des taux 

d'azote. 
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L’efficience de l’utilisation de l’azote (NUE) est généralement définie comme la capacité 

d’un génotype à produire un rendement en grains supérieur sous conditions de faible taux 

d’azote dans le sol par rapport à d’autres génotypes (Grohan, 1984). La compréhension des 

mécanismes régulant les processus NUE est cruciale pour l’amélioration de la NUE dans les 

plantes cultivées (Kant et al., 2011). Cependant, l’amélioration de la NUE dans les cultivars de 

maïs est un grand défi en raison de la complexité génétique et de la forte interaction avec 

l’environnement. Ainsi, les informations sur le contrôle génétique régissant l’héritabilité des 

caractères seraient utiles pour choisir la méthode de sélection permettant d'obtenir des cultivars 

efficaces en termes de NUE (Santos et al., 2019) et pour développer des stratégies de 

programmes de sélection pour les caractères liés à la tolérance à la sécheresse (Barbosa et al., 

2021). Par conséquent, l’évaluation de l’aptitude à la combinaison et de l’hétérosis est d’une 

haute importance pour la sélection du maïs hybride (Yu et al., 2020), de sorte que les génotypes 

puissent être utilisés avec succès pour développer des hybrides avec une NUE supérieure dans 

diverses conditions environnementales.   

L’augmentation de l’hétérosis est le choix préféré pour maximiser les gains dans les plantes 

cultivées et dépend largement du niveau de diversité génétique de la base du germoplasme 

(Badu-Apraku et al., 2021). Pour la teneur en protéines des grains, l’action génétique non 

additive est importante dans l’hérédité sous conditions bien irriguées avec de l’azote et sous 

conditions de stress hydrique sans engrais azoté (Tableau 24). Cependant, sous conditions de 

bonne irrigation et sans apport azoté, les carrés moyens de l’hétérosis variétal sont significatifs, 

ce qui suggère que nous pouvons exploiter des populations prometteuses dans des combinaisons 

hybrides avec une performance améliorée pour ce caractère. La régulation génétique de la 

teneur en protéines dépend des variétés étudiées, par exemple, Machida et al. (2010) ont signalé 

qu’il y avait une prépondérance des effets de l’AGC sur la teneur en protéines sous conditions 

bien irriguées avec apport d’azote. Des rapports antérieurs ont montré que le partage de la 

somme des carrés pour l’aptitude générale à la combinaison (AGC) et spécifique (ASC) 

indiquait que les effets additifs et non additifs ont été impliqués dans le contrôle génétique 

(Werle et al., 2014), et que la variance de l’AGC (additive) était supérieure à la variance de 

l’ASC (non additive) pour la teneur en protéines des grains sous stress hydrique  (Al-Naggar et 

al., 2016). 

Quant à la NUtE des grains, l’hétérosis spécifique est significatif sous conditions bien 

irriguées avec de l’azote, ce qui suggère que l’action non additif d’un gène contrôle ce caractère 

(Tableau 24). Pour la PFP, dans les deux régimes hydriques, les effets des variétés et de 
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l’hétérosis sont significatifs, ce qui suggère l’importance des effets génétiques additifs et non 

additifs (Tableau 24). L’hétérosis moyen est significatif et positif pour la PFP, ce qui indique 

que les croisements avaient, en moyenne, une PFP plus élevée que les populations parentales 

pour tous les caractères (Tableau 25). Pour l’AE, il n’y a pas de résultats significatifs sur le type 

d’hérédité dans cette étude. 

L’absence d’estimations significatives des effets variétaux ou de l’hétérosis variétal pour 

l’AE indique l’absence de parents potentiels pour augmenter la fréquence des allèles favorables 

pour l’AE dans les deux régimes hydriques. Les populations BAH et MST montrent des effets 

additifs positifs significatifs pour la PFP, la PC et/ou la NUtE des grains (Tableau 26), indiquant 

que ces populations sont des parents souhaitables pour le développement d'hybrides de maïs et 

l'implication dans le programme de sélection du maïs, car ils pourraient être des sources 

potentielles d'allèles favorables pour les programmes de sélection. L’identification des parents 

supérieurs pourrait être utilisée par les sélectionneurs pour réaliser et sélectionner de meilleurs 

croisements pour une utilisation directe ou pour une sélection ultérieure. Un programme de 

sélection récurrente réussi devrait permettre d'augmenter la performance moyenne des 

individus et de maintenir la variabilité génétique au sein de la population afin de faciliter 

l’amélioration continue dans les cycles de sélection avancés (Talabi et al., 2017). 

Les croisements AOR × IZM, AOR × IGS, SHH × AOR et AOR × BAH sont de bons 

combinateurs spécifiques pour développer des hybrides avec des valeurs élevées d’AE, de PFP, 

de NUtE des grains et/ou de teneur en protéines des grains, ce qui implique qu'ils pourraient 

être prometteurs pour développer des hybrides tolérants à la sécheresse et/ou à faible teneur en 

azote par sélection récurrente réciproque pour améliorer les caractères indiqués. 

Comme nous l’avons supposé, les différences entre les populations algériennes sont 

significatives pour la tolérance au stress, et cette diversité génétique a affecté l’utilisation 

efficiente de l’azote et la production de protéines, en particulier sous conditions de stress 

hydrique. En outre, la diversité génétique du rendement par unité d’engrais appliquée a une 

interaction génotypique importante avec l’année et est affectée par l’irrigation. Même s’il existe 

une diversité génotypique pour l’utilisation de l’azote et la teneur en protéines, l’efficience 

augmente avec l’irrigation, en particulier sans fertilisation N, alors que la teneur en protéines 

augmente avec le stress hydrique et la fertilisation azotée comme un effet faible. Les effets de 

la fertilisation sur la productivité, qui sont fortement affectés par l’irrigation, présentent des 

différences significatives entre les populations ; en outre, certaines populations algériennes sont 
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particulièrement prometteuses en tant que sources de tolérance au stress. Enfin, ces résultats 

montrent également que l’hétérosis et ses composantes étaient plus importantes que les effets 

de la variété et de l’année, ce qui indique que la dominance était plus importante que les effets 

génétiques additifs. Certaines populations algériennes ont des effets prometteurs sur les effets 

variétaux et l’hétérosis pour la teneur en protéines des grains et l’efficience de la valorisation 

de l’azote, et certains croisements ont été utiles pour leurs effets d’hétérosis spécifiques, 

principalement avec la fertilisation, ainsi qu’avec l’irrigation.  
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Conclusions générales  

 Les résultats des chapitres II, III et IV ont révélé l'existence d'une variabilité génétique 

significative dans le matériel étudié sous stress. Ces connaissances ont indiqué l'importance des 

populations algériennes de maïs dans les futurs programmes de sélection visant à développer 

des croisements tolérants aux stress hydrique et azoté.  

Compte tenu de tous les résultats du deuxième chapitre et en se concentrant sur le rendement, 

nous proposons un programme de sélection récurrente réciproque, pour tirer profit des effets 

additifs et non additifs, en utilisant les variétés AOR et IGS comme matériel de base, 

puisqu'elles ont montré globalement une bonne performance aussi bien sous conditions 

optimales que de stress, et ce dans le but d'améliorer l'hétérosis du rendement pour le croisement 

AOR × IGS. On ne s'attend pas à ce qu'elles aient des effets négatifs sur la hauteur des plantes, 

l'ASI ou la vigueur précoce. En outre, ces populations, ainsi que BAH, devraient constituer un 

matériel approprié pour obtenir des lignées consanguines tolérantes au stress hydrique et azoté.  

Il n'y avait pas de modèle clair de relation entre l'origine, le groupe génétique et la 

performance des parents, la contribution parentale ou la performance hybride sous conditions 

de stress. Dans l'ensemble, ces populations et ces croisements pourraient être utilisés comme 

groupes hétérotiques parmi les populations algériennes pour les programmes de sélection axés 

sur la tolérance au stress hydrique ou azoté. 

Nos résultats du chapitre III ont révélé l'importance de l'action génétique additive et non 

additive basée sur les estimations des paramètres génétiques et l'héritabilité des caractères. Les 

programmes de sélection pourraient capitaliser les effets génétiques additifs en utilisant les 

populations IZM ou IGS avec des effets variétaux significatifs favorables pour la sénescence 

des feuilles sous stress azoté, ou les effets génétiques dominants en utilisant la population AOR 

avec des effets hétérotiques significatifs favorables pour la couleur des plantes sous stress 

hydrique et azoté. Sous conditions de stress hydrique sans apport d'azote, le croisement le plus 

prometteur AOR × IZM, basé sur l'hétérosis spécifique, sera utile pour retarder la sénescence 

des feuilles. Cependant, sous conditions de stress hydrique, les croisements les plus prometteurs 

IZM × BAH sans apport d'azote, et SHH × BAH avec engrais azoté, permettront un maintien 

plus long de la chlorophylle et, par conséquent, l’activité photosynthétique de la plante. 

 Ces parents pourraient être prometteurs pour le développement d'hybrides tolérants au stress 

hydrique et/ou stress azoté par sélection récurrente réciproque afin d'améliorer les composantes 
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du caractère stay-green et pourraient donner lieu à un progrès génétique significatif pour des 

cacarctères tels que le rendement élevé. Enfin, ces populations et croisements pourraient être 

sélectionnés et classés dans des groupes hétérotiques utiles, l'hétérosis maximale pouvant ainsi 

être exploité. 

De même pour le chapitre IV, la sélection réciproque récurrente pourrait être utilisée pour 

valoriser des effets additifs et non additifs des gènes trouvés sur la base des estimations des 

paramètres génétiques. Les effets génétiques additifs pourraient être capitalisés à l’aide de la 

population BAH (sous stress hydrique avec approvisionnement en azote) pour l’efficience de 

valorisation de l’azote des grains, et sous conditions bien irriguées pour la productivité 

factorielle partielle des engrais. Ainsi que la population MST sous conditions bien irriguées 

sans apport d’azote pour la NUtE des grains, et sous stress hydrique avec engrais azoté pour la 

teneur en protéines. Ces deux populations ont montré de bonnes performances par rapport à 

toutes les populations étudiées. Les effets génétiques de dominance pourraient être exploités 

pour la teneur en protéines à l’aide de BAH avec des effets hétérotiques significatifs sous stress 

hydrique avec apport d’azote, MST sous conditions bien irriguées sans apport d’azote, et SHH 

sous conditions bien irriguées pour PFP. Les croisements les plus prometteurs ont été SHH × 

AOR sans apport azoté dans les deux régimes hydriques pour la NUtE des grains ; AOR × IGS 

(sous stress hydrique pour la PFP et en bonne irrigation avec fertilisation azotée pour la teneur 

en protéines) ; AOR × IZM pour l’AE sous stress hydrique, et AOR × BAH pour la NUtE des 

grains sous conditions bien irriguées avec apport d’azote. Ces parents pourraient être 

prometteurs pour développer des hybrides tolérants à la sécheresse et/ou la faible teneur en 

azote pour améliorer ces caractères. 

Les effets génétiques de ces génotypes permettront aux programmes de sélection d’obtenir 

des valeurs élevées des indices d’efficience de l’azote (AE, PFP et NUtE des grains) et du 

rendement des grains ayant une plus grande teneur en protéines. Pour conclure l’hétérosis 

maximale pourrait être exploité en utilisant ces populations et croisements après la sélection et 

la classification en groupes hétérotiques utiles.  

 Finalement, nous proposons d’autres perspectives utiles comme suit : 

- Ces populations peuvent également être utilisées pour obtenir directement des lignées 

consanguines pour les croiser avec des lignées élites afin d'obtenir des populations améliorées. 

- Faire des essais multilocaux avec répétitions, pour tester ainsi la rusticité et l'adaptabilité 

des génotypes selon des dispositifs statistiques permettant l'analyse de la variance d'interaction 
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génotype × localités, et donc, l'évaluation de d’autres caractères pour les populations étudiées 

pendant plusieurs saisons successives dans le but de sélectionner les meilleures génotypes 

adaptées présentant une stabilité de production dans les différentes régions agricoles et zones 

agro-écologiques.  

- Approfondir l’étude par une évaluation moléculaire afin d’améliorer l’efficience et la 

rapidité du développement des variétés ; et par conséquent ; fournir des informations 

complémentaires sur la diversité génétique et délimiter des groupes hétérotiques, dans un 

programme d’amélioration.  
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Annexe 1. Tableau présentant l’évolution des rendements, productions et superficies du maïs en Algérie 

durant la période 2000-2020 (FAOSTAT, 2022) 

Année Rendement 

(q/ha) 

Production 

(t) 

Superficies 

récoltées (ha) 

Année Rendement 

(q/ha) 

Production 

(t) 

Superficies 

récoltées (ha) 

2000 36,19 1556 430 2011 23,37 575 246 

2001 27,18 1087 400 2012 25,58 1755 686 

2002 33,48 837 250 2013 33,65 1245 370 

2003 28,85 981 340 2014 26,17 2572 983 

2004 31,73 679 214 2015 39,24 2794 712 

2005 33,86 1148 339 2016 45,13 3687 817 

2006 65,67 2456 374 2017 13,01 2634 2025 

2007 85,63 1644 192 2018 44,42 5512 1241 

2008 44,71 1015 227 2019 41,54 6368 1533 

2009 30,91 575 186 2020 60,77 3221 530 

2010 25,83 359 139     

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Annexe 2. Températures et précipitations pour les deux campagnes agricoles 2018-2019 (Infoclimat, 

2021). 

2018 2019 
Mois P (mm) Min. (°c) Max. (°c) Moy. (°c) P (mm) Min. (°c) Max. (°c) Moy. (°c) 

Avril 103 10,6 21,9 16,3 47 9,6 21,2 15,4 
Mai 54 12,1 22,7 17,4 19,1 11,4 25,2 18,3 
Juin 32 15,1 28,2 21,7 8,4 16,7 29,4 23,1 
Juillet 0 20,3 32,4 26,4 1,5 21,2 34,1 27,7 
Août 0 19,8 32,8 26,4 0,7 22,2 33,7 27,9 

Total 189 77,9 138 108,2 76,7 81,1 143,6 112,4 

P=Précipitations ; Min. = Température minimale ; Max. = Température maximale ; Moy. = Température  
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Annexe 3. Photos illustrant différents stades de la culture au niveau de la parcelle expérimentale 

(A : Stade pleine floraison ; B : Stade 6-8 feuilles ; C : Stade 2-3 feuilles ; D : 5 semaines après 

le semis). 
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Annexe 4. Photos illustrant une plante sous des conditions normales (A) et une plante avec des 

feuilles enroulées sous conditions de stress hydrique (B).  

            
 

Annexe 5. Photos illustrant l’apparition des soies sur les épis (A), l’apparition des étamines 

sur les panicules (B) et l’apparition de plusieurs épis sur la même plante (C). 

 

  
 

 

 

A B 

A B C 



Annexes 

 

148 

 

Annexe 6. Installation du système d’irrigation goutte-à-goutte avant le semis. 

 
 

Annexe 7.  Minéralisateur utilisé pour la réalisation du dosage d’azote (A) et l’obtention du 

minéralisât (B) pour passer à la distillation. 

 

           
 

Annexe 8. Mesure du poids de 5 épis et leurs grains pour calculer le rendement. 
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Annexe 9. Maturation physiologique complète de l’essai et dessèchement total des plantes. 

 

 
 

Annexe 10. Photo illustrant la réalisation de la récolte (B) et récupération des épis (A). 
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