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Définitions et Abbréviations

, déterminée soitx 100HR=

Hydratation relative (RH) - appelée aussi tur gescence relative:

eau actuelle

eau r.llaximale

par la technique de Stocker (Ha.vrlett et Kramer.
1963) soit par celle de Barrs et '\7eatherley (1962).

Potentiel hydrique (Vt) - le potentiel hydrique molaire de l'eau est exprimé
en joules mole-le Il est donné par l'expression

JIr- ':"> ....~ ln Pr - l;\,.\. ---

Po

où p = tension de vapeur de l'eau dans le système
considéré, et Po =tension de vapeur de l'eau pure
prise com.rne référence.

Taux de transpiration relative (TTR) -

TTR = ln T...TG>
J.~..i..~, 1 - ln HR 2

t2 - t 1

où Htt 1 et Hl.~2 sont les hydratations relatives aux
moments t 1 et t2.

Indice de contr8le de la
transpiration (ICT) lCT =

transpiration à la saturation hydrique

transpiration à l'hydratation de
flétrissement

ln logarithme népQz'ien

A adenine

U uracil

T thymine

G guanine

C cytosine

ARN - acide ribonucléique



ADN

ATP

ADP

Tris

Hepes

DOPA

pNP

pNPP

PVP

EDTA

CCC

PEG

PO

acide désoxyribonucléique

adenosine - 5' - triphosphate

adenosine - 5' - diphosphate

Tris (hydroxyméthyl) aminométhane

acide N-Z-hydroxyéthylpiperazine-N'-2-éthanesulphonique

DL - ~ - 3,4 - Dihydroxyphénylalanine

p-Nitrophénol

p-Nitrophénylphosphate

polyvinylpyr r olidone

acide éthylène diaminetetraacétique

chlorure de (Z-chloroéthyl) triméthylammonium.

polyéthylèneglycol (carbowax)

potentiel osmotique
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I INTRODUCTION



1) LES MECANISMES DE RESISTANCE A LA

SECHERESSE

Les premiers auteurs qui se sont occupés de la question de la

résistance' à la sécheresse des plantes, comme Schimper (1903),ont mis l'accent

sur la réduction c;ie la transpiration. qu'ils considéraient comme une propriété

caractéristique pri:ncipale ..des xérophytes. Scbimper caractérise un xérophyte

typique par l'absence de feuilles ou l'existence de limbes très réduits, épin1;;s~

pilcsité abondante. succulence, cuticule épaisse, couches cireuses, espaces

intercellUlaires réduits et stomates protégés.

Cependant, Maximov (1931), critiquant les idées de Schimper insistaii: '

sur le fait que beaucoup d1espèce's xérophytes possé<!aient W'le transpiration

potentielle bier! supérieure à la luajorité des mésophytes et faisait remarquer q't'.e ;'

"Ce n'est pas le taux de transpira'tion quand l'eau est abondante, mais- la capacii....:~

de réduire la perte d'eau à un mininlUm en temps de sécheresse, que caractéri.ï:H:'

l'utilisation de l'eau par le xérophyte". Stocker (1928) avait observé aussi chez

les plantes du désert égyptien 1me transpiration élévée par unité de surface follô.il "

dans le 6 conditions de bonne alimentation en eau.

Loin de s'opposer» ces deux théories se complètent comm.e Pont

souligné Kil1ian et Lemée (1956) qui ont fait une mise a'll point du problème de

Péconomie d'eau chez les xé:rophytes.

En effet si le terme xérophyte est pris dans sa signification

phytQgéog:rapbï.que originale (Schouw, 1822 ; Clemente, 1902), plusieurs formes

diadaptation à un clim.at sec sont possj.bles.

Une classification de ces formee a été proposée par Levitt (l956, 195iJ,

1963) et par Levitt et al. (1960), qui, s'appuyant sur les classifications déjà

présentées par Ten Eyck (191'O)~ par Kearney et Shantz (1911) et par Sha!1tz (1927)

::éduit les formes de résistance à la s~cheresse à deux types principau.x : un étazü



l'aptitude à éviter la sécheresse (<<;kought avoidance), Pautre lIaptitu.de à S".1.pporte'K'

la sécheresse (drought endurance).

De leur c8té, Mayet Milthorpe (1962), à partir des travaux cités et de

ceux de MaximQv (19Z9a),regroupent les plantes résistant à la sécheresse en troit;

catégo:des

1. "~ought escape" : capacité de compléter le cycle végétatif avant

de souffrir du manque d'e,au.

2. "Drought endurance with high internaI water content" : capacité d.e

survivre au manque dReau par conservation de lfteau..

3.. ' "Drought endurance with lowînternal water content" : capacité de

supporter la dessiccation et de récupérer quand les disponibilitéb

hydrique.s s'améliorent.

La première catégorie est cependant constituée par .des plantes qu:: r,':

sont pas de vrais xérophytes, mais qu.i peuvent vivre dans un climat généralemcH';.

sec, profitant aes périodes pendant lesquelles l'eau est disponible pour les plantf' 0,

Ils citent les cas du blé cultivé en Australie m.éridionale et dans les plaines de

PInde comm.e exemples de plantes de cycle végétatif très court capables de profite.!.'

des périodes humides~ elles aussi très courtes.

ns affirmen:t m~me que: "Il parart peu probable que l'aptitude à

survivre après des périodes considérables de turgescence réd'l'.ite, s()it important\.:

pou.~ la 'détermination de différences dans la résistance à la sécheresse ll
, ce qui

est nettement en contradiction avec les résultats de Stocker (1928)J qui. observait

des déficits hydriques de l'ordre de 50 %chez les plantes du désert égyptien, m:ü~

ce qui s'explique pal' l'accent mis sur les problèmes des céréales cultivées.. ~

En. effet ~es auteur 8 (Mayet Milthorpe, 1962) l'econrJ.aissent que

"pour certaines graIninées et arbustes, cultivés cormne plantes fourrag~res) la

tolérance de niveaux réduits ~e turgescence peut ~tre un élément fort import;.~nt.
dans la survie pendant une longue sécheresse". il en est, évidemment~ de m~n'l.e

pour d'autres plantes 3 cultivées ou non. et aussi pour les plantes de la. catégOl'~.f· ?

de ces deux auteurs D
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L!étude de la résistance à la sécheresse des plantes pr(.sente un

jntérêt certain, non seulement du point de vue de la biologie fondamentale, mais

aussi par ses répercussions économiques, les zones arides et semi-arides couvrant

une étendue considérable des terres émergées. Ceci a a.ttiré' IEattention de l'Une,",co

qui a c~nsa cré plusieurs publications aux études sur la zone aride {Unesco, 1960,

1961, 1962, 1965). DBautres travaux aussi ont spécialement traité des aspects

variéfi des relations hydriques des plantes, en parti:::ulier ceux de Walter

(1955), de Ruhland (1956), de Kursanov (1956). de Vaaciia et al. (J956), de

Levitt (1951, 1956, 1958, 1963), de Ru.Uer et Whitehead (1963), de Kozlowski (1964,

1968),. de Slavik (1965) et de Slatyer (1967).

Ce qu'il faut retenir de toutes ces observations c1est l1aspect lnultiple

des formes de ré5is~.nce à la.séGheres13~. n ne parart donc pas corrt"ct de choisir

un mécanisme plutôt qu8un antre pour caractériser les réactions adaptatives au

manque d~eau plus ou Inoins prononcé.

En effet. la sécheresse peut affecter le mécanisnl.e physiologique des

végétaux à plusieurs niveaux et les solutions adaptatives sont, en cons0queuce,

multiples. il en résnlte que toute tentative de classific~tionde ces formes de

résistance est, dams une certai:r!e mesuz'e, artificielle: elle isole un type de

réaction qui contribue rarement seul à sa manifestation et elle ne prend pas

suffisamment en considération. se s variations au cour s du développement. Malgrt:

tout, elle a l'avantage de mettre en place un certain ordre dans cette très gran.à.e

diversité de réactions et de pel'mettre l'isolement de mécaDis'mes-types, ce qui

en facilite ainsi Pétude.

Par conséquent il nous paraît utile. A la lurnière des cc-nnais sances

actuelles, de proposer une classification des formes possibles de résistance à. la

sécheresse, ce qui est l'objet tiu. schéma de la figure 1. pr6senté sous la forme

dlorganigramm.e. Cependant des intéractions existent entre ces types de réaction

et leu!' étude ne sa,urait ~tre faite sans en tenir cOlnpte.
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,C LASSIFICATION DES FORMES
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Nous nons- ·sommes surtout. appuyés sur les classifications et les

·;reJJtJiérehes de Shantz t1927), de Levitt (1958, 1963), de ~vitt et al. (1960), de

Maximov (1929 a, b, c") et de Killian et Lamée (I956).

Parmi les formes de résistance à la sécheresse, il est possible de

séparer' deux ensembles: l'un correspondant aux plantes qui~ au moins dans cljrtah-';-,

organes, et par des procédés variés, arrivent à conserver l'hydratation n-5cessal.j·

au fonctionnement métabolique norrnal, voire au moine à survivre, ce qui peut St::

traduire par une aptitude à éviter la deshydratation. Llautr~ éta.nt constitué par dl, f:

végétaux qui. n'évitant pas la deshydratation des tissus, ont un degré d'hydratation

faible, 'mais néanxnoins suffisant pour leur permettre de conserver les procesF:us

physiologiques à un niveau com.patible avec, tout au rn.oins, la survie des tissus"

ce qui permet à ces plantes de'reprendre une vie normale une fois la séchereE:se

passée; cette aptitude à. supporter la déshydratation correspond ~ la "plasmatisi:-t;"

Di3rrer.esi~z"de Stocker (l'56) et à. la "dessiccation resist:ance" de njin (193 "J,

Ii5.f1er et al. ,. (l941) et de Parker (1956).

a} L'aptitude à. éviter la deshydratation

La prernièl'e façon d~éviter la deehydratatiofJ. est celle des éphérnèr ~

qui corre spondent aux i1drought es('ap:i.ng plants Il de Kearney et, Shantz (1911) et (.......~1'

le cycle végétatif se réalise lorsqu1il y a de bornles r.onditions dllalimentation en ec -_,

Elles se comportent souvent comme de véritables mésophytes , transpira~

abondamm.ent~ ce qu'a sodigné Lemée (1953). Les céréales dthiv~r des régions

méditerranéennes peuvent @tre assimilées à ce type dont PimpOl-t3.nce éconorr...h;.11.'"

est très grande (Mayet Milthorpe, 1962.).

Un second type de résista.nce est réalisé par les plantes capables
'"

d'obtenir des quantités élevées d'eau. Un système racinaire très puissant et tr;~~

développé est une caractéristique de ces plantes, et Killi.a.n et Lemée (1956), e-',

Oppenheimer ,( 1961) ont étudié la littérature couvrant ce groupe important, dont

les racinès atteignent un énorme développement aussi bien horizontalement que

verticalement, ce qui met à la disposition des plantes un volwne dteau considé,-:;'-2'-.



.Bien que ne réduisaJlt pas leur transpiration ceS plantes présentent des dé:6.dt-6

hydriques très réduits, m8tne pendant la. saison s~che.

L'absorption de rosée, dont l'importance est. tr~s controversée

(Monteith, 1963; Slatyer, 1967) constitue un autre moyen de iaire face au mamp...,,­

d'eau et permet, au moins pendant des périodes courtes, de Il1aintenir l'hydrata.

tien. n faut séparer la rosée dCo·.dgine atmosphérique de la rosée d'origine

interne du sol, qui peut jouer aua si un r6le important (Oppenheimer. 1961 ;

Killian~ 1942). Selon Monteith (1963) au ~oi~s trois plantes cultivées pariJ..iese'1!.

capables d1absorber la rosée a.tm.osph~rique : le Cotonnier, l'Ananas et le Mel'On

Une force de succion ~H~vée pourrait aussi augmenter la capacité dtab­

sorption d'eau par les plantes.

n a été démontré, en effet, par Weatherley et Slatyer (1957) que pou.r

le Troène et la Tomate~ le dessèlchement des feuilles conduisait, pour les JuSmes

valeurs de tm-gescence relative, .à un potentiel hydrique (force de succion) plu::'>

grand en valeur absolue pour le Troène (plus r~aistant ~ la sécheresse) que pour.

la Tomate. Un des auteur s (Slatyer:- 1960) a aussi montré queAcacia aneura..i/ u.ne

espèce très résistante, développait des potentiels hydriques encore plus ~le""I,:

(en valeurs absolues) que ceux des deux mésophytes précédernm.ent citées.

Des différences ont aussi été retrouvées pa.r Ja.rvis et Jarvis (196 ).1

chez des plantules d'espèces forestières.

Ces importantes différences peuvent influencer le flux d'eau l traVf.'1"'l!

la. plante et pour les potentiels négatifs plus importants, rend~e l'absorptioIJ p'.k'

facile. Cependant, la quantité d'pau eiu sol, au voisinage du point de flétrisse··

ment, rendue disponible par une augmentation de la force de succion est très

réduite et il est donc difficile d'adtnettre que cette au~",,~t::.ti~npuisse am~hvL:.·

de façon sensibJ~ I1alimentfl.tion en eau de la plante~ dans des conditions de

sécheresse.



En outre, comme le font ressortir Jarvis et Jarvis (I. 963) les effets

d'un potentiel n~gatif important sur la biologie de la plante ne sont pa.s encore

bien connus .. mais pa,1"aisaent être généralement très défavorables.

il se peut ainsi que le c1asst'!ment précédemment cité ne montre P;,lS

que les'plantes qui développent une force de succion très élevée sont résistante:..

à la sécheres~e" mais seulement que les plantes qui ont une résistance proto­

plasinique peuvent supporter sans mal une telle augmentation dupote:ntiel néga.ti ~

de l=eau.

Enfin" et toujo'l.U"s dans cet ensemble, un autre type se présente, celui

de la réduction des pertes d'eau qui est le mécanisme le plus souvent considér·:f

comme caractéristique des xérophytes. Cette réduction peut se réaliser de

plusieurs façons.

La première est celle de s plan.tes aphylles et microphylles qui ont une

constance reiative des surfaces transpirantes~ toujours faibles et dont la tran~pj-
J

ration est t~ès réduite (Killian et Lemée, 1956).

Les surfaces tl'anspirantes peuvent aussi ~tr'e rérluites pûr abscission.

(Evenari, 1953; Killian, 1951 ; Runyon, 1934) et les plantes se comportent a.lo1-·!:'

comm.e des mésophiles pendant les périodes où leeau est abondante et réduisent.

'par abscission des feuilles, leur transpiration pendant les périodes sèches.

Cette extd~me sen.siiJilité ~ .la sécheresse qui finit par se traduire par

l~abscissionde l'organe, est dOD<:.I' paradoxalementll un critère de résîstance ca:,

elle peut suffire pour permettre la survie du reste de l'individu.

La. fermeture hydroactive des stomates (Stalfelt, 1955) et une faible­

transpiration cuticulaire peuvent contribuer à. une considérable économie d#eat:i.

mais il faut qu~existentalors 'des procédés de résistance à la chaleur cor.ru:ne L

réduction de taille des feuille6 que facilite les pertes convectives~ la pilosité~ l:a

modi:fi.caâon de lIalbédo ou des changements m,orphologiques. Shantz (l9Z 7)

·coX"i.sidérait déjà ces plantes comme des plantes à haute température.



En outre la réduction, de la perte',d1eau est toujours acc:o~pagnéediune

diminution de l'asshnilation et Maximov (1931) avait d~j~ noté que: "les plant:.'~:

ne peuvent pas arr@ter leurs pertes d!eau sans diminuer lettr capacit~ photosynthé

tique .. Elles doivent ~.yer la. conservation de l'eau avec la fainl. en carbonE'l1 et

pour leur carbone elles doiyent payer avec une perte d1eau plus grandelQ.

Ce dile:m.m.e peut 8tre moins abrupt. Certaines espèces OJ1t ~~ rythme

d'ouverture atomatique qui ne ,suit pas It:!B réactions photoactivss normales

(Stalfelts 1955); c'est le cas de végétaux comme l'Agave et l~Ananas (N'ealss ~_

al: , ,1968) et de certaines plantes de la ca,atinga brésilienne comme Mir1.losa

caesalpiniaefolia (d~ Oliveira et Prisco, 1(67) ~t des cerrados (Laboriau .!tl.al., ~

1964) qui ouvrent le.~ stomat~s pendant la nuit, ce qui se traduit par une perte .

r,~duite. dl!leau. Tout au moins. pour les plantes étudiées par Nealel5 et al. (196 aL
une absorption de COz pendant !a nuit a ~U observée, qui se traduisait par un

bilan photosynthétique positif. il sftagit cependant de p~ntes à croissance lente .

.Ilest évident que pour ,:!tre efficace le contrtHe stomatique de la

transpiration doit ~tre accom.pagné d~une transpiration cuticulaire très faible.

Enfin, l'aptitude. à. éviter la deshydrs,1:ëltion consti~e P~da.pta.tion la,

plus évidente à la. sécheresse~ en effet il s'agit de mécanismes destinés à.

soustraire la plante, ou tou.t au moins une partie de la plante" à la deshydratation,

Les' espèces qui possèd~nt cette aptit-ade ont un comportement métabolique qui

n'est pas pro~ondér.nentaffecté par la. séche:resse, car les tissus gar'dent une

hydratation élevée.

TI se peut, cependantll q~e cea mécanisInes destinés à. conserver

l'hydratation ne soie'fl.t pas suffisants et dans ce cas la vic ait climat aride D.lest

possible que pour des espèces étant capables de supporter le dessèchement

des tissus.
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Aucnn des tnécanismes évoqu~s jusqu'l présent poul" réduire la pert~

d'ea.u par le s tissue no saurait Itéviter à la longue. Ainsi peut-on considérer

comme critère fondari-umtal li l!lapti~de à supporter la' delilhydratation3 appelée

par Stocker (1956) "plasmatische Darreresistenz"" Cet auteur a fait une mise

au point do";); nos connaissances (Stocker" 1961) sur les effets morphologiques et

physiologiques du ma.nque d'eau sur les pla.ntes et a conclu à l'exie·tence de deux

pha~es qu!il a -appelé ·lIphase de réaction" et "phase de restitution".. La premièr,.e;

serait constitu~e par les effete directs -du dess~chemeD.t sur les activités métab('··

üquea et serait suivie par la. phase de restitution qui constituerait, en quelque

sorte, la nouvelle voie prise par. le métabolisme dans des condi.tions nO'twelles

d'hydratation•.

Le fait d'laccepter la notion d~s phases de Stocker (1961), ou celle

d'endurcissemef.l.tllsuggér~e~r Ma:ximov (l9Z9 a), Levitt (l95a~tGenkel(1964.)

ne suffit pas pour élucider de façon claire les causes de l'effet dir'2ct de la

deshydratation, les mécanismès étant mal connus.

L'existence de ces deu.""C phases est contesté par Levitt (l956 11 1958)

qui distin.gue, seulement l"endurcissement obtenu sous l~effet d'une s~chereBse

légère qui rend les plantes plus aptes à. supporter des deshydratations plU9 fort'f;~:- ..

avec des modifications morphologiques et physio1egiques eoncommitantea.

b) L'aptitude à suworter la déshydra.tation

De nombreuses caractéristiquesprotoplaamiques ont été impliquées

dans ce processus de la résistance à la dessiccation ~ notamment l'hydrophilie

accrue des coUardes, la quantité d'eau liée, la viscosité et l'élasticité, mais

aucune ne 'nIAut l elle seule rendre COlnnte ni des eiîets nuisible.s du de6s~chemê:n.tr- .. ..

sur les plantes sensibles, ni de cette adaptation à. la sécherii:H:Jse qui se vérifie

dans' certaines conditions (Mayet Mihhorpe l 1962).

Dès 1929 (c), Maximov suggérait que: "Seule P~tude approfondie ·~c;,

particularités chimiques et physiques du protoplasme, et d'autres parties de

la cellule, dans des plantes résistantes et endurcies, et aussl une a.nalyse pIaf>

détaillée des processus .qui se passent pendant la congélation ou la desskcatiol.:,



Il

peut conduire à une compréhension plus complète dE: la nature réelle de ces

phénomènes et des moyens dont dispose la plante pour résister à leur influence

défavorable ll
•

Plus tard Kra.mer (1963) affirmait que "un des chapitres les plus

fructue'l.lX de la recherche sur les .t"elatioI's hydriques des plantes sera probable­

ment l'étude des effets biochimiqlles de l'action de la sécheresse sur les végétauxlt •

Un des premiers mécanismes proposé pour expliquer la résistance

~ la sécheresse est celui conçu par Iljin (1930, 1935, 1952 J 1953J 1951) qui lie

les donunages produits par la sécheresse; non au dessèchement du protoplasma

mais à la dislocation et à la destruction de sa stru.cture, sous l'action de la

deshydrata.tion.

Toutes les particularités structurales de la. cellule qui réduisent la

tension dans le protoplasma. au cours de la dessiccation et de la conf:raction

favorisent sa résistance du plasma à la dislocation.

Cette théorie reprise par Stocker (1948) admet que la perméabilité

augmente et qu'il y a libération des enzymes respiratoires et hydrolytiques par

destruction de la structure protoplasmique, ce qui se traduit au niveau des chloro­

plastes par une diminution de la photosynthèse.

Les nouvelles connaissances sur la. distrib.ution struct.urale des

enzymes apportent un regain. dtintér@t à l'hypothèse dtIljin.

Ur~ autre type d1aptitude à supp0t'ter la deshydratation, et qui est, au

moins en partie~ une conséquence .le celui que l'on vient de citer plus haut~

correspond à une st.abilité plus grand.e cl~s systèmes enzymatique::!, plus parti­

culièrement, des enzymes hydr o lytiques . A ce sujet Stocker (1961) analys(-':

en détail la bibliographie concernant les effets du manque dteau sur Paugment2.tion



de Pactivité des enzymes hydrolytiques, et Opariœ(1953) co~(!en6e les résuita.ts

des travaux des chercheurs de 12Académie des ScienceS' de.l'JURSS relatifs à

l'effet de la sécheresse sm.' lCactivité de ces enzymes.

On doit souligner plus spécialement les travaux de Vassiliev et

Vassiliev (1936) et de Sisakian et Kobjakova (1947), sur lilinvertase , _d~ Spoehr

et Milner (1939) sur l'amylase, de Sisakian et Kobjakova. (19~e) et de Nil" et

Poljakoff-Mayber (1966) sur les phosphatasse, de Kessler (1959) et de Dove (L96 7)

sur la ribonucléase. Gl"6:ce à ces travaux et à ceux réalisés sur les lysosomes

ani~uxpar Fécale de De Duve (De Ouve et Wattiaux, 1966) et sur les strUCtu!, ..~;6

correspondantes chez les végétaux par l'école de Matile (1966, 1968 a, h,! è&t~nOtHi

pouvons comprendre l'importance qui. peut avoir pour la sénescence a.ccélérée

des tissus végétaux, ou tout au moins de certaine tissus (Ben-Zionï ~1!:!., 1967);

la libération par l'effet de la eécheressede ces facteurs de destruction qui s{mt

les enzymes hydrolytiques jusque là maintenues latentes dans les structures qui

le s contiennent.

Un autre aspect de la résistance à. la sécheresse, en relation avec

ce qui précède. est représenté par la résistance de certains '~ubstrats naturels

à Ilhydrolyse. En effet certains types de molécules, cormne on peut en trouver

dans ItARN, semblent s'avérer plus résistantes que d'autres (Kessler et

Frank-Tishell, 1962 ; Reddi, 1958) ..

Les effets du manque dfeau ~ur la. photosynthèse et la respiration

s,ont connus depuis longtemps. Sto~ker (1961) a fait une revue de l'importante:

littéra.ture existante sur ce sujet, à la lumière de sa théorie deE phases de

réaction et de restitution.

~aastra (1963) analyse l l effet des mouv~ments stor.natiques sur la

diffusion ""e COZ et conclut que même s'il est généralement admis que la

photosynthèse est affectée principalement par les mouveme:.J.te stomatiques(t
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d'autres conséquences directes et indirectes du déficit hydrique peuvent rédui:"t:

simultanémen:t la photosynthèse (Scarth 'et Shaw, 1951 ; Plsek et Winkler, 1956)_

Certains auteurs (Upchurch~., 1955) n'ont pas trouvé de

liaison directe entre la photosynthèse et llouverture stomatique, ou bien (Dastur:,

1925) trouvent une meilleure relation entre la photosynthèse et lIhydratation des

feuilles.

La photosynthèse l ..::onsidér,ée com:r:ne l'absorption nette da COZ, étant

un phénomène très complexe en soi, il est compréhensible ql.1~i1 nIait pas été

possible de la relier à des phénomènes plu.a simples.

En effet c'est bien en. étudiant les effets de la sécheresse sur les

résistances diffusiveôjJ sur les réactions photocbimiquGs", sur les réactions

obae. 'lU'es et sur la respiration à Itobscurité et à la lumière, mais aussi sux le

transfert des produits d~assimilatio~, que des élénlents de réponse CODCer1lê.,ut

les réa.ctions des végétaux à la sécheresse# pourront ~tre trouvés.

Ainsi Todd et Basler (1965) n!lol1.t pas trouvé d~Ï!û1uence de la séche..,

l'esse sur la réaction de Hill chez le blé et m~me les plantes légèrement flétrie fil

présentant une augmentation par rapport au témoin. Ce,pendant Nir et

Poljakoff-Mayber (1967) ont observé t avec des chloropb.stes de~yulga2'i~j

non seulement une 'réduction de la. réaction de Hill avec le flétrissement mais

aussi une diminution <.le la photophosphorylation cyclique.

De rJ.ombreu:x faits expérimentaux soulignent Paction nuisible de la

sécheresse sur le transfert des produits dllassimilëi.tion d.es feuilles ,rers les

autres organes (voir revue de la littérature dans Ward1a.w, 1968). Llaccu­

rnulation de ces produits pourrait donc réduire l'assimilation du carbone.

On trouve ainsi, en plus de l'effet direct de l'altération de l'appareH
, , '

photosynthétique, du fait m.8me des conséquences métaboliques du manque d~..:·n.u,.

l'effet--indirect par accu.m.ul.a.tion dans les feuilles des produits de la photosyntlt:,";'J'

qui peut 8tre important (Neales et Incoll, 1968).
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La possibilité de séparer dans le temps' les échanges gazeu.x avec

Ifatmosphère des réactions photochimiques. parart etre une caractéristique

de certaines plantes résistantes à la. sécheresse~ cotnIne 13Ananas (Joahï et

al. Il 1965), PAgave americana'et Aeonium
4
hawortii (Neales et al. .. 1968).

Les effets de la séchere8fJe sur la respJration ont été analysés, par

Stoc.ker (1961). Selon cet auteur> la respiration augmenterait d'a-bcrd pendant

la phase de réaction, reviendrait ensuite à une valeur proche de la valeur initi.aie~

voire m,8me tomberait en dessous', pendant la phase de réaction.

Un effet important, bien qu'indirect: de la sécheresse, est. repJ:'ésent'(:

par son action SUT. la photo1"es~iration(Zélitch, 1967). Cet auteur a observé que
, .

certainefJ plantes poss~dent, à la lumière, une respiration plus intense" liée à

l'activité de la glycolate o3Sjda.se, qui augmente avec la température. Un des

effets de la. sécheresse étant la fermeture hydroactive des stomates Enrlvie dQun:;l

augmentation de la température·des feuilles, un dégagem.ent accru de COZ y sera

associé.

Trough~on et Cowan (1968) ont confirmé chez le Coto;nnier qu.e

lliabsorption de COZ était liée tout autant à PQuverture storoatique quVà la tempé­

rature des feuilles. Ainsi l m~'me avec une transpiration active et des stonlate~:

o~erts, Pabaorption de COZ pouvait présenter une chute d1intensité avec

l'augmentation de température allant m@me jusqut~ devenir négative.
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l.) lj Tl ESrrLl'ANCE A LA SECHERESSE

CE E'7. coss"'.r ?IUM

COlnme des pJ.aute1':: ayat'lt t1~1"~ t·é~.lsta:üce à, 1<:1 h~eheresse tl'ès prorJ.oncé(C' Da'l8

f,érennes b ...bî.ta.nt na.wreUemeut 1<:: ,. "'égio!1s ·l.:r'Ïo<:; S tropic:::tlé~ et ~. 0US tr.)pic:lle5.

L'habitat le r,lus iréque~'ü est ce1d.i àes lits èt bord.1 de :d'rières qui sont s(.('!-...t;S

pt".nda.nt la Il'lajeure pal :.:.' de It Jlmée, r-nal:s ~l:'rtaint~'3 (,sp{~ces sont saffisammcùt

:",-5sistante~ ~ la sécheresse pOl,r F:1ételldre sur les cÔteaux secs et -roch-<:'ux, ·~u

Sur les plaineb arides !'Qcpilleuscs et sablonneuses. n stagit ~!s:se:lt.iel1enlent rie

plantes d f aô3soci'i.tions ouvertes qui son"firent tle 1... compétition à Pété't de plar.:bJe

Oti des concEtiot!s dJonlbre:'.

Cette appréciation c')ntr<:.~-:tù <..\ '.rec les b;~so.i.ng élevés 0n ':;;:J'!1 co:ostatés

chez les var.:étés cu:ttlvées p(~è·.fe('tionnét"::':.• par plusieurs ~tuteu:~s : Brown (1 '?3~:):

Brown (1955), BaBs (1953)3 Eaton (1955), '.!'harp (1960). Il ~S~ en effet ~:;)parer;'l

qll"au COurb dG 1;1 dOn)estH':ltion du cotonnier celui-,::i a été arr.l.en{ dal1s des régi'Jr1 s

plus hu.mides (·:t la (~;,?<?(;tion pour ]~~ lJ..;:od1,.,ctivité a g:~né~' alernc:nt ::H~r,jjgé la.

!:ésistance à lél sécllct"esaC' dont le~~ ln<.k:'i.n;smes étaier~t a'5sez. mal connuS.

Cepend;):tlt d ... ns (.(l.i.~J.qlles variétés de cotonniers c'l1.tivJs d:olorc1 ::-s

comme celte:) de GOSS1.2!-~!,i!.:l!.!.~)~"::...':·:':~:21:,)eS par Civinsicil (J.93'~.) et pa.':'

Sô.llka..t'an (.~ 9~53: '.Ule appréciabl(~ résista nee ~ la Bp.cheJ·ess{; j?\:;u!' 'j:aco!'e ~LJ.·;·;

(!~celée.

l!étaient dans lm pabS:~ pèLS t~~èf; lo.\!:;U:...tD. 11 s'agi;' d.es Cotonnier'" }r;;ren[;.E·;s

cultiv'és dans l,~ nord-e-st; du Brésl1 (Vel.)"lo, 1957; .McLaughli>l, J9:j1). r._.. tti),:!"I'·'
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.
h la ra.ce :gunctatum, depuis longtemps introduitü dans les régions sèches de

l'Afrique de POueat (Hutchinson, 1938). Dans liautr~ espèce t~traplorde cultivée,

90ssypium barbadense, Horowitz (1959) indique la variété Pima 32 comtne

présentant une grande résistance à la sécheresse.

La plupart des études sur les relations hydriques du Cotonnier ont été

réalisées sur des variétés cultivées de .Q.2!"!yp'ium hirsutmn et Goss,!pîum

barbadense" Cependant Ifiintér~tpour .l'étude des espèces sauvages a augmenté

depuis quelque temps (Hutchins(l:Lljo 1959) surtout en vue d'améli'lX'er par des

croisements la. valeur agronomique et technologique des variétés cu.ltivées dc,nt

la variabilité est devenue très réduite pOUl" perInettre une sélection efficace

(Kammache~, 1968).

Les plantes' de la plupart des espèces sauvages sont tr~s rares dans

leur habitat et peuvent être considérées coriune reliques,. sauf dans le cas de

Gossypimn anomalum, espèce très résistante à la. sécheresse et qui se rencontt'ê

dans une.région étendue en bordure des déserts du Sahara. et du Namib, du côté

tropical, (Chevalier, 1933 ; Hutchinson, 1959 : Saunders, 1961).
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3) ORIENTATION DU PRESENT TB.AVAIL~ BUT DE L-ETUDE

Le Cotonnier est une plante qui a. déjà été très étudiée du point de

vue de ses relations hydriques.

Néanmoins la recherche a eu pre sque toujOUl" S un but pratique immédiat

et la plupart des études ont été réalisées sur des variétés cu1t~vées, ne poesédan.t

plus, ou ayant à très faible degré, des caractéristiques de résistance à la

sécheresse.

:&in eonséquep-be' 'notre étude SUl" la résistance à la sécheresse de~

Coto:ri.n:iers devait couvrir, non seulement des variétés cultivées, mais' aussi des

espèces sauvages qui, isolées géographiquement, ont certainement développé dl'LB

procédés originaux de résistance.

,Cette étude comparée peut donc permettre d.e comprendre la d.iversité

conetatée da.:ns le genre Gossypium et d'obtenir des r6nseîgnements non seUleUî.Cllt

sur Pimportance relative des divers mécanismes de résistance à la sécheresse

mais aussi sur le fonctionnement de quelques uns de ces :m.écanism.es~ dont la

connaissance est encore très ru<lhnelltaire. il s~agit notamme!lt des mécanismes

de :tésistance à la deshydratation dont Paspect biochimique est tr ès mal connu.

Ainsi nous avons envisagé d'expérimenter, d 8après les t:ritères énoncés

clans la première partie de Pintroouction~ sur plusieurs espèces f;t variétés, dc[ ..t

les :::éac~ons à la sécher~sse et les or.igines gfographiques était.'nt connues.

La partie biochimique do ces études étant celle qui avait, ju.squllà

mairitenant1 été la plus négligée, nous avons essayé de Papprofondir de fa.çon

à comprendre les réa.ctions au dess~cheIl1,ent, si variables avec les espèces, qd

sont pourtant tout."'lS d'a~arence nettement mésophytique.

La mort précoce des tissus végétam«:. surtout des tissus foliaires

sous l'effet d'un dessèchement:, 1l0US a condtrlt à -cCR&idére~c'é phénomène>'GOmr~r



le résultat d-une sén.escence plus rapide q\.le celle qui Be produit nOl"maleme'l'lt

pendant la cl'oissance des plantes.

Enfin. et c~ n~6tait pas lt: moindre de Il''?' objectifs, noue nous

proposions de trouV~l' des mécanismes qui~ exil:ltéi-nt daus les espèc~s l'ésistantes

et non dans les espèces sensibles, nous perrnet:r.: aient de distinguer entre ces

formes et, éventueUement~ de t'luivre la transmission de cette l'ésistance dans

les descendances de croisements entre des espèr:es cultbrées d sauval!ea.

Ce dernier problème est d'une très grande g~néralité et dépass'e le

cadre du genre Gossypiwn. Ce genre présente cependant P,wantage de contenb

une grande variété d'espèces adaptées à des conditions arides, et perm.et de

t'!"a"t'aiUer Su.? -des plantes dont Pirtlportance pour les régions sèches nia pas besoin.

~'être soulignée.

Nous nous considérerons satisfaits si uous pouvions faire avancer

les connaissances fondamentales sur la résistance fj, la séchere-ss,,:: des plantes

supérieurés, ne serait-ce que,d1un petit pas, et si notre travail pOllvait @tre,

t8t ou tard, utile au bien-@tre de~' gens.
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Fig. 2 Distribution géographique des espèces sauvages

diplofdes de Gossypium (d'après Saunder s~ 1961)



1) MATERIEL VEGETAL

Au cours de ces études" les espèces et variét~G suivantes ont été

utilisées

a) ?~spèces sa'ly.a.ge$. La di.stribution géogl.'é:l'.phiquc je ces espèce(.;

est représent~e SlU' la ff"gure 2 (Jhl;près Sallnders~ 1961)" avec indication du.

génome auquel elles ?_ppartienn~tlt :

9..:.-!!!-?tnalum, du genortl.e B, espÎ'~ce africaine qt.'.~ 8e ret:rOl~ve

aussi bien clans l'hémifophère nord que dans Phémiephère sud,

très bien adaptée ~. son habitat aride (Fig. 3) .

..Q:.- australe, du génoml'.:. C. originaire dlAustralic septentri<"wal'

(Fig. 3).

G. raimondii, du génome D. originaue du Pérou (Fig. 3).

G. thurber!. du génome D, originaire de l'Arizona (Fi~. 3).

b) ~~..se:3 c~tivées diplofdes :

.G. herba_ceU!.!!l du génome A. origiI1aire de Phan.

G. ~!boreu..·"nJ du génome .A, originaire de l'Inde.

c) ES,2èces cultiv:ies tétra:eloi."lj.es :

Q. hir.su~~, génome (A - D)l

rar:e puncta~.?

l'ace ~ie galante.

variété Allen,

variété BJA. li

variétés f.!AR èt ATH, issues respectivement de crQisen1.enf­

entre G.· hirsu.~uml G,. arboreum et 9:-__!aim.ondi.i, et ent1 <.

G. arbo~~~..? G. thurbct'i et G. hirsutum {KamJ.nacher. ~'. 'i:..

1967),

G. bal'badensE:., génome (A - D)Z '

variété Mono.



.,

Fig. 3 A - G. anornalum Wawra et Peyer

B - G. australe von MueUer

c - G. thurberi Todaro

D - G •. rai (.....lOndii Ulbrich

D'après Sannders (1961)
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z) TECHNIQUES DE CULTURE

Nous avons voulu prociuire expérimentalement de façon très précise

le phénomène de sécheresse, selon une technique permetta..nt de l'induire dans

la plante à tout moment.

Dans ce but~ nouS'. avons effectué des cultures sur 801ution nutl'itive

dont Pabaissernent de potentiel osmotique permett.ait d'obtenir la cont.rainte

hydrique souhaitée.

Cette technique ne cherche pas à iIniter la sécheresse du sol, les

conditions étant assez différentes (Macklon et Weatherley, 1965 b) mais à

provoquer un déficit hydrique dans les plantes dans des condilions bien détermi­

nées de potentiel hydrique du milieu racinaire.

Les Cotonniers ont été cultivés sur une variante de la solution de

Hoagland. ayant pour origine la solution u.tilisée par Bra11d (1967), maia m.od.ifi.l.­

légèrement, en vue de l'adapter à la culture liquide.

La composition de cette solution e st la sWva..nte

Ca( N03)Z

K N03

Mg(N03}Z' 6HZO

Mg 5°4 , 7HZO

KHZ P04

CaCIZ

Sil

0,700

0,300

0,140

°t 16j

O~135

0 1 007

ce qui correspond à une ~onlposition ionique .en :m.i1lle.quivalents p;:.r :Li.tre de

NO; 12,60

80-- l, 324
PO--- 2,984
CI- O, Il

K+ 3,96

Ca++ 8,77

Mg++ l.41



Fig. 4 - Disposition générale des cultures
en solution nutritive

Fig. 5 - Détail du dispositif expérimental



La compesition en oligo-~lémentsest celle proposée par Hewitt (1 :)521
et ils sont fournis à partir de 2 solutions mères suivantes:

- Solution mère I,

H 3 B03

Mn 504' l ~O

Cu 504' 5 HlO

Zn 504' 7 HlO

(NH4)6 M0 7 °24 1

- Solution mère II,

Citrate ferrique

gfl

3, Tl

3,38

0,50

0,58

4 HZO 0,07

gfl
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De chacune de ces deux solutions mères, 5 ml sont pr~levés et sont

ajoutés à 10 l de solution nutritive. L'eau utilisée provient dZu.n déminéralieel.l."L'

Zerolit MB6, à lits de résines mélangées.

La culture est réalisée dans des pots en polyethylène ayant ·..me for ..x.... ç

pal'allélépipédique de 13 cm de haut SUl' 10 cm de cSté et contenant· 800 ml ~.e

solution nutritive.

CeB récipients peints extérieurement avec: une peinture d'alu..lnin1UIn,

possèdent un couvercle emboîtant. percé de 3 trous: un permettant le passage

de l'axe caulinaire, les deux autres cOI"l'espondant au t}1ya\1 dCaération. et à
. '

lIinli'taliation d~un systèm1.e d'alimentation à niveau constant (figure 4 et 5).

Ce système à niveau constant alimente continuellement les plantes en

solution nutritive et de plus évite dUimpct"tantes variations de potentiel hydrique

dues aux pertes d'eau par transpiration et à l"éventl1elle a.hsorption du produit.

osmo.tique par la pla.nte. En outre ,il permet, par différence~ d'estimer 1:1. t-ran:i-:r",i.,

ration des plantes .

. n était logique d'admettre que dans U.lle certaine mesure Pabsorptio,'

dDeau évoluait parallèlement à celle des éléments minéraux et dans ce cas le
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TABLEAU l

Production de la m.atière sèche et transpiratinIl des pla.n1;~::;

dans· les deux trai telnents : '.:ompensation du vobune transpirf par

de la solutIon !~utritive ou par C"~C: Peau,

r , - Traitement --T'
t-·-----· 1:.--:1 -r-"--r--I-----1
l Solution Eau 1 t Il Pro~abi.lité
1 nutritive 1 l

t---Po:;:--:c deH feuilles 1-:-
34

- 2. 48' -t 2 r~?---l
! pê.r plante (1)~0,. , 6 1 ,5? 1 o. ,,- 1

t,l,- Poids sec des ~~~':- ',: ':~'-127 1 2, R88 -,--:, m 1 0.01-1
par pLLnte:: i :.) -l 1

1-·--;;::id.S-sec des racinel:: 1,'----G-- ---- I-~-~
i 1,171 :.,1.?(} 0,29; 1'.13. "
j pa r plante (3)
, \, .. 1 l 'r Tral:SPiration +-- fli 1 --T-------l

8,'33 , 0,52 1 0,311 \ O,Oi 1

1.___ n:~oyenne (4) __-l_____ L_. :_ _...--_.J
L~), (2), (3) w'.ur..mes pa!" plante

(4' ...l._ - 2.. - lJ g Ul:.:l Jour
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ballon devait cont'enir une solution nutritive conlplète permettant .de faire face

autant ~ une consommation dZeau qu 2à cçlle d!éléments YUÏ.néra'l.1x.

Un ess<il.i a été fait avec des plantes de lrespèce G. 1ùrsutum.,

var. HAR 444. Z pout" vérifier si la solution consonunée devait etre remplacée

par de la solution nutritive ou par de Peau.

Les p1.<'l.l1tes mises en germination. dans des sachets en plastique cont:e··

nant du sable, ont été transplantées dès quVelle~ étaient âgées d.e 10 jours, après

lavage complet des racines, dans les récipients contenant la solution nutritive.

LOexpé1"ieJ;lce a dlU"é un mois, en renouvelant la solution nutritive une

fois par semaine. Chaque traitement utilisait 12 plantes. Le tableau 1 rend comp·.c

des rés'u1tats obtenus.

En remplaçant le liquide utilisé pâ.r de la solution nutritive, on obtlcnt

une croissance plus împor.tante, et la. transpiration observé'a est significativP.'!7)(~t'.'~

plus faible.

Nous avons clonc adopté ce système pour toutes nos expériences

réalisées en solution nutritive.

Utilisation des produits osmotigu~s

De nombreux produits ont ~té déjà. u.tilisés pou!' provoquer un aba33$t:'<­

ment du potentiel nydriqu·e des r~olutions de cu1ture~ notam.m.ent le NaCl. le

Mannitol, le Saccha,r08t'1 et certai.ns polyrnères or ganiques.

Les sels, COD1ffie le N:lCl. ayant .des effets secondaires très impo:r.-t<"l.1:',l·'

nous avons cherché un produit qui" tout en éta.nt inerte ciu point de vue métê.boli~u,,·J

ne soit pas ltobje~ d'une consomma.tion par 'des microorganism.es» ce qui éli:mjL~'_'·1

aussi bien le Saccharose que le Mannitol, voire m.!me les dextranes.

L'abso:rption potisible du produit osmotiqu.e par la plante -est auo~d.,.D.\

problème important. En effet les plantes peuvent absorber certaines petites

m.olécules. ce qui augmer.te en valeur absolue la composante osmotique du
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poteu'!iel hydriqup. des tissus ~t elles sW<'tda.ptent ainsi .à une dim.inut';.o:'1. i1~1

potenth:J. de la. solution nu.tritive.

Les pollhh'vlènc g::.ycols (PEG)~ qui ~e présentent sous des poids

moléculaireS', pouvant varier de 200 à 20 000 et qui ne sont pas fE:rmtJnt~sd.l··ln;,

paraissent être (les substances capab]-::s de remplir ce raIe de produit~ o<;mo­

tiques dans nos expérhnent..';l.tio1'is.

McClenden et Blink (1952) sont les premiers auteurs à avoir ub'Usé

le PEG comme produit osmotique pO'l1X conserver Pactivité et la strUGture d<:s

organites cenulai:res~ dans leurs recherc'hes sur la réaction de Hill.

Et.udiant les PEG, Couper et EIey (~948) suggèrent F,~xi5tence de t:;rO"t."!.­

pem~nt-{)aldehydes et par con~équent la possibilité ciru.ne certaine toxicité .• (n;ll~

L9.gerwerffet cd.• (196I) qui p:>'oposèrent le PEG lO 000 pour le con~'1"81e (~w por.~.~: .;":!

osmotique c!.l':!s solubon nutritives, pur:fi,~nt cc produit par dialyse~ dr,; fiH:~O:::-' :

éliminer le .. quantités excessives d~al\UYlinh~'J'nE:t magnésium qufn con:'~nâlt t'l:

qui~ selon eux, seraient respc.·'1sables de la toxic:té ohservée.

En ce q1u ('cncerne le choix du poids moléculaire du pro{~.i.:t à ut~l: ê.

le" avis div 0!' ge,r't sUÎ">.rant 1." s ~. 'ltE"U.î 8. Ainsi Jane s (1961, 1966) .l:lré fèr c k,j

poids moléculaires filihles et trouve m~me (J<:mes. 1966) que ie PEG 4(1) eE~ ;.::,.

peu absorbé par les plantes. Lag""n~e:rn.~-:t.<l;,!:._ (1961; propo&ent le PEG 20 (':JC~

alors que Jarv:i.8 c.:;t J,.rvis (1 ;63; ct Macklon et Weatherley (1965 h) ütLUsent :.,..

PEG J540.

Le problè:!.TH" de PrLbsorption de ce produit est i.dn cP@trt" ré~r:...Iu 1;a.1'

Lage:n~(f:~tfF'~ al (1961) or.t: trouvé un transport vers les. ieuHbs mlhu;s ::n f'.,~ 11:

PEG 20 000, et Macklon. et Wedtherley (1.965 h) ont 'Hl.ssi obser·,ré un tran~:?o.~·t

qu!ils interprètent comme la conf"éguence de son ahsorption. pa1' è<;!J raCù1es

dêtériorée.s laissant le produjt p~nétrer directer:lent dans le xyl~J::r,e. Ce?,::d.;.,·~,_

rien n.e prouve quin soi~: passé <lans la va.cuole ni qi_,f.l1 Y' ~x.erce un s!'h l

cellulaire de pression osmotiqu.::.



Le potentiel osmotique des solution~ ô:~ PEG a été df:-te:::miné soit

par cryoscopie (Applcgate, J. 960) soit par des :méth~dee de tension

de va.pE.ur (Lagerwerf~~, 1961, Macklon et Weatherley, 1965 a),

Pour étudier Finfluence du potentiel osmotique du milieu de culture

sur le métabolisme de la plailte nOUS dVOIl.3 adopté l-e PEG 600 corrane produit

vsnlotiquc-:: .

Nous avon.s pn-::-ifié lee solutions (1C PEG 600 pa.r passa ges successifs

sur colonne de Dowex 1. f:t Dowex 50, ce Ql1,Î .;:n.lève les ions contalt1.Ïnants -mais

aussi "ertains produits toxiques non identifiés.

Nous avons récenunent véri.5.é que Greenway et Hill~r (19c.7; et

Crl"eenway ~~~ (1968) ont adopté le meme protocole de pUl'ifica.,tion et leurs

observations laissent pense!" que le PEG ainsi t-.:"aité ntest plus tnxiqut.:: pour

Chlorella.------
Le PEG 600 a 114v;}.ntage dt@tre liquide au."C temp,6rature.s ambiantes

et miscible à.lieau. DZLns la gam.me des concent"t'ations utilisées les atl.tres "?EG

essayéG (polymères de poid::. moléculaire 1000~ 4000, 6000 ~t 20 000) donnen.t des

s.)lutions très visql1.euses où Pat';:ration De fait difficilement. En outre J pour

ob+,·:·nir un n1ême potentiel OS!Ilotique, le~ quantités pondérales nécessaires

doivent être supérieurec; à celles de PEG 600.

La '~Iéterrnirtationde: ce pot~ntiel 'pour le P.E·("i 600 par la méthodp. de

• ("'l'" It 'f' J9"4 C ('. 1(;ryoscepJA'~ v'V ê:L cr et ilXcn, s; 1"io.!.ltf; ~t <""J.. " 194:9) t.t piU" L,-:. nlèthode ck~ te'1.S . J

d ' '1: .... A" 1 -, 0 1"':-T' ' 1 19 . ') d ' loc' vapeur nULJ.sant nn osmon:l'ô:t!.'e ri',CC ;:c1'OIG..-Û j l. " n ,r~at:,.. 8Y. ob a onne es

résultat., .ilhtstrés dans la fi~sur= 6 . .La tnéthode cryosC01?~111.e d01J.ne des potetLtiE:'ls

osn-:totiques (en valel1l's absolues! svpérieù,1's ;;. ceux obtelU1S par lè. L~ùh0de Ut,

tension de vapeur ll ce qui confi.rrne ks o'Js0Tvation13 de L~tger,ve:ff~~aL (1':(,1).

Ce phé no:r.nèn~ tror:.vc S')l.. t;xplic;~rüm dane la visco:3ité de la. solution

et dans la le,ntl:mr de la formation de glac'e dan'] les solu.tjons concentrées dùn,;

1:1.'';.'', visqueuses (C1:'af::s;jt al., 1949).
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Fig. 6 Relatior'- entre la concentration de la solution de PEG 600
(grammes par 100 ml de solution) et le potentiel osm.c.tiq11.e
de la solution.
0 __--0 cryoscopie ; .. .. tj~nsion de vapeur.

2t\T----·---·--· -_o••_. ---

-- ._------~
!
1

1/,. ,

Flg. 7 Relation entre la concentra.tioIl de PEG de poids
molécLlaires différents et le potentiel osmotique
de la solution.
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A ussi, toutes uos déternÙIlations ont-elles été faites par la m.éthode

de tension de vapeur:! fondée aur l'échauffement d'une goutte de solution,

déposée sur une thermistance: dans une atm.osphère saturée de solvant.

L'utilisation des tables d'abaissement molal relatif de tension de

vapeur données par Robinson et Stockes (1955) a permis dllétalonner liosmomètre

a.vec des solutions de NaCI.

Le potentiel, hydrique de chaque solution de NaCl utilis'ée:J peut ~tre

obtenu par la relatiofJ. :

.; = RT ln
p .-
Po

llui donne la diminution d'énergie libre molaire pour chaque concentration., et

que nous exprimons en joules mole-l, ce qui peut atre approximativeznent tra..11.J.ii.

en atmosphères, en l'affectant du facteur 0,56. n est évident que les diIilensions

ne sont pas les m@mes dans les deux types d1expression et que thermodynamique. .

ment seul le premier est correct (Slatyer et Taylor, 1960; Daintyll 1963).

Dans la figure 7 nous présentons les courbes étabHes par cette

méthode pour les différents types de PEG.

Afin de confirmer Vinnocuité du PEG 600 comme agent osrnotique

nous avons réalisé une expérience avec des plantes de la vadété Allen a:gées

de deux mois.

Trois groupes comprenant chacun 10 plantes ont été constitués, un

groupe témoin recevant la solution nutritive ndrnlale et les deux autl'es ,l une
v _ - _ J.

solution où le potentiel oSIllotique était abaissé à - 9 j. mole . soit par du

lvIannitol soit par du PEG 600.

Le traitement oamotiq11e a été appliqué en trois 'périodes distinc.teFl a
,

comme il est indiqué dans la figure 8. il provoque une diminution nette de la

transpiration par rapport au témoin. La reprise est cependant bea.ucoup plus



~i-----r---
40 50

~-ig. 8 Transpiration relative par l'appo.L' t a\.!. témoin. L'expérience a
commen.cé qualHi les pla.ntes aVêdent 2 mois dlf.tge. En hachures
les périodes- dtapplication du. trcl.ite'ment osmotique (ler : de 0 à
3 jours; 2 e : de 8 à Il jours: 3e : de 42 à 44 jours)? Entre ces

. traiternen,,:,s les pied:; J:ecevaient la solution standard.

PEG 600

3(,

Mal~n_itol

Témoin



.TABLEAU II

Croissance comparée des Cotonniers cultivés en solution

nutritive pure ou additionnée de PEG 600 ou de Mannitol (- 9 i mole -1).

-.
Matière sèche, grammes

par plante (1)

Coton- (2)
Feuilles Tiges Racines

- graine
-- .. -

Témoin 17,4 4,4 .21)3 6,3

-. -

PEG 600
Il,5 7,6 21)0 6.99' 1-1

- J ma e

- _.
Mannitol

5,3 4,9 12,5

J
SpG

~
- 9 j mole- 1

~

(1) à la récolte

(2) graines plus fibre

33
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facile pour les plantes traitées au PEG que pour celles traitées au Mannitol,

qui pourtant nlest pas considéré comme un produit toxique.

A la fin de lI'expérience, la quantité de flf\uilles dans les plantes traitées

au PEG est m@me supchiellXe à celle des plantes témoins (Tableau II). ces

dernières étant en fin de cycle végétatif" alcrs que les premières ont encore

des feuilles jeunes~ apparues après les tI'aiternents osmotiques.

Les résultats présentés n011S ont confirlné Pintérêt du choix du PEG bUI)

comme· produit osmotique pour l'induction de déficits hy-:l,.:riques dans les plantes

cultivées en solution nutritive.



III - MECANIShV':S DE RESISTANCE A LA SECHERESSE

L'APTITUDE l\. EVITER :"',A DESHYDRATATION

3S
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1) CYCLE VEGETATIF COURT

Ce type de résistance à la sécheresse, indiqué dans la classification

adopté (fig. 1), n'a été rencontré ni chez les espèces sauvages ni chez les

variétés cultivées du genre Go~sveium.

Les espèces sauvages sont toutes des arbustes perennes~ à lor:gévité

plus ou moins grande. C'est seulement chez les plantes cultivées que nous

pou\I'ons trouver des variétés dites annuelles dans la pratique agronomique; à.
•

floraison groupée, qui peuvent produire considérablement pendant leur première

année. En réalité ces Dlantes ne sont pas de vraies annuelles, m.ais potentielle-

ment <les vivaces If bien que peu persistantes.

2) L'ABSORPTION D'EAU AU NIVEAU DU

SYSTEME RACINAIRE

a) Introduction - La différence de résistance ~ la sécheresse entre

espèces el: variétés de cotonniers est souvent considérée comme le résultat dr:;n

d.éveloppement relatifplus important du système racinaire.

Ainsi Sankaran (1933) attribue la résistance plus grande de

G. herbaceun"l, en compar.aison avec 9. indicum. au pivot plue important de

la première espèce.

Civinskii (1934) observait aussi que la résistance était liée au

d~veloppementdu systèm~ racinairê, les variétés précoèes ayant un système

moins développé que les variétés tardives•.

Les racines de cotonnier ont une croissance très rapide dans des

c.ondition8 favorables, pouvant pénétrer très profondément dans le sol. En

Egypte, Balls (l9l9, 1951) a rencontré des profondeurs d'enracinement

supérieures à. 2 m et King (1922). en Arizona, a observé un développement
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radiculaire de la variété Pima jusqu~à 3,20 m. Hubard et Herbert (1933) ont

trouvé que les cotonniers non irrigués possèdent un e'nracinement profond sanl:l

ramification en surface.

La relation entre la hauteur des plantes de G. barbadense et la

profondeur de Itenracinemeut a 'été.observée par Balle (1951) qui a obtenu les

rlsultats suivants. en centimètres: 5/25 : 15/50 ; 30/75 : 60/170 ; ·11S/Z40œ

, ,

Le marne auteur a indiqué la vitesse de croiSSa,L'lCe du système radiculaire du

cotonnier égyptien comme étant, en moyenne de l mm. par heure, la valeur,
observ.ée, la plus élevée, étant de 1,6 mm par heure.

Dans le Tanganyika, Lea (1963) a observé, des vitesses de croissance

de l'ordre de 3,43 CD:;l par jour et les' radnes de cotonnier arrivaient à èes

profondeurs de 1,5 m à 2, 10 m.

En' contraste avec les résultats présentés ci-dessus, Collings et

Warner (1927) nllont observé qu~une croissance réduite du système radiculai1"~~

du cotonnier, ne dépassant pas' 60 cm en profondeur et développement latéral~

et Cavaleri et Inforzato (1956) et MagaMes et al-:"" (1962) indiquent que la grall.'ie

majorité des racines se trouve dane la couche superficielle du sol de 15 il 20 ';~n

d'épaisseur.

De mlme, aux U. S. A. ~ Amemiya f}t al. (1963) ont observé que c'est

surtoùt l'eau des horizons supérieurs du Bol qui est uti.1isée par le cotonnieT'll

l'eau des zones plus profondes étant insuffisante pour maintenir la croîssa,nce

optimale pendant les périodes de consommation plus élevée.

Le pourcentage d~eau utillsé par chaque tranche de 30 cm jusqu'à la

profondeur de l, 8 m par le Cotonnier (dans les régions plus chaudes) était, d~ap!'(~ .,

Krantz~ (1955) à. partir de la surface: 36, Z % ; 15,6 % ; Il,6 % ; 6,5 1, er

4,5 %.. Cependant Clower et Patrick (196S) ont observé que les Cotonniers

flétrissent seulement quand les couches profondes du sol sont au point de

flétrissèm.ent.
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Les différences entre les systèmes radiculaires des plantes de plus

grosse taille et des plantes plus petites de la variété, Pima, d'apr~s King (1922)

se trouvaient' seulement dans la grosseur du pivot dans les prer.c'J.iers 30 cm ou

36 cm de sol. A partir de c.ette proiondeu_I:" il n'y avait pas de différences dans

la taille, n{:>mbre et distribution des radnes o

Cela explique qu8ayant une alimentation en eau semblable, les plus

grosses plantes, qui i'Tanspirent plus" flétrissent avant les plantes plus petites~

car le système absorbant est semblable.

La suppression des boutons fl<?raux est favorable à la croissance du

système radiculaire et Eaton (1931 b) a observé que le poids Sec total des racines

et la relation racine/partie aérienne augmen~ientdans les cotonniers auxquels

on avait emp~ché le développement des branches et capsules. Une expérience

('.u champ a démontré qu'une suppression légère des boutons floraux a permis

aux plantes d'Acala de supporter .mieux une sécheresse au milieu de la saison,

et produire 9 '1, .plus de coton que les témoins.

Une défloraison complète pendant la première partie de la saieon

conduit aussi (Eaton 1931 a) à des productions plus élevées.

Llavantage préElenté, du point de vue de résistance" à la sécheresse

par les lignées de cotonnier à floraison non groupée, en comparaison avec ce'lles. " .
à floraison groupée plus précoce est due" d'après Eaton ét Bigler (1945)~ à une

croissance radicuJaire plus grande en résultat du nombre moins important de

capsules pendant la ph~.se jeune de la plante. Cette croissance permettant d 1ex:;:;:i.o5"­

ter un volwne de sol plus grand. Lfinhibiticn.de la croissance des racines par

les capsules en développement a aassi été observé pâ.r Boughey (1944), Eaton et

Jo~m (944) et Cro',vther (1934).

Tubbs a noté (voir Russel, 1963) que quand la fructification comm.enccJ

la croissance du système radiculaire est sévèrem.ent réduite,. et qu.e cllest SUl'ï:OU1

à travers Peffet sur le systèm.e radiculaire, et non sur la surface foliaire, qui

agit la suppression des premiers boutons floraux.
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Dans la marne conf'~ence (Russel. 1963), Brown explique lIavantage

de la variété Albar au Tanganyika. par l'existence d'un système radiculaire plus

profond.

Comparant l'Arachide, le Sorgho et le Cotonnier, Slatyer (1955) a.

trouvé que ce dernier, moins résista.nt à la sécheresse, a un système radiculaire

moins développé que las deux au.tres' espèces.

Le système radicu1ai~e très développé de l'espèce G. barbadense

permet dl/a.près Brown (1959, 1961), son utilisation en culture sèche en Iera~l,
1

et une .plus grande économie dlleau en conditions d'irrigation.

La rusticité de la race pgnctat'WIl. de G. hirsu~et sa bonne adaptation

en Afrique de l'Ouest 'se doivent, d'après Hutchinson (1938)" à l!extension de sot,

système radiculaire.

L'étendue de la surface active du système radiculaire du Cotonnier

a été étudiée par- la mesure de lflexsudation par le collet de plantes recepées,

par Shai-dakov et al. (1965) et Ermochenko (1951). Filipov (1954) a utilisé la

m@me méthode pour déter,miner le :niveau. de sécheresse du Bol qui e:rnpêcbait

l'absorption par la plante. La pression dileoxsudation des racines de Cotonnier

est ,supérieure (O'Leary, 1966), à celles du Haricotr du lI'ournesol, du Ricin

et du Mars.

Le développement du syst:~e radiculaire du Cotonnier est dépendant

de l'intensité lumineuse. O'après les études de Cannon (l925.)'une intensité faible

est dé!avorable à sa cl'oissancea tandis qu'une intensité élevée, stimule'le dé"-e ..

loppement du pivot qui peut atteinch:.e un~ longueur c~n8idérableavant que des

racines latérales ne se forment.

La dynamique d'absorption de l'eau par un aystèn:..e radicl.l1aire a éte

étudié par Gardner (1960l qui considère que c1est surtout la distribution. .

des racines en profondeur et la tension de l'eau dans le sol, sa conductivité et

là. succion de la plante. q~ conditionnent l'absorption.
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La résistance dans les racines au transfert d1eau peut être important<:

surtout pour le cotonnier. dont les racines profondes sont très fines. d'un diamètre

de l'ordre de Z à 3 millimètres (Balls, 1951) et elle peut emp!cher l'absorption

quand le sol exerce une restriction sur le diamètre du pivot pour des périodes

supérieures à deux semaines (Mathers et Welch, 1964).

b) E:g>ériences de greffes - l'lous avons proçédé à des expériences

de greffes Clans le but de voir' si les cotonniers sauvageslJ ayànt un système

racinaire perenne et, a priori, plus puissant, pouvaient conférer aux espèces

cultivées greffées sur eux, une plus grande résistance.

Nous avons greffé le G. hirsutum sur G. raimondii et sur G. thurberi.

Le premier porte greffe est une espèce très résistante, se défoliant peu en saiso::.~.

sèche. Le second, est une espèce très peu pe.rsistante, passant la saison sèche

à l'état de tiges et dont les r.acines sont peu puissantes.

Des' greffe.s inver~es ont été effectuées, non seulem.ent(de G. raimondii
..

et de G.. thurberi sur G. hirsu~ mais aussi de G. aridum. et G. somalense sur

cette m8me espèce.

n a été vérifié que le système racinaire n'avait apparemment aucune

influence sur la partie aérienne, ce qui est e11: contradiction avec les résultats bien

cox:mus en pomologie. Par contre le greffon a conféré au système racinaire des

caractéristiques qui seraient celles du sien. Cinq ans après les' prem~.ères greffes

nous avons encore des plante.s d~ G. raimondii, de G. aridUm et de G. somalens~

greffées sur G. hirsutum. alors que la gT.'e!fe..inverse avait <:tonné des plantes ~e

d~Pêlssantpas leur deuxièm.e an.:œe. Les gr~ffes de. G. thurberi eur G. hirsutu~
. . . c.

ét"ient aussi ,pe'u persistantes que les plantes de G. thurberi. La figure 9 m~-"-"

des systèmes racinaires de G. birsutum portant un greffon de G. raimont.4.

. ' déterrés après 5·an.~ de croi~sance. n s'est formé une charpente puissante qu.i.. -
se ramifie e~ profondeur.
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"

Par contre chez G. hirsutum (figure 10) le .sy~t~me rac1uaire s'est

développé plus en surface mOme si de fines racines peuvent s'enfoncer jusqull~

2 m (figure 11).'

c),I)~eloppement du syst~me raciDaire .. Le d'veloppement du. .:

syst~me'racinaire est peut 8tre l~un de,s éléments majeurs de la résistance à

la s~cheres8e du Cotonnier Moc::o (G. hirsutum. race marie galante).

En effet il s~agit d~U11 G. hirsutum, perenne qui a. une, fructification

tr~s tardive et tr~s peu abondante au cours de 1a première année de culture.
, .

Compte tel'.\u de l'effet d~inbibitiondes caps~s sur la croissance du système
, ,

racinaire. nous pouvons penser que. pendant la première année de culture.

les racines peuvènt s'allonger de fa.çon presque contin~. A?.a deuxième année"

la croissance reprend dans des conditions plus favorables. ce qui correspond

~ une production;plu8 grande.

Nous avons pu voir ces Cotonniers au Brésil en fin de saison'sèche,

réduits à de simples tiges. mais ayant un système racinaire dépassant 3 mètres

en profondeur.

Nous avons comparé .dans llespèce G. birsutum la vitesse de croissance

des r.acines. de là variété sélectionnée A TH 555. 7 à celle de la. race ,p'unctatum.

réputée posséder un systl,me racinaire puissant (Hutchinson, 1938).

La surface des racines a été mesurée chaque se~ine sur un échantillon

de 5 èotonDiers mis en culture dans du sable a.rrosé par une solution nut1"itive~

, , -Sur la 'figUre 12. ott sont. pr~sen~e les rés~tats obtenus" nous pouvons constater
. ' . . , ..

que le taux de cr,oÏ8sa.nce .relative est sensiblement le ,m.me pour les deux

variétés, mais l'ordonnée à l'origine est plus élevée pour ATH 555. 7 que pour

G. punctatum. Cette différenc~ est en relation avec le poids de graines, beaucoup

. plus important ~ur ATH 555/7 que pour l'autre vari~té (poids de 100 graines:

ATH 555. 7, 10,33 g : ;punctatum. 7.00g).
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TABLEAU III

Bilan hydrique de trois variétés de G, hirsutwn

-
Absorpti'-1I1 1Surface Surfa.ce Rapport

Transpil"ation
des des Surface des feuilles d

feuilles racines sur drn- 2 }-1 mg drn... 2 h:- .' tmg 1.

dm2 dm2 S~face des racines 1,

l
\..1 9 punctatun'l 126 26 4,8 68 1800 '11

1
i,-- ---'1

G. marie galante 147 15 9,8 92 1500 ,
!. i- - - ... -

BAR 444, Z 70 14 5,0 133 900 1

•1_.- -"'-~-_.,.

TABLEAU "N

Exsudation du système raciIlél.ire
en fonction du nombre de capsules

Nombre de capsules Exsudation au
par plante collet, ml/heure

0 20,5 + 0,46-
15 12, 1 + 0" 67...
60 3" (j + 0,85..



46

n est int&ressant de remarquer que la croissance des racines se

ralentit, même en l'absence de capsules, dès la quatrième semaine. Mais,

ce ralentissement ne se retrouve ni dans l'évolution de la surface foliaire, ni

dans l'évolution du poids sec total (figure 12).

d) Absorption d'eau mesurée par la rehydratation des feuilles de

trois variétés - L'absorption d'eau par, les systèmes racinaires de G. birsutum

(race p'unctatum, race marie galante et variété HAR 444.2) a été étudiée.

Des pïed's de ces trois variétés ont été cultivées jusqu'à l'âge de 4 mois,

dans des bacs en t81e de 50 cm de cOté, contenant de la terre de forêt. L'axro­

sage des bacs est alors arr8té.. Lorsque les plantes sont flétries, l'hydratation

relative (turgescence relative) moyenne 'des feuilles a été mesurée (Barrs et

Weatherley, 1962) et les plantes ont été de nouveau arrosées. LDhydratation

relative a été mesurée à des intervalles d'une heure et la fermeture des stomates

confirmée à l'aide d'un poramètre de Darwin. LVévolution de Phydratation dans

la plante et'la mesure de ia transpiration cuticula.ire. sur des feuilles détaché,:_.

permettent d'établir le bilan hydrique de la plante, une fois déterlninées les

surfac~s foliaires et l'acinaires par une méthode photométrique (Bonzon:> 1964).

La figure 13 et le tableau III permettent d'apprécier l'évolution ,de

Phydratation de la plante et d'l.1 flux de transpiration et d'entrée d'eau dans les

racines.

Nous vérifions que la race punctatum a un flux dCentrée d'eau plus

impor~antque celui de la variété HAR 444.2 voire m8me celui de la race

marie galante.

Les erreurs que nous aurions pu commettre dans les mesures de

transpiration cuticulaire, beaucoup plus basse chez punctatwn que chez les

deux autres vari~tés (Vieira da Silva, 1967), ne feraient diminuer l'estimation

du flux d'entr~e d'eau dans les racines.

Il y a donc, apparem.ment, pour la race punctatum" 1.me grande capacité

d'absorption d'eau. ce qui confirmerait les idées d'Hutchinson (1938) sur son
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système racinaire très actif.

De tellès mesures sont très longues ~ réaliser et aussi très difficiles

à oomparer du point de vue quantitatif.

e) Absorption d'eau mesurée par l'intensité de Itexsudation (influence

du nombre de caRsules .. Nous avons voulu étudier l'influence du nombre de

capsules des pieds:p sur l'absorption d~eau. mesurée par l'exsudation de plantes

au niveau du collet, immédiatement après section, selon' la méthode de Shardakov

et Ermosbenko (1965).

Nous avons vérifié sur des pieds de G. hir sutum. que cette exsudation. '

diminue avec le nombre de capsules que portait la plante (tableau IV, !Doyenne de

6 déterminations).

Compte tenu des connaissances sur l'influence des substances de

croissance sur l~exsudation(Skoog~, 1938), il n~est pas exclu que le déve­

loppement des capsules entrafhe' un déséquilibre auxinique qui aurait com.me

conséquence non seulement lla.rr~t de croissance des racines, vérifié par plueieul's

auteurs (voir Salter et Good, 1967) mais aussi une diminution de l~exeudationa

3) L'ABSORPTION D'EAU PAR LES FEUILLES

a) Introduction -

Dans l'introduction nous avions souligné l~importanceque peut avoir

la rosée pour certaines plantes des régions désertiques. Cependant ce n'est pas

seulement la rosée, mais aussi l'absorption 'directe d1eau par la feuille du

Cotonnier, en atmosphère à haut deg-ré hygrométrique, qui peut conférer à la
, '

plante une ,certaine capacité de résistance à la' séch@regse du sol.

Les expériences classiques de Breazeale~ (1950, 1951) et de

Breazeale et McGeorge (1953) paraissent démontrer non seulement l~absorption

d'eau par les feuilles des plantes dans des conditions d1humidité atmosphérique. . ,
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élev~e, mais aussi l'existence d'un flux inversé, conduisant à un

transport de l'atmosphère jusqu'aux racines et émission dleau par celles-ci

(Breazeale et al. ~ 1950). Haines(l952) répétant ces expériences de Breazeale

et al.• 1950) n'a pas obtenu cette ~:mi6sion racinaire d'eau, mais il confirme

l'absorption d'eau par les feuilles. Mflller-Stoll (1965) a cependant noté 'lme

reprise de turgescence des racines de plantes dont les parties aériennes étaient

dans une atmosphère saturée d·humidit~.

Stone et al. (1950) ont observ~ aussi l~absorptiond'eau atmosphérique

pal" des plantes dans des conditions de sécheresse édaphïque, et Vieira-da...Silva

(1956) a vérifié que des plantes de Haricot et de Mil poussant dans \Ul sol près

du poiD.t de flétrissement présentaient une augmentation de poids aprè!: un séjour

d'une nuit dans une atmosphère saturée en vapeur d'eau.

Chez le Cotonnier, Slatver (1956, 1957) a constaté que, dans ùes. .
c'onditions de potentiel d'eau du sol très bas, les plantes pouvaient absorber

de l'eau de l'atmosphère, diminuant ainsi leur déficit hydrique. LI!explication

du phénomène de la conservation de cette eau dans la plante que, d'après les

gradients de potentiel (Slatyer, 1956) devait passer dans le sol est, d'après

Slaty~r (1957), la suberisation et la mort des racines, dues à 'la sécheresse,

qui provoquent une dhcontinuité entre le système radiculaire et le sol.

b) Mise en évidence dfune absorption foliaire par détermination du

]?2tentiel hydrique - Des Cotonniers, de la variété HAR 444.2 de G. hirsutum,

cultivés sur solution nutritive, en serre, ont été soumis dès qu'ils avaient

45 jours aux traitements factoriels suivants:

a) - à de la lumière continue par opposition au cycle de 12 h

jour/12 h nuit.

b) -" au pptentiel osmotique de la solution nutritive abaissée

à - 20 j. mole- l à l'aide du PEn 600, par opposition à la

solution normale de - 0, 9 j. mole.. 1.
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c) - dans un~ atmosphère approximativement ~ 100 1<1 d'humidité

relatiye ; par opposition à l'atmosph,ère de la chambre

conditionnée qui était à 60 % dEhumidité relative.

Chaque combinaison de traitement était répétée 4 fois.

L'expérience se déroulait pendant 48 heures dans une chambre

c01.'lditionnée à 25° ! 1G C et dans les traitements à 100 0;" BR les plantes étaient

enveloppées dtune gaine plastique, où Itatmosphère était conservée pl"oche de la

saturation à l'aide de mèches de coton imbibées d'eau.

Les pieds étaient illuminés par des lampes à vapeur d'iode et les

rayons infrarouges ont été filtrés par une couche d1eau courante de 10 cm

d~épaisseur placée entre les ampoules et les plantes. L'intensité de lumière éta ~t.

de 15 000 lux au niveau des feuilles supérieures.

Les analyses ont été effectuées après 48 h de traitement, les pieds

soumis au cycle 12 h jour/12 h nuit, ayant déjà reçu 4 heures d ri1lumination au

moment des prélèvements. Le potentiel hydrique a été déterminé par la méthode

de Shardakov (1953) sur la 4ème feuille à compter de ltapex• Les résultats font

l'objet du tableau V.

De ces résultats, un certain nombre de conclusions semblent pouvoir

@tre tirées:

Pour les plantes en conditions d'alimentation hydrique normale

Paugmentation du pouvoir dtévaporation soit par diminution de l'humidité relativE'

de l'air, soit par illumination permanente est compensée par l'absorption d'eau

et il nly a pas de changement significatif dans le potentiel hydrique de la feuille.

Par contre le.s plantes sOUInises à un traitement osmotique ont des

potentiels hydriques au niveau des feuilles d'autant plus bas que le pouvoir

dtévaporation du milieu est plus grand. Gonzalez~ (1966) observa.ient des

faits analogues. Cependant, les plantes ~ 100 % d'humidit~ relative et subissant

un cycle normal jour/nuit ont un potentiel hydrique foliaire sensiblement égal à

celui des plantes témoins et supérieur à celui de la solution nutritive.



TABLEAU V

Inf.luence de Pilluminatio;"l~ de Phumidité atmosphériq';e et
du tra.itement osrnotiq1.le (- 20 j mole-li sur le potentiel hydrique

de la. 4 ème feuille de G. hirsutum, HAR 4-44.2

Cycle de 12 heurf"s
de luwière

Lumière continue
...-------.-..,.-.-.---- ---------r------------.----,

1
1

r
1_6_O_%_HR__(_1_)+-1_O_O_o/c_o_HR_-+-__6(_,)_1_0 _f_ill-J ~~o ,~ BR

Traitement ~ 1- 62,2 - 42,5 .- 33,5
;.;.smotis.lle _ 1

-~+--- -'i-I-li

T_é_m__o_i_n__J 9. 6 _-_?~ 6 1 - 12, 0 1__._-_9~~ J
p. p~ d. s.

T -1
P = 0, 05 : - 10, 4 .; n"lOle

+ lp=:O$ 0 L : ~ 15, 4 j nlOle ...

Effets factoriels ~- j :mole- 1)

Lurnière SI $ D • t> QI fi 111 ~ 'f • co IS 0 fi • " ':

Tr::t.itement o3motiquc •• 0 •••

Hure.idité atmos?hériquf' .• , .

13,9 ±

27,7**

~
-10,6

LUXIlière x
traitemer..t osmotique

* - p = 0, 05

ti - P =0, 01

(1) lm =; hu:midité relative
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Néanmoins les mesures ayant été faites 4 heures seulement après

la fin de la période nocturne, il e st concevable que les .plantes continUD.nt à

recevoir de Pénergie lumineuse et ne pouvant pas absorber de l'eau par les

racines, atteignent à la fin de la journée un potentiel hydrique plus bas que

celui qui. a ~té mesuré.

Dans les conditions de lumière continue les plantes ne peuvent plus

éviter les pertes vers lllatmosphère, m~me saturée, et les feuilles ont des

potentiels hydriques encore plus réduits que ceux de la solution osmotique.

Pour comprendre ce' phénomène il faut reconnartre que l'égalité des

forc~s de succion n'est un critère de flux nul que lorsqu'il nry a pas de mécanis­

mes actif's de transfert et nous pouvons y inclure le cas où se trouve::'lt réalisées

des différences de température.

En réalité nous savons (Spanner, 1954; Briggs, 1967), que peur

une diffé,rence de température AT nous pouvons obtenir, ~ travers une membrane

une différence de pression thermO-oslnotique sllexpriznant :

Q;i:
,àp:: - - ÂT

VT

où V est le volume molaire, T la tenlpérature absolue et Q%'la chaleur m.olaire

de transfert.

Dans le cas de l'eau en contact avec liair Q* représente approxima­

tivement la chaleu:t' latente de vaporisation.

Dans ces conditions, pour une différence de temp~rature de 10 C~ .ôp

correspond à - 80,6 atmosphères o

Ai nsi, m1!me si la force de succion "mesurée" dans un tissu foliaire

est appréciable, ce tissu peut transpirer dans une atmosphère saturée si sa

température est portée, par absorption d'énergie lumineuse à un niveau BupérH'1. c'·

à celui de la température de l'air. Inversement le refroidiasement par rayoLne~·

m.ent pendant la nuit peut conduire, dans les conditions naturelles, à renforcel~

la force de succion du tissu et faciliter l'absorption de l'eau atmosphérique.
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Ce phénomène a une importance relative d'~utant plus grande que

llhumidité relative de l'attnosphère s'approche de la saturation.

Vartanian et'Vie~ra,-da-Si1va(1'968b)ontmis en évidence sur la

Moutarde un gradient inversé de potentiel hydrique et les mO,dèles proposés

pour expliquer ce gradient, pourraient rendre compte des résultats obtenus

dans cette expérience.

c) Absorption foliaire et migration des sucres -

Un argument supplémentaire ~ l'appui de l'hypothèse de l'absorption

d'eau par les feuilles du Cotolmier en atmosphère saturée est apporté par le

transfert des glucides solubles vers les racines.

En effet nous avions vérifié (Vieira-da-Silva, 1968 c) que les

conditions de sécheresse avaient' pour conséquence une accUIIlulation de glucides

solubles dans les feuilles et une diminution concomitante dans les racines, le

mécanisme énergétique du transfert actif étant perturbé. Zholkevich et

Ko:retskaya (1959) avaient déjh olïservé que la quantité de produite phosphorylés

diminuait dans les plantes flétries et Kursanov et Brovchenko ,(1961) ont montré

que l',infiltration des feuilles avec de l'ATP avait. pour conséquence, un transfert

accru de glucides.

Selon notre hypothèse, si un gradient inversé et un flux passif d~eau

des feuilles vers les racines pouvaient s'établir, nous aurions, surtout dans les

ca$ de sécheresse du milieu racinaire, un transfert non-actif de glucides.

Pour 'c~nfirmer cette hypothèse, une expérience a été réalisée avec

des plantes de G. hirsutum var. H.AR 444. Z ttlées de Z mois et cultivées sur

une solution nutritive.

Ces plantes ont été soumises~ dans une chambre à température

(Z5~ ~ 1°C) et humidité '(60 %HR) constantes, ~ un tr8.ï.tement osmotique soit

de .. 10 j mole- 1 (1ère expérience), soit de .. ZO j mole- l (zème expérience).

Les témoius recevaient la solution' nutritive normale :ayant un potentiel osmotique

de - 0, 9 j mole .. 1.
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Parini. ces p1antes# deux lots ont été constitués, l'un étant soumis à.

l'humidité de la pièce conditionnée et l'autre contenant des plantes envelop:f'~"'­

d'une gaine en polyéthylène de façon à. obtenir, à l'aide de mèches de coton

imbibées d'eau, une atmosphère proche de la saturation.

Les plantes étaient soumises à un cycle de 12 heures de jour

(15 000 lux au niveau des feuilles supérieures) et de 12 heures de nuit. Chaque

expérience comportait 4 répétitions.

Au début de l~essai 0, 01 ml de saccharose U
14

C (10 flCi par ml) ont

été fournis à chacune des 4 feuilles supérieures de la plante, dans une capsule

de gélatine que pénétrait une languette découpée dans le limbe de la feuille.

L~essai durait 48 h et la totalité des racines, :Çeuilles et tiges était

récoltée# en prenant soin d'éliminer un disque de 2, 5 cm de diamètre autour

du point d'application du saccharose 14C dans chaque feuille.

Les organes récoltés ont été extraits avec de lléthanol à 80 % et une

partie aliquote de l'extrait, séchée dans une coupelle, faisait l'objet d'un comptag..:

dans un compteur à flux de gaz, dont le rendement était de 15 .10 pour le 14C• Le

résidu de Pextraction alcoolique était soumis à une minéralisation par voie

humide (Van 5lyke et Folch, 1940) et le 14C02 libéré, fixé dans la baryte est

cOtnpté dans une coupelle dans le même compteur.

Le tableau VI rend compte des résultats obtenus.

Le pourcentage de r.adioactivité soluble,dans l'alcool à 80 % transféré

des feuilles vers les racines s'avère beaucoup plus grand dans les conditions

d'une atmosphère à 100 % d'humidité relative que damt celles d'une atmosphère

à 60 % dChurriidité relative.

, Dans le traitement à. 100 % d'humidité relative, le pourcentage

transféré vers les racines est m@me supérieur, da.ns le cas du traitement

osmotique de - 10 j mole-l, à celui du témoin.



Tableau VI - Influence du traitement osmotique et atmosphérique sur la distribution de
la radioactivité dans la fraction insoluble et soluble dans l'éthanol à. 80%.

c.p.m. ., 0

Pouroentage :par orr:ane
dans la ..

plante Feuilles Tiges Racines
Soluble Insolu- Total Solubls Insolu-1 TotaJ. Solu- Insolu- Total

(a) ble (b) ble ble ble

· ,. ~moin 46.244 42,4 12,3 54,7 22,7 9,6 32,3 5,6 7,4 13,0
;

~Q) 100% Traitement· r-l BR 35.751 27,9 20,6 48,5 25,3 9,3 34,6 8,0 8,9 16,9:. 00 osmotique:op..-a
: ~ 1 Témoin 52.884 56,8 20,8 77,6 1,5 8,4 9,9 1,4 11,1 12,5lll)

60%! s 0>i ID ;:! HR Traitement#0' 61.878 73,9 13,7 87,6 2,0 3,8 5,8 0,4 6,2 6,6ton ort osmotique1mop
1 Fol 0

P P d s 0,05 ±2,7 0,05 ± 9,1 0,05 't.2,21E-i m
\ 0 0,01 ±3,9 0,01 ±13, 1 0,01 ±3,2

n= ================~========== ======r======= ~==== 1:====== =========~======= :::============~====
1~ Témoin 63.703 66,5 9,1 75,6 9,8 2,2 12,0 8,1 4,3 12,4

i .,., BR Trai tement 51 246 67,0 3,5 70,5 16,8 5,0 21,8 5,3 2,4 7,7
lop 0 osmotique •
· ~ (\J
1 1\) 1 60% Témoin 53.734 80,8 12,0 92,8 1,7 3,7 5,4 1,1 0,1 1,8
if-!

ID Cl> HR: +> ~ Traitemention ot 54.877 70,6 16,1 86,7 1,7 10,5 12,2 0,3 0,8 1,1: co ort osmotique, Fol op
l E-4 0

_0,05 ±B,a 0,05 :tS,3 0,05 4,01 6f p P d si
, 0 0,01 ±13,J 0,01 ±'7,8. 0,01 !5,8
~

(a) soluble dans l'éthanol à 80 "
(b) dosé dans le résidu de l'extraction éthanolique
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Par contre, dans le traitement à .. 20 j mole -1 la quantité de

radioactivité dans les racines du traitement osmotique est inférieure à celle

du témoin, mais celle rencontrée dans les tiges lui est supérieure.

C et essai parart aussi confirmer l&hypothèse selon laquelle une

absorption d'eau se ferait par les feuilles dans des conditions d1humidité élevée,

ce qui an'léliorerait son hydratation comme nous l'avons vérifié dans Pessai

précédent, et faciliterait le transfert vers le reste de la plante.

Un traitement osmotique faible faciliterait ce transfert, mais un

traitement plus fort diminuerait la quantité transférée vers les racines. n
constitue peut 8tre déjà une valeur ~.étale pour ces organes.

Tous ces résultats paraissent donc démontrer que les Cotonniers

peuvent absorber de l~eau par les feuilles, dans une atInoephère approximative­

ment saturée d'humidité.



4) FORCE DE SUCCION. RELATION

ET LE POTENTIEL

5b

ENTRE L'HYDRATATION

HYDRIQUE

a) Introduction -

La relation entre l'hydratation des tissus foliaires et le potentiel

hydrique a été étudiée par Weatherley et Slatyer (1957). Ces auteurs ont observé

que les courbes obtenues avec des plantes de Tomates et de Troène étaient diffé­

rentes, les premières développant, pour une meme deshydratation, un potentiel

hydrique plus bas que les secondes.

Plus tard 5latyer (1960) a comparé les valeurs obtenues sur ces deux

plantes avec celles mesurées sur des phyllodes d'Acacia aneura. Dans ces trois

espèces, à un meme potentiel hydrique correspond une hydratation dVautant plus.

grande que l'espèce est plus résistante à la sécheresse, dans l'ordre croissant:

la Tomate, le Tro@ne, l'Acacia.

Cependant, comme le soulignent Jarvis et Jarvis (1963), on ne conna!'l;

pas entièrement les effets produits par un potentiel hydrique ~éduit sur le m.éta­

bolisme des plantes, et le classeUlent obtenu par Slatyer ne signifie peut ~tre pas

qu'~ potentie1.hydrique plus bas soit un facteur de résistance à la sécheresse,

mais que ces plantes ont des caractéristiques leur permettant de supporter un

potentiel hydr~que réduit.

Les m@mes réserves ont été faites 'par Noy-Meir et Ginzburg (1969)

q'\lÏ ont vérifié qu'aucun paramètre de l'isotherme du potentiel hydrique, 11.e

permettait de classer les plantes par ordre de résistance et que les mécanismes

d'adaptation à la sécheresse au niveau cellulaire étaient différents pour chaC\Ule

de~ espèces qu'ils étudiaient.

L~étude théorique de l~isotherme du potentiel hydrique des feuilles

faite par Noy-Meir et Ginzburg (l967) et son application. à trois espèces (1969)"

leur a permis d'estimer leur.s composantes qui s'avèrent ~tre le potentiel matri ..



ciel, le potentiel de la solution et le potentiel hydrostatique~

L'isotherme d'un tissu vivant a une form.e typique en 5 tandis que

pour un tissu mort elle se présente comm.e une courbe concave. La différence

est due à l'influence plus ou moins grande selon l'élasticité des parois des cellules~

du potentiel hydrostatique. Celui-ci agit surtout sur la partie de la courbe entre

la turgescence maximale et le point de flétrissement. il est cependant possible

de trouver, à partir de ce point, des potentiels hydrostatiques négatifs (Noy-Meir

et Ginzburg~ 1969).

Le potentiel hydrique d~un tissu sarait donc la ré,sultante de toutes

ses composantes.

I/J tissu = cp matriciel + ." solution - cp hydrostatique

Nous utilisons ici le term.e 'l'solution à.la place de t/losmotique,

car les solutions contenant des substances de poids moléculaire élevé ne suivent

pas la loi des gaz parfaits applicable à la pression osmotique~

La relation entre le potentiel hydrique et la turgescence relative des

tissus a été étudiée chez le Cotonnier par Turina (1957) et Nakayama et Ehr1er

(1964). Néanmoins les connaissances que lion a sur cette question sont encore

trop fragmentaires.

La force de succion a été utilisée comm.e critère diirrigation des

Cotonniers, indiqua:n.t donc un seuil critique à ne pas dépasser, par Shardakov

(1953) et Krapivine (1963). Le premier auteur recommande de ne pas laisser

dépassel~ une force de succion de 14 à 15 atmosphères tandis que le deuxième

auteur donne .comme limites de 8-9 atmosphères avant la formation des bourgeom;

floraux .; de 9-10 atmosphères pendant cette dernière période; de 10-11 atmosphi.. ..

res à la floraison et de 11-13 atmosphères pendant la formation des fruits.

Le flétrissement prolongé correspond. chez le Cotonnier à des valeurs de pctenU';L

hydrique-· (selon Shardakov, 1953) de 31 à 35 atmosphères ou de 34 atmosphères

(d~après Slatyer, 1957).
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Kerr et Anderson (1944) ont trouvé que dans les capsules de Cotonnier

à partir de lf!ge de 2.4 jours la force de succion des graines est su~érieure à la

pression osmotique et ils suggèrent qu'un mécanisme 'd'imbibition est responsable

de l'absorption d1eau par les graines dans la capsule.

Filipov (1959 b) a trouvé une relation entre la force de euccion dans

les feuilles de Cotonnierl' mesuré par la méthode de Shardakov (1953) et la tenErnr

hydrique du sol. Des relations de ce gem'e doivent @tre corrigées dans les sols

salins car Gumarova (1957) a vérifié que la force de succion des feuilles augmen­

tait avec le degré de salinité.

Hawkins (192.7) a étudié lIhydratation des feuilles de Pïm.a (G. barbadense)

et d'Acala (G. hirsutUln) en. relation avec l'hwnidité du sol. Cet auteur en conclut

que là. teneur en eau était toujours supérieure dans l'Acala que dans Pima, mais

que dans cette derni~re variété elle était moins dépendante de l'eau du sol. Acala

parart sO'IJlfrir plus avec le manque d1eau que Pima, et a besoin d'un arrosage plus

régulier.

L'hydratation n'est pas la m3me dans les différentes feuilles de

Cotonnier et Portsmouth (1937) a vérifié que les feuilles les plus jeunes sont
- - . -_.__.--

celles qui ont le taux hydrique le plus faible. Tadros et Saad (1951) indiquent

aussi que l~hyd:ratationétait minimale aussi bien dans les feuiiles les plus jeunes

que dans les feuilles senescentes, et maximale dans les feuilles adultes. na ont

observé que les régions apicales souffraient le plus du manque dteau~ car

c'étaient les zones de la plante où se développaient les déficits hydriques les

plus grands et où les feuilles avaient le taux hydrique le plus bas.

La. composante osmotique du poten~el hydrique a été la plus

fréquemment étudiée chez le Cotonnier.

Des études sur la concentration de la sève du Cotonnier ont été réalis'~e'>

par Harris et al. (1924) et Harris et al. (1926) qui ont trouvé une pression

osmotique et une conductivité dans la sève plus élevées Rour le G. barbfldense,

(Pima), que pour le G. hirsutum.



La concentratioll de la.. sève était plus faible et la transpiration plus

~levée pour les feuilles jeunes que pour les feuilles vieilles de Cotonnier. étudié'eb

par Eaton (930). Le même auteur (1942) a trouvé que 'la. pression osmotique

de la sève était plus élevée que celle du substrat de culture (liquide), en mOYE'nne

de Il atmosphère s.

La concentration de la sève du Cotonnier a été utilisée par Filipov

(1959 a) comme mesure indicatrice du besoin d'eau. Cet auteur a trouvé que del:J

valeurs inférieures à 12 % (graduations du refractonlètre) co.rrespondaient à une:

bonne croissance tandis qu'à partir de 20 ro les Cotonniers étaient dans un état

de flétrissement très poussé. Les plantes souffrant de conditions de sécheresse

prolpngées. perdent leurs feuilles inférieures, ce qui avait comme conséqueuc.e

de faire passer la concentration de la sève dans les feuilles restantes à 18-20 %.

Avetisjan et 5mbatjan (1962) ont aussi vérifié que la concentration de la sève ne

devait pas dépasser 13 %~ pour un développement normal de la plante.

Pour l'étude des relations entre la teneur en eau des tissus folia.ires

de Coton~er et le potentiel de c'es tissus. nouS avons adopté les techniques

suivantes:

a} - L'hydratation relative (I-m), dési.gnation q,ue nous préférons à

celle de turgescence relative, a 6té déterminée selon la technique proposée par

Barrs et Weatherley (1962) utilisant d.es disques de feuilles de 0,8 cm de diarr.!.'ètre 7

et un temps de saturation de 5 heurel'\ à 25° C.

b) - Le potentiel hydrique fut estim6 par la méthode de Shardakov (l95 ~~

par équilibre dans des solutions 4e saccharose.

b) Examen critique de la technique d.e Shardakov -

La métho.de de Shardakov (1953)~ d'une extr~me simplicité, a été

critiquée par plusieurs auteurs (Slatyer, 1966 ; Goode et Hegarty, 1965 ; Kniplir.g

et Kramer, 1967) du fait que les solutés en s'accumulant dans le tissu pouvab;:tt

changer son potentiel osmotique. Cette absorption entrainerait par elle-n1eme 1!.. :
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changement de .concentrat:LoSl de la solution test.. De plus, la contamination de

cette solution par les con~enus cellulaires provenant des cellules détruites sur
1 •

les bords coupés du tissu, ainsi que la dilution des substances existant. à la

surface du tissu foliaire, pourraient changer la concentration de la solution test.

Ces appréciations s'appuient sur des études comparati:ves entre les

m~thodes de tension de vapeur et la méthode Shardakov, les premières étant

considérées comme mesurant le pot~ntielhydrique réel des tissus.

Ces méthodes de tension de vapeur peuvent 8tre matérialisées, soit

par mesure directe avec un psychromètre il thermocouple (Spanr.Ler, 1951 ;

Richards et Ogata, 1958), soit par une technique gravimétrique (Slatyer, 1958;

Lemée et Gonzalez, 1965), la tension de vapeur correspondant au potentiel

hydrique étant celle d'une atmosphère confinée où le tis su ne change pas de

poids.

Boyer (1969) passe en revue ces procédés, en tenant compte de

différentes modifications proposées par plusieurs auteurs.

Cependant les caractéristiques des feuilles d~1 Cotonnier, qui pré seut.e 1 t

des glandes à sel, ne permettent pas les mesures du potentiel hydrique par

équilibre de tension de vapeur. En effet, les dépOte de sel à la surface du limb.e

conduisent il la détermination de potentiels hydriques plus bas que ceux existant

dans le mésophylle (Knipling et I{ramer, 1967; K1epper et Barre, 1968).

La technique de s solutions de Sba.rdakov (1953) peut néanmoins

s'appliquer si un rinçage préalable est adopté ce qui était déjà recommandé

par. Gai! et Carr (1964) pour la méthode réfractométrique.

Par ailleurs, chez le Cotonnier, la.courbe qui relie les valeurs

obtenues avec la méthode de Shardakov avec celles trouvées avec la méthodp

du thermocouple (Knipling et Kramer, 1967), est du Meme type que celle

d~ter:rp.i.néepar Klepper et Barrs (1968), mettant en liaison 1GB valeurs du

thermocouple et celles d'une chambre de pression (Scholander ~. J 1965;

Boyer,. 1967). On peut raisonnablement conclure que les déterminatior..s faites

par 1& méthode de Shardakov correspondent, dans cette plante à celles de la
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chambre dEI pression~ et les différences trouvées avec le thermocouple doivent

correspondre aux dépOta de sels à la surface du limbe.

En outre la m~thode du thermocouple nécessite des temps d'équilibrage

trop grands, ce qui conduit à des altérations importantes dans le métabolisme

des tissus, comme l'ont vérifié chez le Tabac Knipling et Kra.mer (1967), et

qui peuvent m@me changer le potentiel hydrique en cour s de détermination. En

effet, nous avions trouv~ (Vieira da Silva, 1968 c) une augmentation des Sllcres

solubles et une diminution de l'amidon avec le dessèchement des feuilles. Cett,~

tendance il l'hydrolyse peut diminuer le potentiel osmotique des. cellules. Cela.

serait surtout important pour des organes dessèchés.

Si la pénétration de soluté dans les tissus était une cause importante

d'erreur dans la méthode Shardakov (Slatyer, 1966), les valeurs ainsi obtenu.;;:s

devraient @tre inférieures à celles provenant des méthodes de pression de vapCl' '-:.

Or c'est le contraire qui est obse;rvé (Knipling et Kramer, 1967).

Aussi la contamination de la. solution test ne nous para.1't elle. pas

rédhibitoire" car elle peut @tre évitée pa.r W). rinçage préalabl~ des tissus folia.ire:"

(Gaff et Carr, 1964).·

Lemée et Gonzalez (1965) ont d'ailleurs montré que la,technique de

Shardakov, convenablement utilisée, donnait des valeurs de potentiel hydrique

équivalertes l celles de la méthode de tension de vapeur, et Vartanian et

Vieira da Silva (1968 a) ont pu'montrer qu'ellé traduit convenablement Pétat
..

hy.drique de la plante dans des conditions variées d'humidité du sol et de Pair.

c) Résultats -

'Les cour1)es re'pr'sentant la liaison entre le potentiel hydrique et

l'hydratation relative des feuilles de quatre es;>èces de Cotonniers sont
, ,

présentées dans la figure 14. Dœaprès ces courbes il ne no'us paraft pas possible

de conclure. chez le Cotonnier. à un avantage d'une dimirLution du potent..d

.hydrique (à hydratation égale}
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En effet, chez G. hirsutum, le potentiel hydrique diminue plus

rapidement dans la vari'té Allen qui n'est pas résistante l. la sécheresse,

que dans la vari'té ~oco de la race marie galante qui est très résistante.

Chez les trois espèces sauvages étudiées, le potentiel hydrique diminue aussi

plus rapidement, avec la diminution de l~hydratationrelative lP chez l'espèce

la. plus sensible h la sécheresse (G. thurberil qu'il ne diminue chez celle qui

est la. plus r~sistante (G. anomalum).

A la lumière des r'sultats obtenus nous croyons pouvoir conclure que

le développement d'un ~otentiel hydrique très bas avec la deshydratation nlest

pas une caractéristiqa~de résistance ~ la sécheresse chez le Cotonnier. Les 1

conséquences de cette diminution du potentiel hydrique seront étudiées plus loin

dans le chapitre sur la variation de l~activité enzymatique.
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Des quatre mécanismes de réduction de pertes d'eau évoqués dans

l'introduction, seul le premier n'est pas rencontré dans le genre Gossypium.

En effet, aucune esp~ce de ce genre ne présente des adaptations morphologiques

permanentes conduisant à la réduCtion de la surfe.ce de transpiration.

6) ABSCISSION D'ORGANES.

L'abscission des feuilles paraft etre un phénomène assez répandu

chez les Co~onniers. il s~agit II d'une des contradictions de 1& résistance ~ la

sécheresse: le fait d'avoir des organes très sensibles au dessèchement lui

c:onfère une r~8istance accrue h la sécheresse. Malgré tQut il faut Clue cette

.ensibilité s~t limitée aux: feuill~s. adultes et vieilles voire m@me qu'elle soit

plus importante chf1lz ces derni~res.

L'importance des J)hénomènes hydrolytiques poûr"llabscission a

déjà été .signalée (Abeles et al., 1968; Osborne, 1968). cette hydrolyse étant

la c~n8équencede la sénescence des tissus, qui peut @tre provoquée par la

sécheresse. La variation de l'activité des enzymes hydrolyti.ques sous l'influence

de la sécheresse sera traitée plus loin.

Chez le cotonnier l'importance économique de Itabscission des

qrganes fructifères a dfvif en parfie l'attention de l'abecission foliaire. celle··ci

étant surtout étudiée comme procédé cultural (voir Vallade, 1965). Louie ~.L'?O""i

a vérifié que la diminution du potentiel hydrique des feuilles augmente l'abscis::.,; ')~',

J1fI.turelle de ces organes.



65

Une mise au point des connaissances actuelles sur l'abscission des

or ganes fructifère s chez le Cotonnier a été faite par Cognée (1968) qui met en

avant l'influence indirectt:' du manque d'eau sur la sénescen'ce des ovaires pour

expliquer l'absc:is8ion due l. la carence hydrique.

Du fait m6me de la' technique utilisée dans nos exp'riences pour la

production des carences hydriques, ~e choc osmotique est brutal et il n'y a pas

de possibilité d'adaptation graduelle: les plantes, non endurcies, ont généralement

une abscission t,rès importante. Ceci est surtout apparent chez l'~spèce. sauvage

G. thurberi, qui se défolie tr~s facilement, mais aussi chez les plantes des

variétés çultivées de G. hirsutwn. ',L'a'bscission des feuilles de G. thurberi

ap1"~s une saison sèche pe~t' 8tr~ appréciée 'sur la figure 15, par rapport ~

G. anomalum.. figure 16 et G~ raimondii, figure '17. La variation de l'activité
c ,

enzymatique, don,t l'8;bs~ission est probablement une conséquence, est étudiée

plus loin. Il est évident que la réduction des pertes d'eau par abscission foliaire

a pour conséquence une réduction, considérable dans la pl"oduction de la planter

la photosyntbège étant alors complètement supprimée chez le Cotonnier.
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Fig. 15 G. thurberi Fig. 16 G. anorna1um

Fig·~ 17 - G. rairrlonciii
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PAR CONTROLE

TRANSPIRATION.

a) Introducfu:m -

Comme il avait déjà été signalé par Maximov (1931) les plantes

résistantes à la sécheresse possèdent souvent une capacité de transpiration

potentielle supérieure m8me à celle des mésophytes. La r.ésistance se caracté­

rise cependant par la capacité .de réduire les pertes d1eau a un rninimwn penr ­

les périodes de sécheresse.

Cette diminution peut être le résultat de la fermeture hydroactive

des stolnates (Stalfelt~ 1955) qui réduit la transpiration à la seule transpira.tion

cuticulaire.

TI est évident qu'un appareil stomatique très sensible ~ la deshydra­

tation, fermé pour des déficits hydriques faibles et accompagné d'une transpi­

ration cuticulaire" réduite, permet de conserver l'eau dans la plante.

Les stomates existent dans la page supérie·ure et inférieure des

feuilles de toutes les. espèces de Gossypium. Chez certaines espèces le nombre

de stomates par unité de surface, selon les faces, n1est pas très différent, mais

il y a toujours une plus forte densité de stomates dans la page inférieure: chez

G. harknessii. par exemple, on compte 122 et 159 stomates par mm carr.é

re spectivement pour la face supérieure et la face inférieure. Chez d'autres

espèces au contraire la densité est très différente selon les faces, comme chez

G. peruvianum où elle est, respectivement, de 40 à 218 (Webber. 1938). Le

même auteur a observé que la densité dans la page su.périeure varie de 40 stom

au mm carré (G. peruvianUIl})p à i 10 stomates au mm carré (G. intermedi w

dans la page inférieure varie de 80 stomates au mm carré (G. to~erl.Î.",sum) à..
280 stomates au mm carré (G. anomalum).
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Gadkari et SaiN (1957) étudient les stomates de 20 variétés cultivées

en Inde et concluent que la densité stomatique chez G. hirsu~um est inféri.eure

à celle observée chez p. arboreum. et G. herbaceum, et qu'elle augmente avec

P~loignementdes feuilles du sol; la densit{E est en corrélation avec la long~e\lr.

des entre-noeuds.

Plus tard Gadkari (196L.1:) a vét'ifié que la densité des stomates était

plus élevée dans les régions de pluies abondantes, ce qui est un peu étonnant ca.!".

pour d'autres plantes, Maximov (1929 a) considère que le nomb':'e élevé de

stomates est associé au xérophytisme et Salisbury (1927) et Wood (1934) trouvent

aussi que les densités élevées sont caractéristiques des plantes des régions

sèches, conune cela est vérifié par Webber (1938) pour le G. anomalum.

Les stomates de cotonnier sont très sensibles à la lwnière. Dans des

conditions de bonne alimentation llydrique Alvim (1956) a trouvé que Pouverture

maximale correspondait à 120 000 Lux, mais que, dans des conditions de

culture sèche, nne fermeture progressive suivait au fur et à mesure que

l'hydratation des tissus diminuait. Les stomates sont aussi sensibles à la

température (Wilson, 1948) et peuvent se fermer légèrement pour des tempéra ..

tures supérieures à 301) C.

Une hydratation relative moyenne en dessous de 85 % dimÎ11ue la.

période d'ouverture des stomates qui se ferment complètement à un~ hydratation

de 70 % d'après les essais de Dale (1958. 1959) Cependant dans de bonnes

conditions hydriques, l'ouverture est liée à la radiation solaire, température

et h~ure du JOUI'. ce qui suggère un rythme diurne (Dale 1961). La. fermeture

des stomates dans les feuillas flétries de Cotonnier a aussi été observée pat'

El-Sharkawy et Hesketh (1964). Rakhinov (1964) a vérifié que le maximum

d'ouverture était à midi pour des plantes bien alimentées en eau, et tard le

soir pour des plantes carencées.

Slatyer et Bierhuizen (1964) ont montré que, pour des résistances

faibles dans la couche limite, la transpiration du Cotonnier était contrôlée péU

la 'résistance stomatiq~e qui atte;.gna.it un minimum de l, ! sec cm-1 à

40 000 Lux. Cette résistance peut être considérée comme tl"ès basse, en
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comparaison avec d'autres plantes cultivées. L'ouverture stomatique maximale

correspond a.ussi à une intensité lumineuse très élevée,. ce qui traduit bien

1rhéliophyti ame du Cotonnier.

En même temps ces auteurs ont trou,:é une résistance cuticulaire

de 32,3 Bec cm-l, très élevée pour une mésophyte, et en conclurent, chez le

cotonnier, du bon contrOle de la. transpiration par la fermeture des storr..ates.

Néamnoins ces résultats sont en contradiction avec les observations faites par

Slatyer (1955) qui a observé, dans le nord d'Australie, que le Cotonnier maint~·~

nait tr ès difficilement un taux d Ihydra.tation élevé. et que l'instabilité de la

balance hydrique était clue» avant tcnt. à un conu61e médiocre de la transpiration.

Déjà Tadros et Saad (1950) avaient ol:>servé que dans le Cotonnier la transpiratioz..

était surtout cuticulaire, la phase sromatique étant seulement importante au

début de la matint}e.

Ehlig et GaL"duer (1964) ont aussi observé que des quatre espèces ~

poiv;r:on" tournesol. trèfle et cotonnier, ce dernier était celui qui contr61ait le

plus mal la transpiration et que le taux final de transpuation, à. l'appa.rition è.e

nécroses dans les feuilles. ·est encore de 10 à 20 '7a taux initial;.CeB m@mes

auteurs ont trouvé qu1au.-dessoua d~une certaine force de succion la transpir::ii-;'-'­

du Cotonnier était :proportionnelle à la transpiratIon potentielle. Elle diminuait

cependant, très rapidement dllabordll et plus ientemE.nt après, avec l'augrnentation

de li force de succion.

Auséi diaprès King (1922). le Cotonnier paraft être une plan.te mal

équip~e pour réduire la transpiratiOTt dans des conditions arides, et qui perd

fréquemm.ent plus d'eau qu'elle n'east capable dtabsorber d'! sol. Po~ Ra.heja

(1951) et Subranianian (1953), crest la ca~cité de réduirè' la. œ&nspiiàtion·qn.i

caractérise les Cotonniers les plus résistants à la sécheresse.
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b) M~thode exp~rimep.ta.leet exoression'des résulta.~s ..

La détermination du contrele stomatique et cuticulaire de la transpi­

ration peu.t 8tre faite par '180 méthode de pesée des f~uilles détachées. Gette

n1éthode, critiquable si on 1Butilise pour Pappt'éciation de la transpiration de la

plante entière, comtne l'ont démontré Weinman et Le Roux (1946) et Fra.nco et

M:agaThaes (1963)1 permet de comparer, dans des' conditions standard~ les caraç­

t~ristiques des feuilles qui traduisent le contr~le de la transpiration, c.e . sont

le·ta~ de tra.nspiration avec les stomates ouvert8, l'hydratation 'relative moyenl1&

pour la fermeture hydroactive des stomates et le taux d'hydratation cuticulaire.

La méthode utilisée a été celle proposée par Hygen (1951, 1953) rnah-·

les résultats sont eXl>rimés en hydratation relative et non en matière fraft:he. '.

comme faisaient ces auteurs; Dans un travail antérieur (Vieira da Silva, 1967J:

nous avons décrit cette m~thode qui consiste ~'"suivre la. variation, avec le

temps, de l'hydratation relat~ve (HR) de feuilles détachées~ préalablement

amenées à la saturation hydrique.

La quantité d'eau à chaque instant est ainsi e::q>rimé en pourcenta;)e

de l'eau maximale (hydratation relative) et le taux de transpiration relati".;e ('l'TF.)

(quantité d'eau perdue pal" rapport à lWeau existante dans la feuille à chaque

înst:i.nt) est donné par l'expression:

TTR
ln HR l . ln rffiZ

= ----------tz - t J

Le graphe rendant co:mptt: de l'évolution du logarithme de Phydrr.twti ::>:­

relative en fonction du temps (fig. 18) se. décolnpose sch6m.atiquement en deux

droites qui relie une courbe. La première de ces droites correspond à la

transpiration réalisée les stomates atant ouverts, la seconde à la transpil'atioJ'l.

cuticula.ire. La trê.Zlsition entre les deux droites traduit la ferm.eture progreesÎ'le

des stomates. Nous avons pris comme hydratation du point de fermetlU'e les

valeurs de l'ordonnée .correspondantes à l~intersection de ces deux droites.
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Dans' le travail déjà cité (Vieira da Silva, 1967)" cOlnparant plusieUJ: S

espèces de G..2,ssyPium, nous avions retroU",,-é cette r'elation si:1UÏ-logarithmique

qui traduit la diminution de Phydratatic)n relative avec le tc:r.nps. Ceci cO:0firlne

les résultats de Hygen (1951, 1953), de Jarvis ~t Jarvis (1963) et d'Ehlig et

Garner (1964) qui montrent que la transpiration dépend de 1Whydl"atation de la

feuille.

Nous avions propos~ (Vieira da Silva, 1967) un indice qui rend

compte du contrale plue ou me-ius effica.ce de la transpiration, mais qui exige

la dé~erminationde l'hydratation'relative au point de fiétrissemùnt (considéré

comme point critique). Cet indice de contr81e de la transpiration (leT) est
.'

donné par lCexpression :

leT =
Transpiration à la saturation hydrique.
Transpiration à l'hydratation de fiétrisse:ment

n rend compte de h'l, conception de Maximov (1929 b) selon laq1~elle

les plantes xérophytes non seulement présentent une transpiration potentielle

très élevée, mais peuvent la réduire considérablement dana les conditions de

déficience. hydrique.

Un indice plus simple peut @t:re établi eu considérant le rapport

entre le taux de trauepiratio':"l relative totale et le taux de transpî:::ation l'elaUve

cuticulaire, mais il ne prend pas en considération les variations possibles de

IShydratation relative corl:espondant au flétrissement de la feuille qui, cOlmne

n,-,us· 1'Iay·.~ions vu (Vieira da. Silva, 1967), peuv.ent $tre tr ès grandes. La figu:r. e 19

r~'i1d com.pte de la liaison entre lrI~T et ce rapport et montre que les valeurs

correspo...ldant aux deux espèces présellt.:"lnt un point de flétrissement exceptio!'l­

nellement bas, s'éloignent de la droite qui traduit cette liaison.

Le travail déj~ cité (Vieira da Silva, 1967) ayant montré de El

différenc.es c.onsidérables parmi plusieurs eS,pèces de cotonniers, qua,nt aux

caractéristiques de contr8le de la transpiration, nous avons poursuivi ces

études, comparant cette fois cidea variétés d'une seule espèce (G. hirsutum) 7

dé.rivée's d1hybrides interspécïfiques avec les parents présumés de cette csp~r:e.
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Un dispositif expérimental a ét~ établi ~vec un arrangement

statistique en carrée latins incomplets f comparant onze Yariétésrépétée-e G1X fC'i~.

La quatrième feuille, à partir de l'apex,après saturation d'eau

pendant la. nuit~ était exposée ~ une illumination de 15 000 Lux, à 25 (1 C et 70 %

d'humidité relative et pesée, tout d'abord toutes les cinq min~tes, puis toutes

les ùemi..heures (fig. 18).

Dans le tableau vn nous présentons les résultats de cet essai.

Nous pouvons remarquer que dans le matériel végétal utilisé~ une

grande diversité de comportement peut être' encore retrouvée. Prenant la

ViJ,riété HAR 444. 2 comme référence, nous constatons que certaines lignées

fe=ment les stomates à des hydratatiOftrelatives encore très élev~es. et perdent

moins d'eau par transpiration avec les stomates ouverts. Une seule variété~

G ... Z77. 7, a une transpiration cuticulaire significativement infér~eure à la

réMrence. Cette variété est aussi la seule qui présente une transpiration.. pê,r

unité de surface foliaire, inférieure ~ la 'ré~ence.

Elle avait déjà été remarquée au champ, pendant une p~riode de

sécheresse~ comIlle une des lignées les plus résistante.s. Au contraire la

variété J-Z5, qui flétrit très facilem.ent au champ, montre dans ce test un

mauvais contrôle de la transpiration. Il est surprenant de remarquer que .

toutes les lignées qui ont une transpiration relative totale plus faible que celle

de :ta réfél'ence. sont des plantes à grandes feuilles n'ayant en rien une morpho­

logie de type xérophytique.

Ces essais montrent que, contrairement à ce qui se paSSe pour

l'absorption d'eau, il parart facile de déceler. dans le genre GossypiU% des

espècè's e~ m,@me des' variétés de la m~m~ espèce possédant des caract~ristiqu0s

leur permettant, de réduire de façon importante les pertes d'eau~ soit par

fermeture précoce des stomates, soit par transpiration maximale et cuticula.iu:

plus biuses.
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TABLEAU VII

Transpiration

Caractéristiques des feuilles de onze v.::triétés de G. hirsutum.

j

J
1
1
{

. --- f

lJe ;
i

1
- • \0

e
• 1'-::;

_-_loi
1

Xy f

-
(2) HR du (3) Taux de (4) Taux de R:,:l.pport Tra,nspir o Surfac

point de transpira... transpira- maximale moyenn€
fermeture des tian relative tion (3)/(4) g dm-2h-l la4e {('ui

'')

st onlates total cuticulaire (cm"')

fiAR 444. Z 68~ 3 O~ 7486 0~1856 4,03 1,489 75,'52
(1)

G - 6 - 3 62,5 0, 7502 0,2486 3~ 02 1,735 84,23

.

G-198-9 79#0 xx 0,5296 ** 0,1116 4,74 l~ 186 118,05

G-220-9 73,6 ti 0,5873 xx O~ 1612 3,64 1,527 131,33

! G-227-7 78#2 xx 0,4979 ü 0" 0851 * 5~ 85 l, 163 x 160.4:7 :
1

i --
!

---<

, G- 998··2 75,5* 0,6346 0,1177 5,39 1;; 319 106~ 68'
1 1
1

G-I009-3 66,9 0,6618 0,2032 3,26 l, 770 ' 76,38

- ~
_... .....". -,

J - 20 72 li 2 Oll 6030 % 0,1651 3,65 1,551 66,42

- -- -_....._-~

J - 25 69,3 0,6372 0,2314 2,75 1,592 64,55 -*

- - - _..
J - 67 69~2 0, 7593 0,2230 3,40 1,715 90, 20 :'i~.

.
J - 72 79,8 ti 0,5735** 0.,1033 5~55 1,207 134, 07 ~

- ~

ppds/P =0,05 + + +

l ~O~ 321 +... 6, 3 -0,1141 -0,0882 -. 1O~ 86

P = 0,01 :.t 8# 4 ±O~ 1526 + IO,430 ± 144':;'-0,1180
1

' ,

.
(1.) Lignée prise comme référence. (2) Hydratation relative en %'
(3)~ (4) Taux de transpïration# par heure.
x Significativement (p = 0,05) différent de la référence
ü Il (P :: 0,01) li il
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Le rapport E.ntre la transpiration relative maximale et la transpir"'-tion

cuticulaire peut varier du simple au double, mais n'atteint j~ais des valeurs

correspond.ant am.:: résistances cuticl11aires et stomatiques mesurées par Slatyer

et Bierhuizen (l964),

Ces derniers ::tuteurs sous-estiment la transpiration c'llticulaire qui

est, m@me dans les cas les plus favorables, très importante chez le Cotonnier.

Ltefiet que ce contr61e de la transpiration peu.t exercer sur la.

photosynth~se est très variable avec les conditions de culture. EI-Sharkawy et

Hesketh (1964 a) consid~rent que la surface stomatique risque dE@'tre liInitative

pour la photosynthèse chez G. hirsutum. var. Deltapine Smoothleaf dans des

conditions drintensit~ lumineuse élevée. Cependant, comme le fait remarquer

Monteith (1963), la résistance 6tomatique constitue une fraction plus importante

de la résistance totale à la diffusion de la vapeur d'eau que de la résistance totale

~ la diffusion du COZ" n s'ensuit que la fermeture des stomates a ur..e importance

plus grande sur la transpiration que sur la photosynthèse, n'lais cela. ne se vérifie

qu~ si la réduct:ion de l~hydratati.on;l ou lllaugmentation de température de la

feuille, n'affecte pas le processus photosynthétique au niveau des chloroplastes.

En effet Troughton et Cowan (1968) ont pu remarq~er que pendant une

partie du cycle rythmique de transpiration: chez le Cotonnier" l'échange de COZ

était indépendant de la tl'anspiraUon de la feuille, diminuant tandis que celle-ci

augmentait.

Par contre Shimshi (1969), chez le Cotonnier n.on-irrigué: ne trouve pas

de diIninution de la photosynthèse avec augmentation de la résistance diffusivel! cel

qui serait en contradiction avec les résultats de Troughton (1969) qui a observé,

chez la m3me espèce" une liaison étroite" entre la perméabilité foliaire et la

photosynthèse.

il paraft évident que la sécheresse nllinte:nri':lnt pas seulement sur la

facilité de diffusion de COZ par contr~le stomatique. mais doit avoir des cansé­

qu,:;nces diret:tes sur la résista.nce au niveau des chloroplastes.
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Si cette r'sietance est d'j~ ,HevéÇe, l'augmentation de la résistance

Istomatique n'affecte pas beaucoup l'échange de COZ' c;orn:me lia remarqué

iMontheith (1963). Cela correspondait a'ux cas étudiés par Shimem (1969). Par

Icontre,Si cette résistance chloroplastiquc augmente sans accroissement de la

résistance stomatique, l'a.bsorption dt: COZ diminue sans que la transpiration

soit a.ffectée (Troughton et Cowan, 1968). Ce ph~nomène peut @tre da à un effet

de la photorespiration sur le rendement photosynthétique du cotonnier (Troughton,

1969).

Ainsi le contr81e de la transpiration ne peut ~tre considéré séparém.enJ

de l'effet de la deshydra,,:&tion sur les processus métaboliques, le point de ferret·­

ture des stomates devant .tre' à une hydratationencore élevée pour les plantes
,

sensibles au dessèchement, mais il peut attèo.dre des valeurs plus f4'.ib1es chez

les plantes plus résistantes.

Une résistance stomatique faïble a comme çons~quence non seulemer.t

une transpiration maximale élevée, mais a.ussi un échange de CO? important et...
'Une diminution de la températu.re de la feuille, ce qui réduirait la. photorespirQ.thJ'~'

Un équilibre entre la. facilité de diffusion du COZ et le contr81e de

transpiration doit ~tre donc éta.bli" l'idéal étant une transpiration cuticulaire la

plus faible possible, et une transpiration maximale élevée,

il est vraisemblable quton puisse accumuler dans une m~me variété,.

à !lissue des croisements nécessaires, les caractéristiques lui conférant une

résistance accrue à la perte d'eau, tout en essayant de conserver le maximwn

de rendement photosynthétique •.



IV - MECl:..NISiviES DE RESISTANCE li. Lf'" SECHERESSE :

LIAPTITUDE A SUPPORTER LA DESHYDRATATION (1)

(1) L'essentiel de ce chapitre est publié ou sous presse (Vieira da Silva,
1970 a et b).
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78

njin (1930, 19333 1935" 1952" 1953" 1957) a été le premier à avancer

l'hyp<.>thèse d~unc altération de structure du protoplasma comme étant la cause

des effets nuisibles du dessèchement des tissus végétaux.

Selon cet auteul'll un des facteurs principaux conduisant à h mo:rt des

cellule-s est le changement de structure du protoplasma pendant le processus de

deshydratation et de rehydratation,TI considère que la distension rapide pendant

la réhumidification est une des causes de la mort des cellules et que cette mort

peut ~tre évitée si l'imbibition et la distension peuvent se faire lentement. La

capacité de supporter la plasmolyse serait différente selon les plantes, ce qui

serait une conséquence des caractéristiques de leur protoplasma.

Diaprès TIjiu. les cellules de grandes dim~nsions seraient les plus

sensibles, possédant une grande vacuole et un rapport volu.me sur surface élevé.

Par contre les bourgeons foliaires de certaines eSpèCi?6 seraient très résistants

à la dessiccation, ayant de petites cellules qui manquent totalement de vacuoles t

ou n'en contiennent que de très petites.

·Les cellules plasmolysées dans une solution de saccharose montreraient,

selon njin (1953), une tolérance accru~ à la dessiccationQ Cet-te augmentation de h

tolérance à la sécheresse eet cependant controversée et L~a pas été vérifiée pax"

Oppenheimer et Jacoby (1963), qui ~nt répété les expériences d'njin.

na. été admis que la viscosité du protoplasma (Genlc:el" 1961)~ et la

quantité d'eau liée (Kram.er. 1955, L'evitt, 1959) seraient impliquées dans la

résistance structul'a.1e plus ou moins grande, du protoplasma a. la deshydratatioYl,
<
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Ces hypothèses ont ~té un sujet de controverse et la d~termination

correcte de ces caractéristiques présente de grosses difficultés (Levitt, 1965).

Dans sa revue sur les effets morphologiques 'et physiologiques de
, .

manque d=eau sttr les plantes;l Stocker (1961) considère qu'un reiachemerlt de

la strl1cture du protoplasma, tel que cela· se produit pendant llaction de la séche­

resse (phase de réaction de Stocker), entl"arhe un accroissement de lIactivité

hydrolytique et oxydante dans les cellules, tandis qu'un renforcement de cette

structure (phase de restitution) se traduit par une augmentation de l'activité

synthétique et réductrice.

il nlest pas difficile dtadmettre que les organi~es cellulaires, siège

d'un grand nombre de réactions métaboliques, peuvent @tre affectés dans leur

struc~e et fonctions, et les ~tudes récentes ~e Mouravieif (1969) sur les carac­

tères protoplasmiques des cellules épidermiques foliaires ont mont~é des

altérations importantes des éléments figurés de la cellule, qui paraissent confir­

mer les hypot.hèses d i I1jin, sous un angle nouveau.

k1. stabilité structurale, pen.dant un cycle de deshydratation et de rehy­

dratation,par-art doiiè.avoir une importance toute spéciale ai on Panalyse à la

lumière des notions de lysosome et peroxysome, issues des travaux de l'école

d~ De Ouve (De Duve, 1963 ; De Ouve et Wattiaux, 1966 ~ De Duve et Baudhuin,

1966).

L;extension de ces notior~s aux végétaux, surtout par les travaux des

ch~rcheurs de l'école de Matile (Batz, 1966 : MatHe et alo 1965 ; MatHe et

Wiemken, 1967; Matile et Moor, 1968; MatHe et Spichiger, 1968; Matile·1968 a

et b ; Semademi, 1967), pour les lysosomes et ceux de l'école de Tolbert

(Tolbert et a10 , 1969; Nelson et aL:. 1969 : Yatr.lazaki et Tolbel"t, 1969.; Kisaki

et Tolbert" 196') pO'llr les ·pe·ro:x:ysomes, permet de comprendre l'effet possible

de lIaltératio:n. structurale dans ce type de particules contenant, les unes des

hydrolases, les autres. des oxydases" sur IDactivité de ces enzymes dans des
,

·conditiorts de deshydratatïon.

Ces effets seront étudiés ultérieurement.
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2) LES VARlATIONS D'ACTIVITE ENZYMATIQUE

ci) ,Introduction -

Une des caractéristiques les plus importantes de l'aptitude à Suppol'ter

la. deshydratation est celle de la stabilité de Pactivité enzymatique.

n revient aux auteurs russes' d'avoir les premiers observé les liaisons

qui exista.ient entre l'état de dessèchem.ent des tissus de l'activité des systèm.es

enz~atiques (Oparine, 1937, 1953).

Les travaux des chercheurs russes» Opar_et Kaden (1945), Kursanov

(1940, 1946) qui ont été passés en revue par 1vlothes (1956) ont établi que les

enzymes peuvent 8tre libres ou liées au co~plexe lipoprotéique. Un relachement

de ces liaisons, soit r~versible soit irréversible, conséquence de plueieu~s

types de facteurs 'dont la séeescence Olt la deshydr~ta.t:i.on, provoque une libérati01:"l

de ces e~ea et accroft leur activité hydrolytique (Oparine, 1953).

Stocker (1961) dans sa r'evue des effets morphologiques et physiologiqUt.,;,'

du manque d1eau sur les plantes, souligne que la. modification des processus

enzymatiques est déterminée par une transformation de la structure du proto­

plasma. n ajoute que daè:ls le cadre d'une conception élargie de la physiologie;

le d~roulemen.tde nombreux processus vitaux peut B'int~rpréter com.me une

alternance de périodes principalement réductrices..synthétisantes ou oxydantes ..

destructrices. A l'a.ppui de son point de vue; il cite celui de Maximov (I941) selo;,.

lequel l'action de la sécheresse (phase de ré~ction de Stocker) aurait comme

conséquence une période d'oxydation ~t dthydrolyse catabolique, tandis que

l'e:q.durcissement (phase de :restitution de Stocker) serait une période de réductL)n

et de synthèse.

Encore d'après Stocker (1961) C\~s tendances synthét.isa.ntes ou destruc­

tri-ees' s.eraient.-en rapport &'Vee les diff're:ctes ·str:uc1;;Gres.. 14ches ou liées du

protoplasma, tel qu'elles apparaissent dans les variations de la viscosité et de

la pernléabilité.. L'eHément de liaison entre les causes structurales et les
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conséquences fonctionneUeq serait l'activité des enzymes en fonction de l"état
1 .

du protoplasma.

Comme le souligne Stocker (1961) l~actiDn du déficit hych-ique sur

li!activité des enzymes, introduit des modifications d'une portée considérable

dans liensemble du métabolisme.

n a fallu attendre le développement d'instruments perfectionnés,

comme lCultracentrifugeuse et le microscope électronique, pour que les questions

de liultrastl'ucture cellulaire et de la. lo~a1isation des activités enzymatiques

puissent ava.ncer.

C'est surtout l'école de De Duve (De Duve et Wattiaux, 1966) qui a

contribué ~ la découverte dans les tissus animaux d'organites spéciaHsés conte­

nant de la phosphatase acide.

Ces pa~tiè::uleB nomtnéès lysosome's contenaient de plus toute une: série d'aub.'es

e~s hydrolytique.S: '-. : cathépsine" p-glucuromdase, ribonucléase ac;ide~

desoxy:dbonucléase acide; la. lyse de ces organites était resp~ns.able de la

libération de ces enzymes dans la cellule, libération suivie dCeffets destructifs.

Un deuxièrne type de particules j les peroxisomee (voir De Duve et

Baudhuin, 1966) séparés par Beauf~y et al. (1964) contiennent les enzymes

ura~e oxydase, catalase et D-anUno aci13e oxydase.

L1ex:i.stence de particules dans les cellules végétales, correspondant à

celles trouvées chez les animauxll tout au moins en ce qui concerne leur foncti.on.

gé:n~rale, a été confirmée par plusieurs autéurs.

Ces auteurs. ont t~ouvé les équivalents des lysosomes soit dans les

particules que ~ngeard (1919) a appeM sphérosomes (Olszewska~, :1.965

Walek-Czernecka, 1962" 1963" 1965 ; 'Fl'ey Wyssling~., 1963;

Frey-Wyssling" ~965 ; Jacks et al." 1967; Batz,. 1966 ; Semadeni, 1967;

MatiIe~.~ 1965; Matile et Spichiger, 1968 ; Sorokin, 1967; Sorokin et

Sorokin, 1968), soit dans les vacuoles ou grains d'aleurone (Poux, 1963 a.ll b~

1965 ; MatHe et Moor» 1968; Mati1e, 1966, 1968 a et b, 1969 ; MaUle et



Wiemken,\l 1961; Jack.s èt Yateu,ll 1967; Yatsu et Jacks 1968) soit dans l'appareil

de Golgi (Brandes et Bertini, 1964) soit dans les lutofties du latex d'Hevea

(Pujarniscle s 1965, 1966» 1968,\1 1969).

Cette localisation n'est pas exclusive et il ne paran pas possible

d'affirmer qu'un seul organite ou structure cellulaire correspond aux lysosomes,

d~finis biochimiquement. La découverte de phosphatase acide (Ragetli et al., 1. 961;;

et Ragetli, 1967) ~t de ribonucléase (Had.ziy-av et al,::..• 1969) liées &'J.X chloroplaste~

montre que L"\ situatic,:m est bien plus complexe que dans les cellules animales. il

y a m!me des auteurs, comme Corbett et ~rice (1967) qui nient l'existence de

lysosomes chez les végétaux.

La notion de lysosome reste cependant valable conune définissant une

structure contenant des hydrolases pouvant 8tre libérées d::u..s le contenu cellulaire

par une action plus ou !noins violente d'agents extérieurs.

Les travaux SUl' les peroxisomes dans les vég~taux f:ont bien moins

nombreux (Kisaki et Tolbert, 1969 ; Tolbert et al. ~ 1968, 1969; Frederick et

Newcomb, 1969). Les peroxisomes des plant~s isolées par Itécole de 1'olbert~

ne contiennent pas le nl~rne bagage enzymatique que ceux des a.zùma.ux. Tandis G,'):"'

ceux-ci possèdent de l'urica..se. D-amino acide oxydase et·de la catalase, ceux .•e-.;

plantes contiennent (Kisaki et Tolbert, 1969) de la glycolate oxidase, de la

glutamate-glyoxylate aminctransferase, de la malate deshydrogéna'3e et de la

catalase.

Ltimportance de ce système pa.rticulaire pour la photorespiration

(Moss, 1'168; Nelson et al., 1969.) est évidente, et on peut imaginer '€acilernent

qu.e ce système puisse @tre responsable de lllaugmentation de Factivité ox;rda9igy·"~

indiquée par Stocker (1961).

Outre les a.uteurs rUSSeS cités plus haut, d'autres cherchews avaient

déjà trouvé une augnlentation de llactivité des enzymt::s hydrolytiques sous.' .

l'influence de la. sécheresse: liaugmentation de l'activité de l'invertase a été

observée par Vasailiev et Vas~iliev (1936) celle de l~amylase p3.:r Spoehr et

:Mi1ner (1939), celles de la. Ribonucléase par Gates et BOlmer (1959)" Kessbr



(1959) et Dove (1967) et celle de la phosphatase acide par NiT et Poljakoff-lYlaybé::'

(1966). La séchel'esse provoquerait ainsi une acc!lération de la sénescence des

feuilles.

Chez le Cotonnier, Yarosh (1958) a vérHié que Paccum.ulation des SUCL'!f i

solubles, avec une hydratation insuffisante, était accompagnée dtune dhninution

de la synthèse des protéines et d~<wl.e augmentation de son hydrolyse.

Des études sur l'effet de la carence hydrique sur lIactivité de la

ribonucléase dans les tissus foliaires et racinaires de t:t"ois espèces de cotOnni~,::<"

sur 1l a.ctivité soluble et totale de la phosphatase acide et sur ll'effet des inhibiteur>':

ainsi que sur l'effet de la sécheresse sur les glucides solubles chez le cotonnie~,:

ont déj~ été préscntéea (Vieira-da-Silva, 1968 a, b, c~ 1969).

Les liaisons entre la solubilisa.tion de la phospbataflc ct celle de

l'invertase et de la ~-ar.nylase dan.s les dérivés d'hybridation entre une espèce

résistante, G. anomalum» et une espèce sensible à la sécheresse, G. hirsutur.n"

ont également été étudiées(Vieira-da-Sihra et Poisson, 1969)"

Lfaugmentation de l'IactiVl.té enzymatique sous l'effet de 1."\ séch~reF.lBe

peut {gtre considérée, soit com..mc le résultat d'une action lysosomale~ c'est-8­

dire de libération d'enzymes contenus dans des structures bien défini~6, soi:

comme le résultat d'activation de zymogènes, disparition d~inhibiteu.rs de ce~

enzymes, soit encore comn'le le résultat dtune synthèse de nOVE.

Nos travaux ont voulu détermine? si cette augmerJ.ta~iond'activité éta~l;

due à. une ou plusieurs de ces causes, de préciser la localisation cellulaire de

ces enzymes et aussi d'observer la. liaison entre cette augmentation dractivit~

et la sensibilité à la fJécheresse. La plupart des travaux a été faite SU1" les

hydrolases et une seule expérience a été réalisée sur la catalase.

b) Méthodes et technigues -

1) Préparation d.es échantillons et expression des résultat~

Les ana.lyses enzym,atiques étai.ent généralement faites sm'

Ia quatrième feuille de !faxe principal de la plante, comptée à partir de l'ap('x,
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considérée physiologiquement mure, non seulement par des critères phénolo­

giques, mais aussi parce qu'elle pr ésente Pactivitê spécifique de la phoephatase

acid!'" la plus élevée (Fig. ZÙ).

L~induction de conditions de sécheresse était réalisée soit par lladdition

de PEG 600 au mili\3u liquide de culture, soit par des cycles successifs de

dessèchement des plantes cultivées dans des récipients contenant de la. t~rre ..

soit par flottaison de disques découpés dans la quatrième feuille sur des solutions

-:le PE'G 600, pendant un temps variable de 12 à 24 heures.

Toutes les opérations cl-extraction se passaient dans une chambre froide

à S- C. Les tissus foliaires étaient broyés dans un mortier refroidi. avec un peu

de sable dans une solution isotonique de Mannitol (O.. 3 M) de façon à préserver ..

dans la mesure du possible~ l'intégrité des organites. La proportion généralemer...t

utilieée était de 1 g de tissu frais pour 50 ml de volume final dl:homogénat.

Après filtration de l'homogénat à traver s deux couches de gaze, deux

parties aliquotes étaient prélevées, une étant diluée avec 40 % de son volume de

Mannitol 0,3 M, l'autre 'avec 40 % de son volume de Triton x-100 ~ 0,5 % (dans

certaines expériences on a utilisé la ffriton x-114).

Des expériences préliminaires a\raient démc)I)tré que, dans le cas de

l'homogénat de tissus de plantes normales broyées soigneus<::ment dans une

solution de Jnannitol 0, 1 M, le surnageant apt.'ès centrifugation à 36000 g pendant

15 minutes,ne présentait génél'alenLent au!Cune activité de la. phosphatase acide. ! ...~,.>

deux: a.liquotes citées ci-dessus étaient donc toujours centrifugées de cette façon

et les activités enzymatiques oéterminées dans le surnageant.

Ce protocole co:a.duit à deux types de données. Le premier concerne

I f actïvité des enzymes nortnalement présentes dans la phaS(:l soluble,' auxquelles

il peut sCajouter celles qui ont été solubilisées par un broyage un peu trop brutaL

Le deuxième concerne 18activité des enzymes qui peuvent @tre solubilisées par

destruction des membranes lipoprotéiques sous 1'Iaction du déter gent.
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On a pu faire ainsi une distinction e'ntre activité libre et activité latente.

TI faut cependant préciser que l'activité soluble mesurée par 13. méthode adoptée

ne repré'sente pas toute l'activité libre, car des enzymes peuven~ rester adsorhé(·::.

dans le c uloto

Toutefoisa pour mesurer Pactivité libre en présence des organites

contenant des enzymes il faudrait utilise:!' des temps d1itl.cubation très courts et

des milieux à pH proches de la neutralité de façon il ~viter que ces or~anites ne

se détruisent pendant les opérations.. Cela est irréalisable dans le cas des f.lOS2.,;;:<:: ':1

des hydrolases sur des tissus de cotonnier. D'après Gahan. (l965)~ 1&incubation

de coupes du méristème terminal de racines cie~ faha pendant 5 minutes à

pH 5 était suffisante pour révéler l'activité latente de la phosphatase acide.

En outre, nous avons observé, dans des conditions de sécheresse" des

activités solubles de la phosphatase acide et de la ribonucléase acide~ pouvar..t
atteindre 100 % de l'activIté en présence de Triton X-IOO (l'activité lat~nte étant

alors nulle), ce qui indique que lI~dsorptionde ces enzym.es sur les membranes

doit 3tre négligeable.
Nous admettons donc que Pactivité dite soluble représente l'activité

libre, et que ll:activité solubilisée après traitement au Triton x-l 00 :J correspond

à l'activité totale.

Cela nous c·onduit à la notion de E.,oul'centage de aolubilisatiPE.: qui

mesure la destruction des structures respon.sables de la latence de ces enzymeE.

L:augmentation dDactivité sFécifique totale pouvait ~tre la conséquer.l.cf:

soit d!activation ou de lever dllinhibition des enzymes~ soit dUune synthèoe §e.~~.

par déreprcssion des gènes concernés.

2) Analyse. enzymatique -

- La Ehosphatase acide (EC 3. 1. 3.2.) a été dosée selon le

procéd~ proposé pa;L" Linhart et Walter (1963). Le volume total dCincubation est.

de 2 ml contena.nt20 J1 moles. de p-Nitrophenyl phosphate (pNPP) et du tampon

acétate 0, 1 M à pH 5,6 (Fig. 21). Après incubation à 30° C pendant un tem.ps
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va::iable, la réaction est arr~tée avec 4 lnl d'une solution tampon ~ pH 10, 7

contenant par litre. O~ 084 g de glycine, 3,920 g NaCl, 8,780 g Na2C03 et

5,000 g NaOHe La couleur du p-Nitrophenol (pNP) libéré est appréciée dans

un colorimètre Klett-Sum.zner son, filtre 42..

- La ribonucléase (EC 2. 7.7. 17) a été dosée selon la méthode

de Schucher et Hokin (1954).. Le volUDle total dftincubation est de l ml, contena!.lt

3 mg dtacide ribonucléiqae (ARN), du tampon acéta.te O~ 1 M à pH 5, 0 (Fig.. 21) et

une aliquote con.venable d1homogénat.

La réa.ction est arr$tée par addition de 7 ml d'un ;réactif préparé e:':"~

. mélangeant 935 ml d 1éthanol à 95 pour cent avec 60 ml diacide acétique glacial

et 4,5 ml de NaOH lN. Le précipité est conservé au moins 2. heures, à ,.. 20° G;

centrifugé et la densité optique du SUl"nageant déterlninée à. ZbO m J1.

Llactivité de Penzyme était exprimée directement en valeurs de densité

optique (DO) par mg de protéine et pa!' heure.

L'ARN utilisé comme substrat est prépal'é de la façon suivante:

25 g d'ARN de Levure sont dissous dans 250 ml d'eau avec addition lente de NaC'H

Nil j11SqU'~ Itobtention, du 'pH 6. (lo La solution est dj,alysée à 5° C pendant 3 jOl:~r~\

contre de Peau changée fréquemr~'1entet PARN est précipité avec 2 volumes

d'llétbanol a 95 pour cent à - ZOO C. Le culot est redis,sous dans du tampon

acétate O~ 1 M à ~H 5.0 et les impu:l:etés précipitées en amenant la concentra.tJ.crl

de la solution à. 0,5 M de NaCl. Après centdfugatioll, le surnageant est dialyt'1'!r

amené à une concentration dix fois plus éle.,rée que celle utilisée dans les essais

et divisé en portions de 2 ml qui sont cor4ser iTées au congélateur à ~ 25" C .. Ce

subetr·a.t nous a perlnis de toujours o~tenir des résultats reproductibles•.

- Les amylaie~, CA (EC 3.. Z. 1.. l~) et p(EC 3.2. 1. Z. ) ont été

dosées res'pectivement à pH 7,0 et ~ pH 4,5 (Fig. 21) suivcl.nt la technique de

Bernfeld (l955), utilisant l'amylopectine comme substrat. A 15issue de ces

d~tel"minations les sucres réducteurs ont été dosés soit par la méthode de Nelslj!\

(As~well, 1957) soit par l'acide 3,5-dinitrosalicylique. Les incubations ont été

faites à 30" C.
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La j-fru,c:tofuranosidase (invertase) EC 3. z. 1,26) a été dosée dans

un volume total de 2 mll) contenant du ta.mpon acétate 0,01 M à pH 5» Ù (figure ~1)

et utilisant comme substrat le saccharose h 'Une concentration finale de 1 %. Les

sucres réducteurs ont été dosés cOm.1ne dans le cas de la CI. et pamylases. Les

i.ncubations étaient faites à 30 0 C.

La cata1ase (EC 1. 11. 1. 6) a été dosée par la m.éthode manométrique de

Bunzel (1914) après avoir broyé 0,5 g de tissu foliaire avec 0,5 g de CaC03
précipité, et en amenant le volume à 25 ml avec de l'eau. Le substrat a été l'eau

oxygénée à la concentration de 4 %. Les incuba.tions ont été faites dans un bain

contenant de la glace fondante.

La. O-Diphenol oxydase (pheno1ase) EC 1. 10. 3. 1. ) a été dosée en

utilisant la DI..- P-3 ,1 4-Dihydroxyphenyl alanine (DOPA) comme substrat à 0, 2 ~~,

de concentrati.on finale. Le milieu réactionnel contenait du tampon phosphate

0» 1 M à pH 6, S et une aliquote dlhomogénat. Les incubations ont. été faites à

30· C. Ltoxydatior. de la DOPA était appréciée par lectul'e au colorimètl:e Klett

Surnroers'On (filtre 42).

3) Protéine et chlorophylle

La protéine a. été dosée par la méthode de Lowry~ (1951) et la

chlorophylle par celle diArnon (1949).

4) Centrifugation différentiplle et en g~ad.i.ent ge densité

Toutes les opérations dWhomogénéisation ont été réalisées dans une

chanlbre froide à Selo c. 60 g de limbe de la 4ème feuille (mt été broyés avec unpe1;:

del sablê' dans un moi"tie~· refroidi, et dans' 500 ml d'un milieu constituè par du Ma.:unii;ol

0,3 MI tampon Tris-Hel 0, 1 M à pH 71 5, EDTA ImM, Polyvinylpyrrolidone

O~ 2 % et 2-Mercaptoethanol ImM.

Centrifugation différentielle:

Aprt:6 filtration par 2 couches de gaze, et· centrifugation à 100 g pen{t'1.nt

15 minutes pour enlever les débris de tissu foliaire et le sable, des aliquotes

étaient centrif'Ug'~esll dans une centrifugeuse réfrigérée à 6° C. Trois fractions
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sont recueillies: une sédimentable pour 1 heure de centrifugation à 3000 g, Wle

deuxièm.e sédimentable pour 1 heure de centrifugation à ~O 000 g, et une

troisième constituée par le surnageant de cette dernière centrifugation.

Pour les analyses enz)"lnatiques, les culots et les surnagea!lts étaient

amenés au m~me volume av~c du tampon contenant du Triton X-IOO à une

concentration finale de 01' 1 %a Les valeurs de chaque fraction sont expri:m.ées

en pourcentage du total.

Cette méthode réduisant les manipulations au minimUIn a été adoptée

a.près de nombreux essais de façon à endommager le moins possible les organite::::

de chaque fraction.

La fraction lourde des traitements témoins, riche en chloroplastes, a

été observée au m.icroscope en contraste de phase et il a été vérifié que la

plupart des chloroplastes étaient translucides limités par un halo. Cette fraction

doit donc contenir une grande proportion de chloroplastes de classe l (Leech.

1964).

Centrifugation en gradient de densité:

La technique généralement adoptée pour centrifugation en gradient de

densité, utilise des solutions concentrées de saccharose (De Duve et al.~ 19.5j)

dont l'effet OSIr.l.otique sur les or ganites cellulaires n.'est pas négli geable,

Pour obvier à cet inconvénient, d~autrea produits ont été proposés 3

comme le polyvi~ylpyrrolidone(Thonlso.n. et Klipiel, 1958), le glycogène

(Bea.ufay et al.:.." 1964). le Ficoll (Kamat et W2.1lach, 1965) et le Dextran (lvIach

et Lacko b 1968).

Ces produits, convenablement mélangés avec du saccharose~ perm.ette!i~·

l!obtention de gradients approximativernent iseosmotiques.

Nous avons s dans nl'l'B expériences, adopté Je Dextran, de poids

moléculaire moyen de 15000 pour la production des gradients de densité. Ces

gradients, dans des tubes de rotor Spinco SW. 25. 1) vont dDUIle concentration de

40 % de Dextran + 10 10 de Sacchar'Jse dans le fond du tube, jusqutà 10 % de
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saccharose en haut du gradient. Cha.que tube contient ~5 ml de gradient plus

7 ml d'homogénat (0,3 M en Mannitol).

Cee gradients qui vont drune densité à. 25° C de 1,038 en haut du gradient

jusqu'à l, 167 au fond du tube, ont été établis à l'aide d1une pompe proportionnante

TechnicQD draprès la méthC'de drAyad et~ (1968) qui permet de produire des

gradients linéaires extr@mement précis, m@me en utilisant des solutions très

visqueuses comme celles de Dcxtran (Fig. 22). Elle permet de réaliser, simul­

tanément, les gradients id~ntiques dans plusieurs tubes du rotor SW. 25 w L

Sept ml de l'homogénat sont déposés sur un gradi.ent linéaire" réalisé

ci1mme il a été indiqué plus haut, et centrifugés à 25000 t/nun. pendant 2 heures

et 30 rninutes dans un rotor SW. 25. 1.

Trente à trente et une fra.ctions Bont récoltées de chaque tube percé d?n:~

le fond, par aspiration par une pmnpe proportionnante Technicon.

5) Chromatog;:aphie sur colonn~

De façon à éliminer~ dans la mesure du possible~ llaction des cOm.pOSéR

phénoliques sur Pactivité des enzymes, nous broyons les échantillons de la

troisième et quatrième feuilles à compter de Vapex avec un poids égal du

Polyviny1pyrrolid()n~(Polyc1ar AT) insoluble (Loomis et Battaile, 1968) dans

du tampon Hepes (Good et al. il ) 966) 0,1 M pH 7,0 contenant de liEDTA 0" 1 mM

et du dithiothreitol O. l mM (Cleland, 1964).

Lthomogénat est traité aveç du Triton X-IOO à une cC!.lcentration finale

de 0,2 %, centrifugé~ dialysé contre du tampon Tris Os OL IV! à pH 7,5 contenant

5 mM de 2-mercaptoethanol et concentré 5 fois contre' du PEG 2.0000.

Les extraits préparés de la façon indiquée sont appliquée sur une colonne

de DEAE-eell"..1.1ose de l, 6 cm de diamètre par 35 cm de long.. équilibrée a.vec du.

tampon Tris O. ,01 M pH 7,5.

Ltélution était faite par 100 ml de tampon Tris 0,01 M pH 7, 5 cOl1t~nant

du 2-mercaptoethanol 5mM, suivis par un gradient de NaCl (dans le m$m.e

tampon Tris) établi da la façon suivante: une fiole à vide de 500 ml totalement



0 "", -

Fig. 23 - Schéma du montage utilisé pour la chrOlnatographie
sur colonne de DEAE-cellulose.



remplie avec du tampon Tris 0,01 M pH 7,5 constitue le récipient de mélange

dans lequel plonge la tige d1une ampoule à décanter cont~nant 50a ml de NaCl

03 8 M ; une pompe proportionna.nte Technicon permet de régler le d~bit à 0,8 ml

par minute (Fig. 2.3).

Le gradient obtenu est déterminé à l'aide d"un réfractomètre.

L1élu.at est récolté en fractions de 5 ml.

6) Marquage des Erotéines

Une languette:. découpée en trois de ses eStés dans la troisième et

quatrième feuilles à compter de l~apex, a l'extrémité libre introduite dans une

capsule en gélatine contenant 0,2 ml de solution de L-leucine (U) 14C (50 Il Ci/ml)~

avec une activité spécifique de 95 In Ci/mM.

A près 24 heures la. troisième et quatrième feuilles étaient récoltées,

broyées ensemble. traitées conpne ï1 est indiqué cï-deslfus, llextrailt obtenu ~ta.ut

ch.:romatographié sur colonne de DEAE-cellulose.

La radi.oactivité dE; chaque fraction de 5 ml récoltée est mesurée avec

un compteur à scintillation: une aliquote ~e O~ 25 ml de chaque est additionnée

de 10 ml du mélange scintillateur suivant: 700 g de Tolut.'ne, 400 g d'Ethanol,

4 g de 2, 5-Diphényloxazole (PPO) et 0, l g de 1,4-Di [Z-(5-Phény loxazOlYl)]­

benzène (POPOP).

c) Résultats et discussi0Z!..

1) Augmentation de Pactivitê enzymatigue

a) Catalase

Une seule expérience a ~té réaHsl=e sur l'effet du pc.tentiel

osmotique sur l'activité de la catalaee. Six lote de trente disques de 0, 8 cm de

diamètre provenant de la quatrièlne feuille de la variété Allen de G. hirsutunl.

ont été mis en équilibre avec des solutions de saccharose de molaritéu difféxçllle:<.

en If!s faisant natter sur ces solutions pendant 20 heu:res J la surface abaxiale



"ers le h~tI1;. La figure 24 rel.:.d cornpk Cie 1& 'lTal'iatioll de Pactivit6 de la cata1<'.:.>f.:

dans CP,S tissus en fonction de la nlolar.ité dl. sacchar o:'>e.

Ces dCli.l':ées confirrrt{;.~lt celles r1.Djà obtenues chez la 'l'O:~lj<!l:e rar .F'c:..X'k4-t'S

1;"; F:.ajhaty (1955), et par Vieira da Sih.7a (l9(.~,) chez pll1:::;ct~rs f:'~"i.pèccs de

1.;C~~~.!l!!f' Ces derniers résultats cn.t montré quiil y avait de L:ès grandes

lJfférenc:es entre les espèces QUEl:'1t à :la r~vélation de la cat'ti.ase par Peifet du

1.:::-aitement osmotique et paraissaient ir..diquftL· q.~lun indice si~n;-1'2., dr:'tjt'::r;:-~ti()n

n"lstabolique pouvait ~t1"e donc établi comlne critt're pour distinguer er,tl'f'> les

pla1.'..te:s résistantes et les plantf's sensibJ.es à la. s,{cheress~.

Ce phénolnène de révélation de la c;i.t<",lase par PeE{.et de la. c<1.l'encc

hydrique prend ut! intér.~t tout spécial à la lumiè1:e de la localis<ltion cie c-ette

e!Azy·m.e danô les peroxysolnes végéta.ux~ et de Pl1~portancequt elle peul. avoir

da.ns l~oxy~ationde l'acide glycolique et donc dans la. photorespiration.

Cependant l'e:ff~i de la sécheresse sur les tissus foliair€~; du coton..."'1i~·:r

ayarri: des a~pects typiquf.'ls d1une sénescence a.cl:;élérée, nous avo':",s ;~tud.l'': plus

'.~" détail .les variationG d'activité des enzymes hyùl'olytiques. dc..nt Paction

pourrait (:('nduire à cette sénescence.

b) Les hydrolases
=~~, -

Des études sur l'effet de la carence hydriqu<" sur Pactivitl.

·ie la l.'.ibonucléa~e dé.tnS les t:i 8SUS foUait'es èt :-acinaire s ont été '''éaEs6e~ av~c

trois espèces de Gos~;YEi'!!?!.JVie:i.rad,:;; Silva. 1968 a). Dans ceS eXTérieacr:..::>

les mesures dtactivit.? portaient SUi" d.2's hornogénats brnts (" t il n~était pa!, pOGsi1:;~e":'

de distinguer don.c entr.e :1<:tiv:i.té latenh~ et libre ni de faire la pa~:t q\ü l·even;)!.t.

dans cette augml'\ntaticn dfactivité, 2~ un possible effet lYS\.1soDlaJ Ou à une augnlc~-

Cependant une liail:ioD. très nett.e a. ~té trouvée entre lracti,rHé de la

l"ibonuc1éase (RNase) et l'hydratation rel.ativ-il (B1<') des feuiU~s~ pour l'e~p~)ce

6?uvage G. thurbel'i dont les tis sus ioHé:'Ïres sont trècs sensible'=i au de',sc-:.è.lem.en'·
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(RNase =62~ 28 d O~ 406 HR ; r =O~ 88 (ti) )~ tandis ~ue pour G~aimondii, plus

résistant, il n~y avait-pas de relation statistiquem.ent significative"

A la fin de deux cycles de traitement osmotique~ il a été vérifié que

l'influence du trait~m_entosmotique sur le poids sec total de la plante (exprimf ex:'

pourcentage du térnoin) est en relation avec l'augmentation de lC~çtivi~é de la

ribonucléaseo

La phosphatase acide a été étudi.ée chez l'espèce Ge thurberi (Vieira da.

Silva. 1968 b) faisant la distinction entr~ l'activité soluble et activité totale~ ce

qui nous a permis de vérifier que non seulement le traitement osmotique avait

comme conséquence une libération de 97,5 % de la phosphatase acide dans la

phase soluble, mais que lfactivité totale spécifique augmentait aussi"

L'utilisation in viv~ d~ihhibiteurs de la phosphatase acide n'a pas

en'lp@ché ni la solubilisation ni Itaugmelltation de l'activité totale. Le molybdènes

inhibiteur très efficace de la phosphatase ë-cide in vitro (Spencer. 1954) a :m@me

eu ccnnme conséquence une augmentation de presque deux fois de ltactivité

totale ..

Ces effets des inhibiteurs sont \1.D peu surprenants et- en contradiction

a'lrae les résultats obtenue par Alexander (1965) et montrent quci1 nlest pas

possible de prévoir son action in vivo à. partir deI> résultats obtenus in vi~o

Cette aug:mentation d!:activité totale de la phosphatase acide se pa5se

très rapidernent (Vieira da Silva, 1969) et suit, presque à la m~nle vitesse,

la solubilisation. Dans cette publicativD nous avona aussi présenté les résultats

obtenus sur cinq espèces de Gossypiurn. soumises à un traitement osmotique

(tableau VIII).

Les réactions des cinq espèces sont différentes aussi bien du point de

vue de la libération de la phosphatase acide que de l'augmentation de ltactivLt<:'::

totale.

De toutes ces espèces dtest ie G. anomalum qui pr~:.H':nte non seuleme:Li:

la solubilisation la moins grande mais aussi l'augrnentadon iPactivité totale la

plus basse.
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TABLEAU VIII

Activité de 12. Phénylphosphatase chez cinq espèces de GossYEÎ:;l'rl

,-.

1
~

.J

0, :..;4
--------_....

àctivité totale mg c:.e

0, 01 - .. 18. 9

% dta.ctivité soluble
1

Phénol libéré, par !'J"'I g
de N protéique par h.

- 1

Témoin 1 Différence

.. - _..

Traitenlent TI'aiternent
Témoin Différenc <_

osmotique 1 osmotique
1

irnondii 91,0
1

17, 7 73,3 0.82 0,50
T--~'~~--
, V:; .;),_

urheri 78,0
, 7, 1) 70,1 2,00 0,88 1,12,

etral: 1 21,6 'î, 6 20 7 0 1,67 1,22 0, 4~

5. 7 12,8 0,96 0, '10 0: 061omalum.L 18, 5

'!~tum 79, .~..__I_.. 29'4
1 49,7 1,28 0,79 1 ["1,4,'j

J 1_. . ! _'_-'-', +0,05
T

13, 8 ppds 0,05ppds = ... = - 0, 39
+ ~.- - ::

au

L C• Ol
--------'------ --------------'. ------

G. th

(~

1..1.

-'~! .. ra



Il stagit dDune espèce africaine extr@mern.ent bien adaptée à so!'.!.

habitat aride (Chevalier, 1933; Saunders.1 1961).

Afin d"étudler la liaison en~;re la phosphatase acide d'un c6t.é et la.

ribonu.cléase de Pautre. un.e e:>..-pél·jel:Jce a été r~alisée en culture liquide en

utilisant des plantes de G. thu~beri d:géeg de deux moi.s. Ql.l.é'.tre plantes o-rt ft,:

soumises à un trai.tement '-"EmoI iquc de ~ 10 j mole -1 pendant 48 heures et qu.ul;,o '-.

autres plantes ont été utilisées com,rne té!HCins (figures 25 et 26 J.

On a constaté quBil existe nOl~ seulenwnt une liaj son entTe la solubüi

satjon de la phosphatase acide et celle de la ribonucléase, nlais égalelT'.ent un€:

corrélation très étroite entre leE' augxnentations de Pactivité totale de ç.,.:s deux

enzymes.

Chez G. hlrsutuIn, soumis à la sécheresse naturelle par dessèchemem

du solll la solubilisation concomitante de la phosphatas.a acide et de la r:ibonv.c1t~<:·",~

a aussi pu ~tre v'érifiée (figure Z7).

Dtautres études ont été réalisées en culture en terre, pour compare:::

Itespèce G. anomalum,.. à la race punctatum ct aux var~étés Allen, HAR 444. ::~

ATH 55~. 7 et BJA de l'espèce G. birsutum, en ce qui cC'necrne leur corn.port~~··'.l(.l.,~;

vis-à-vis de la sécheresse. Les plantes ont été culti'-rées dans des pots en

plastique contenant 7~O g de terre sèche, arrosés jou:L'llell'07.lw.i.1t jusqu'a.! poic1F.

correspondant à la capacité a1.l chc'1.mp. Un mois après les soxnis" l(~s pl:..nte;",

de chaque va.riété ent été divisées en deux groupes: un groupe témoin continn;'(lt

à @tre arrosé régul\èrement~ Itautrc. niant soumis ~l. 5 cycles sn,~cessifs de

dessèchement, qui a été cm:~uit jU8'11.l t au fl~trissementpe:"'Jn,tnent f"t lef: plr:>.nlf:"­

n'étaient arrosées de nOuvea.u qu'après deux jou:!'s de flét:"-1.S3ement. Chaque

traitement a été répété 4 fois. Ap:.t'è~ l<.~ cinq,uième cycle. la quatrième feuilli"

de chaque plante a été récoltée et la, phosph<.~,tas~ a.:i.Je et la ~-fructofl.n·;:~n'1Si'ta.:.;e

dosées.

Les résultats de cette expér.inl.f:'niation son1: dOlUlé::o pa.r !e tableau J);

et la figure 28.'
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Fig. 25 - Liaison entre la solubilisation
de la phospha.tase acide et celle de
la ribonucl'ase chez G. thurberi.

.• T'moins

o Traitement osmotique de
- 10 j mole- l pendant 48 h.

Y = 24.43 + 0',568 X

r = 0,84 P<O,Ol

Fig. 26 - Liaison entre l'activité tota1p

de la phosphatase acide et de la
ribonucléase chez G. thurberh Mames
traitements que dans la figure Z5•

y = 0,038 + 0, 72, 7 X
f

r = 0,99 P<O.Ol
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TABLEAU IX

Pourcentage de solubilisation de la phosphatase acide et de la

B-fructofuranosidase.

102

Phospbatase acide B-fructofuranosidase

Témoin Sécheresse Témoin Sécheresse

G. anomalum 12~ 3 7, 1 0 14,5

G. punctatum 4~9 25,0 66,8 41.3

1Allen 27.3 62,6 29~4 61, 3

HAR 444.2 24,4 94,8 36,0 81,9

ATH 555. 7 15.4 40,2 32~ 4 48,9

BjA 18,5 66~O 31,3 66.3

=O~ 05 :!' 31,2 +p p = 0,05 - 22,6
0, al:!: 42, 1 O~OI:r 30,7
0.001 :r 55,8 O,OOl:t41,3
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Fig. 28 - Liaison entre la solubilisation de la phosphatase
acide et celle de l'invertase. Sécheresse du sol.

o G. hirsutu.m latifolium.

• G. hirsutum p'unctatum. et G. anomalum

Pour G. hirsutum latifolium : Y = 18~ 68 + 06 68 X
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r = 0.98 P <0.01



Il est évident qullil existe une relation entre la libération de la

phospr.J.atase acide et celle de la p-fructofuranosidase, dans le cas des vd.r~~té,:;

sensi bles à la st:cheresse : Allen, H..l\.R ·±·14.2 1 ATH 355. 7 ~t BJA, C0penà..:mt~

pour G. anomalulD et g,! hirsutuEl,.race p_unctat~ cette lidson nlcxi~te paf., Id.

Bolu1:il.isation de la phosphatase acide ét:':Lnt toujours réduite:. tandis que ceHe L.e

la p-fructofuranosidase peut rC~lne atteindre des yaleurf~ élevécs l corrn:rH; pmu

la. race E..,:!!!ctab.rn.

Pa t'mi ks ~nzyr.tleS hydrolytiqnes certains, comme ln ,gh.osphata St:'

acid~ et la ribo.tlucléase~ ont une action def:ltructive qui p..::ut @t:r.e i:..,i:rl!meme~lt

nuisible au métabolisme cel1ulait"e. Dtautres, par contre, cornln,~ Va:r.1.yb,s';l l''~

l'invertase, peuvent avoir des ",dfets bénéfiques, en-liminuant le iJotentiel

osmotique des tissus ce qui peut faciliter le Inaintien de la rorgescence. En effel

nous a.vions montré (Vieira da Silva~ 1968 c) que le potentiel osmotique de la

sève ext7.aite par. pressions dépendait de la quantité de sucres solubles dans le!:

tiSSUE! foliaires. Ces r ésulüt~1 qui contredisent cependant cew< de Dielorai (196F i

sur des agrumes lI montrent que~ tout au moins pour le cotvl'iJ'.1.er, l"actioh de s

amylases et des invertases a ayant pom:' effet dfaugmeIJ.te:r- la force de €'uccio'J d~··­

fcuilles~ pourra.it ne pas @tre désavantageuse.

Une e'::périence faite dans le bu.t de vérifier si Pespèce t1"ès résistant·,

G. anomalum et Pespèce sensible G. blrsutwn et des dér~,rés dfhybridation er.(.rt'

cec deux espècef' avaient les m~lnes rapports ent're solubilisation dt' la pbosp!'::". ..

tase adde et solubilisation de la ~-frll;::tofuranosidased~un côté 'i~t de la

~ ...amylase df': l'autre cSté ll a donné les résultats dorJt fait état h flgul'c 29,

Vj eira da Silva ct POiSSOlla 1969).

Les plantes étaient sounûses à un tra:i.... emc:-nt t1s.motique de .. 30 j mc1"'- ~.

tandis que des témoins recevaient la solution nutritiv~ n.oTl:na.1e.

Ainsi il a été possible de conclurE' que Sil les activi~és e.n.:z;ymatiques

par.aissent liées 3 ces liaisons diffi::reJ:t néann'loins scIon l'esp~ce cu lrhybride

consj(joéré. Le fait que G. anomaluzn et ses dédvés dCh~'bridationavec

G* 1ùrsut'wn présentent de:'l anal~~gles dtorcire biochiInique~ cond1.üt à penser
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quCune information génétique a été transférée de ICespèce sauvage à ces dérivés

d'hybridation y compris la partie de la population dont les constituants sont

apparamment euplordes.

En effet dans les dérivés d1hybridation il était possible de trouver

dans la lignée essayée (R 264) des plantes possédant en plus du génome de

G~ hirsutwn un chromosome ~e G. anoma~et que nous avons désigné R 264 a

(2 !!. + 1) et des plantes euplordes (2 g) : R 264 b.

Ces deux types de pla.ntes, qui drailleu~s présent~ntaussi certaines

différences de phénotype en comparaison avec G. hirsutum.: feu:i.lles plus ép<1.iss~Ic.

et plus rigides" se comportant" du point de vue des relations entre la solubilisa­

tion de la phosphatase acide et de la ~-fructofuranosidaseet de la p...amylase~
de la m@me façon que G. anomalum.

En conclusion" il paraft que, dans les espèces résistantes, l'arilylase

et Jlinvertase peuvent ~tre solubilisées sans que le soit la phosphatase acide" et

que cette caractéristique est transmissible.

Dans deux répétitions ùe !Cessai sur l'action des cycles répétés de

dessèchement du sol" Pactivité de la phosphatase acide dans la quatrièrne fenil1,:,:

et Phydratation relative (Hewlett et Kramer" 1963) de la troisième feuille ont

été d~terminées sur chaque plante.
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La figure 30 rend compte de la liaison entre la solubilisation de la

phosphatase acide dans la quatrième feuille et l'hydra.tation relative de la

troisième feuille.

Cett~ figure semble démontrer lHexistcllce de deux compàrtinlents,

l'un se solubilisa.nt plus facilement que l'autre. il est aussi intéTcssant de noteJ:"

que la solubilisation est totale pour des valeurs de lIhydratation relative cO:zlsi­

dérées habituellement comme létales. On peut aussi voir que lWespèce résistantes

Q. anomalum; nf:' manifeste pas de solubilisation appréciable de la phosphatase

acide à mesure du dessèchement de la feuille. TI s'agit en. effet dl·une espèce

extrêmement bien adaptée à son habitat aride.

2) Localisation des enzymes ùans la cellule et leur

solubilisation

a) Etudes par centrifugation différentielle

Pour vérifier la répartition de l'activité enzymatique

dans les diilérentea fractions cellulaires SOUR Peffet de sécheresse, trois groupe~;

de plantes de G. thurbe!:i ont été utilisés.

Le premier (groupe A) constitué par des plantes cultivéel:> en serre

pendant 3 mois, en solution nutritive nOl'male, en conditions d'humidité de PaiJ'

entre 80 % et 95 10 d'hwnidité l-elative et transpiration faible.

Le second (groupe B) était formé de plantes cultivées dana les mêmes

conditions que celles du groupe A, nlais après un séjour d'une smnaine dans U.1l{\

chambre conditionnée à 25 li C et 50 % d'hun1iclité relativ-e, où dies étaient

illuminées par des lampes à vapeur dtiod~. dent Pinfra-rouge était absorbé pa!'

'une couche de 5 crn d'eau courante, produisant 20 000 lux au niveau des feuilles

supérieures, danr:J un cycle de 12 heures de jour" ·12 heures de nuit.

Le troisième (groupe C) était sC'umis au m@me traitement que le

groupe B, et recevait, e!l plus lI un traitcrr.u::nt osrnùtique de - 15 j niole- l pend;:u!.

les dernières 48 heures.
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C~s "3 groupes correspondant ainsi à des conditions croissantes de

sécheresse: le premier formé par des plantes qui ne souffrent pas de séch·aresse,

l.e deuxième par des plantes qui transpirent abondamment dans des conditions de

sécheresse atm.osphérique~ et le troisième par des plantes dont les feuilles se

trouvent flétries en permanence pendant les dernières 24 heures.

Les tissus foliaires ont été broyés et fractionnés pal." centrifugation

comme il est indiqué plus haut.

Trois fractions ont été séparées: une fraction lourde riche en chloro­

pla~tes2 une fraction moyenne et le surna.geant.

Sur chacune de ces fractions il a été dosé: les quantités de chlorophylle

et des protéines; ainsi que les activités: phosphatase acide. ribonucléase acide,

p-fructofuranosidase:> Q et p amylase et O..diphenol oxydase.

Sur la figure 3] 2 la surface de chaque rectangle représente le pourcen­

tage de lractivité totale de l8enzyme contenu dans cette fraction. En abscisse on

a porté la quantité de protéine dans la fraction exprimée en pourcentage du total:

et en ordonnées Pactivité relative obtenue en divisant le pourcentage dtactivité de

chaque fraction par le pourcentage de protéines; Dans le cas de la chlorophylle,

il slagit de quantités et non d'activités.

La distribution des protéines par fraction varie en fonction du trt:ite­

ment. Dans le traitement ~ la fraction <:hloroplastique contient 672 9 % de la

protéine, la fraction moyenne 11,6 % et le surnageant 20,5 %.. Dans le traite ...

m.ent ~ les pourcentages sont respectivement 352 0 % ; ll~ 9 % et 53, 1 %. Danf>

le traitement C ils sont de 21,5 ,%, 3,5 10 et 75,0 %....
On peut dire que les fracti.o.ns chloroplastiques et m.oyennes se

IIv ident" dfune partie de leurs protéines qui passe dans la phase soluble. La

première conserve cependant toute sa chlorophylle (figure 31 a).

Toutes les enzymes étudiée;,s se solubilisent sous Peffet de l'augmen­

tation de Ifintensité de la sécheresse: la ~-fructofuranosidaseet les Q et

~ amylases le font de façon assez semblable, tandis que la phosphatase acide,
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la ribonucléase et l'O-diphenol oxydase se comportent de façon différente les

unes des autres.

Il parart toutefois évident que la partie la plus importante de lractivité

solubilisée sous Peffet de la sécheresse" provient de la fraction c:r..loroplastiquc~

b) Etudes par centrifugation en gradient de densité

Un pourcentage élevé de l'activité totale de la phosphatase

acide, ainsi que celle des autres enzymes étudiées. se trouve concentré dans la

fraction riche en chloroplastes.

Cette fraction libère, dans des conditions de sécheresse, l'activité

enzymatique dans la phase soluble. Nous avons voulu vérifier si la diminution

du potentiel osmotique de l~homogénat in vitro pouvait conduire à une telle

libération.

Un homogénat préparé dtaprès les procédés déjà indiqués a été divisé

en Il parties aliquotes et centrifugé à 40 000 g pendant 15 minutes dans une

centrifugeuse réfrigérée. Dix de ces culots ont été remis en suspension dans

des solutions de saccharose de molarité croissante; Un culot a été remis en

suspension dans une solition de Triton X-l 00 à 0, 25 % pour solubiliser Pactivitë

totale.

Après incubation pendant deux heures à 5° C les aliquotes ont été

centrifugées et la phosphatase acide dosée dans le surnageant.

On peut voir dfaprès la figure 32 que 50 % de ltactivité se libère déjà

par les manipulations iInposées au culot. Néanmoins la ~uspensiondu culot Boit

dans lmeau, soit dans une concentration hypotonique de saccharose, ne condu.it

pas à une plus grande libération que celle déjà observé avec la solution isotoniqu·

(0.3 M) de saccharose .. Par contre la suspension dans des concentrations plus

grandes que 0,6 M de saccharose conduit à la libération de la phosphatase acid~,

libération qui est totale à l M de concentration. Ce comportement est en
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opposition avec celui des lysosomes qui libèrent leurs enzymes par suspensio''l

dans une solution hypotonique. Ces résultats nouS permettent de comprendre
•

l'action de la sécheresse sur la fraction chloroplastique qui parart être sensible

à une diminution du potentiel osmotique. Les surnageants des traitements 0.8 M

et 1 M de saccharose étaient opalescents, ce qui ne vérifiait pas dans les autres

traitements.

Nous avons ain.si écarté la technique courante de centrifugation

en gradient de saccharose (De Duve et al.. 1959). car le potentiel osmotique

des solutions concentrées peut influencer la distribution particulaire des enzymes.

Des homogénats ont été réalisés de la quatrième feuilles de plantes

de G. thurberi cultivées, soit en solution nutritive normale (groupe témoin) soit

dans la m8me solution mais recevant un traitement osmotique de - 15 j 1nole- 1

pendant 48 heures avant la récolte. Le milieu de broyage utilisé était celui déjà

indiqué.

Sept ml de l'homogénat ont été déposé!3 sur un gradient linéaire,

réalisé comme il a été indiqué dans la méthodologie, et centrifugés à 25 000 t/nw.,

pendant 2 heures et demi dans un rotor SW. 25.. 1.

Trente à trente et une fractions ont été récoltées. Sur le culot ainsi

que sur chaque fraction les dosages suivants ont été faits: protéine, chlorophylle.

phosphatase acide, ribonucléase acide et o-diphenol oxydase, comme précédeJ:r~­

ment décrit. Les résultats des dosages par fraction sont exprimés en pourcentar- ..

soit de l'activité totale, soit de la teneur totale dans le gradient.

Les figures 33, 34, 35 et 36 rendent compte des résultats obtenus:

a) .Protéines et chlorophylle (fi~e 33). Nous 'pouvons ainsi coniirmflr

que la fraction chloroplastique perd des protéines au profit du surnageant sous

l'effet du traitement osmotique. Deux types de chloroplastes peuvent @tre

identifiés, un plus lourd, encore riche en protéine, et Pautre plus l~ger, bien

moins riche en protéine. La figure 33 a montré que, mSme dans le t~rnoin,
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l'intégrité des chloroplastes n!est pas totale, ce qui doit ~tre da aux manipu­

lations d'extraction.

b) Phosphatase acide. La figure 34 montre que la phosphatase acide

est localisée dans la fraction chloroplastique et qu'elle se solubilise sou~ Peffet

du traiten-lent osmotique"

c) Ribonucléase. Sa distribution (figure 35) paraft être dïffel'ente de

celle de la phosphatase acide. Elle se localise en partie dans une fraction plus

lourde que les chloroplastes. très probabl~mentdans les noyaux et également

dans le haut du gradient. Aussi bien ltune que Pautre se solubilisent uvee le

traitement osmotique.

d) O..diphenol oxydase. Cette enzym.e est localisée (figure 36) dans

la fraction chloroplastique contenant encore beaucoup de protéines. TI ne paraft

pas y avoir de btrandes différences de solubilisation entre le témoin et le traite ...

m.ent osm.otique.

En conclusion la distribution de la phosphatase acide et de la

ribonucléase ne paraissent pas être identiques, m~m.e si leur solubilisation sous

l'effet de la sécheresse est semblable.

L10-diphenol oxydase qui se situe dans la fraction chloroplastique

n'accompagne pas la phosphatase acide dans sa solubilisation.

Les chloroplastes perdent des protéines sous Paction de la sécheres'3e

et deviennent plus légers.

Le m~me traitem.ent. appliqué à l~espèce résistante G. anomalum, a

donné les résultats représentés par les figures 37, 38 et 39..

Les chloroplastes, plus lourds que ceux de G. thurberi, se trouvent

totalement dans le culot.. ainsi que la grosse majorité de Pactivité de la

phosphatase acide et de PO-diphenol oxydase. il nDy a pas de différence sensible

de solubilisation entre le témoin et le traitement osmotique.
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Ceci confirme notre hypothèse suivant laquelle les plantes résistantes

à la sécheresse manifestent une plus grande résistance à la solubilisation des

enzymes (Vieira da Silva, 1969).

La localisation chloroplastique de la phosphatase acide présente des

problèmes curieux.

Les travaux de Ragetli et al. (1966) paraftraient dé:montrer une

localisation particulaire de cet enzyme à l~intérieur m@me des chloroplastes,

et dans certains de nos gradients il apparart, après traitement osmotique, un

pic de particules lée:ères, contenant de la phosphatase acide (figo ' 40).

Ces particules, que nous n'avons jamais trouvé dans les témoins, bien

qu'une bande microsomale soit bien visible dans les tubes avant le fractionnement~

pourraient avoir pour origine les chloroplastes. Ce phénomène nous rappelle la

perte de ribosomes chloroplastiques en conditions d 'hypertonicité décrite par

Filippovich,!3t al. (1967), le mSrne résultat étant retrouvé chez des plantes ayan.t

reçu un choc osmotique (B. Marin, communication privée).
Il paraft donc que la sécheresse affecterait considérablement les

structures chloroplastiques, ce qui permettrait la révélation des enzymes étudiées

et confirmerait les prévisîons de Maximov et njin déjà citées. A l'appui de ce

point de vue Trebst et Wagner (1962) ont constaté la révélation de l'O-diphenol

oxydase par destruction de la structure lipidique des chloroplastes.

Par aillenr s Barton (l966) et Butler (1967) ont montré, en conditions

de sénescence" une lyse des thylakoi"des autour des globules lipidiques des

chloroplastes, globules déjà décrits par plusieurs auteurs (Bailey et Whyborn.t

1963 ; Greenwood et al., 1963; Camefort, 1964 ; l..aetsch et al.. , 1966 ;- -
Lichtentha.ler et :'prey, J. 966J et dont Pimportance augmen.te avec la sénescence

des tissus foliaires.

M@me s'il nry a pas d'autre évidence d'activité enzymatique dans ces

pla stoglobuli (Leech. 1968). il nren reste pas moins que la ressemblance de ces

globules avec les aphérosornes cytoplasmiques, qui se. chargent aussi de lipides
. .

aq stade final de son évolution (Dangeard. 1919 ; Frey..Wyssling et al. ~ 1963)
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est frappante.. Ces globules pourraiE:nt donc constituer llétape ultime de

structures 1ysosomales propres aux chloroplastes. Toutefois les éléments à

lliappui de cette hypothèse' sont encore très réduits.

La solubilisation des hydrolases par la sécheresse" que nous venons

de démontrer ~ pourrait avoir un effet néfaste sur l'appareil photosynthétique

(Bamberger et Park, 1968 i Constantopoules et Kenyon~ 1968).

Certains auteurs, comm.e Matile (1 'J69L, ont avancé I1hypothèse d'une

localisation vacuolaire de la phosphatase acide, localisation qui n1était pas

possible de distinguer dans les gradients étudiés par nous l1 car les vacuoles et

particules contenant les lipides ne sédimentent pas, et se l:etrouvent avec le

surnageant. Nous avons donc voulu extraire le contenu vacuolaire par pression

et mesurer lCactivité de la phosphatase acide ainsi récupérée D

Dans une presse hydraulique, nous avons sownis à la pression de

1200 kg cm..2 soixante disques de 2~5 cm de diamètre de la quatrième feuille

de G. thurberi, empilés régulièrement à l~intérieur du cylindre. Après une

première extraction, le résidu a été congelé et décongelé et une seconde extrac­

tion effectuée.. Le résidu de ces deux extractions était ,broyé et complété à 25 ml.

Dans les trois fractions ainsi obtenues on a dosé les protéines et la phosphatase

acide.

Le tableau X montre que presque 30 %de l'eau cellulaire, obtenu

après deux extractions n~ contient qu~environ 1 ro de l~'activité totale de la

phosphatase. Le contenu vacuolaire ne doit donc pas contribuer de façon signi...

cative à IEactivit~ phosphatasique de la cellule.

Les résultats obtenus paraissent démontrer. comme Pavaient observ6

Yin (1945), Ragetli et al. (1966), Nir et Poljakoff.. Mayber (1966), Ragetli (196"l)~

quI/une fraction importante de la phosphatase acide de la cellule végétale se tJ"OU:''['J

dans les chloroplastes.



TABLEAU X

Extraction du jus cellulaire par pression. à 1200 kg cm-2

1'0 du total dans la cellule =11Activité de la
Protéine HZOphosp'b.atase

- -
1ère extraction 0, 18 l~ 78 7,65

-, .
2ème ~xtraction

1,07 7,05 22, Il
après congélation

Résidu 1 98':'_~17 70~24

t-- - 1

12. 3
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La courbe de solubilisation de cet enzyme en fonction de l'hydratation

de la feuille permet drimaginer deux compartim.ents, dans lIun les enzymes se

solubilisent assez facilement et dans It'autre plus lentement au fur et à mesure

que les tissus foliaires se dessèchent. il paraft logique d'assimiler ce second

compartiment aux: chloroplastes.

L'importance des a.ltérations subies par les membranes des organites

cellulaires sous Paction du dessèchement paraft évidente. SchnepJ (î961) a

montré dana les racines de Pois que la dessiccation affectait profondém.ent les

membranes des orgallites, qui se désintégraiFmt. Aussi Nir et al. (1969) observen

que la deshydratation provoque des changem.ents dans l'u1trastructure des

mitochondries et plastides et détériore les membranes protoplasmiques.

L'action de la congélation et décongélation est semblable à celle de

la deshydratation et Souzu (l967) a vérifié que 'des enzymes et d'autres substan'.:es

pO\1vaientll après avoir subi ces traitements. traverser les membranes qui

normalement les maintenaient séparées. Heber (1967) a aussi montré que la

tieshydratation provoquée par la formation de glace détéri~re les Inembranes

chloroplastiques, les 'chloroplastes ne fonctionnant plus comme osmomètres.

A la lumière des résultats obter"U8 il nous paraft raisonnable

d~admettre que, tout au moins en partie, la résistance protoplasmique à la séch~··

resse pourraft @tre assimilée à la résistance des systèmes membranaires,

notamment ceux des chloroplastes. Cette résistance évite la libération des

enzymes hydrolytiques comme la ribonucléase et la phosphatase acide.. suivie

d~eiietB destructifs dans la cellule. C'est le cas de G. anomalum qui :montre u..'1.

pourcentage très réduit de solubilisation de ces enzymes avec la sécheresse.

Par contre des espèces sensibles, comme GG thurberi, montrent une solubilL.<t··

tion très importante dans les MemeS conditions.

3) Augmentation de lIactivité totale des enzymes

p.ydrolytigues

Nous avions vu dans certaines expériences' précédentes

que, dans les variétés sensible~ à la sécheresse. il y a,"ait non seulement une
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solubilisation des enzymes hydrolytiques mais aussi une augmentation de

l'activité totale de la phosphatase acide ou de la ribonucléase.

Cette augmentation dfactivité peut ~tre due à deux causes fondamen­

tales: ou bien l'enzyme existant pouvait se trouver sous une forme molécu1a;re

inactive et d'est l'activation du zYlnogène ~.ui serait la cause de Pa.ugmentation

de 11ractivité, ou l'enzyme pouvait ~tre révélée, ou par la disparition dllinhibiteu.rs,

ou encore, il s'agit de synthèse de nov~

Dans tous ces cas l'enzyme révélée ou synthétisée peut !tre identique

~ celle qui avait été solubilisée par la séche4°esse, soit avoir une forme molécu.­

laire différente (un ou plusieurs isozymes)..

Pour eS'3ayer d'éclaircir cette question, nous avons étudié l'influence

d'inhibiteurs de syntyèse des protéines et de l'ARN sur l'activité de la. phOSphatR6\c;

acide, de la ribonucléase et de la p-fructofuranosidase dans des disques de

feuilles de cotonnier ..

Dans un premier essai, portant sur la phosphatase acide, 20 disques

de 0, 8 cm de diamètre de la 4ème feuille de G. hirsutum, var. HAR 444. 2 et

var. ATH 555. 7 et de G. arboreum, ont été infiltrés sous vide pendant 15 minutes

soit par une solution de chloramphenicol (4 mg/ml), soit par une solution de

D-actinomycine (too J.1 g/ml), soit par de l'eau (témoin).

Les disques ont été déposés sur des solutions de PEG 600 de

... 10 j mole .. l de potentiel osmotique. Les essais sur G•. hirsutum étaient répétés

4 fois, ceux sur GG arboreum. deux fois.

Après douze heures, les disques sont homogénéisés, traités avec du

Triton X.. IOO pour solubiliser toute la phosphatase latente, centrifugés à. 36000 g

pendant 15 minutes et la, phosphatase dosée sur le surnageant.

Le tablea.u XI rend compte des résultats obtenus, liactivité étant

exprimée en pourcentage du témoin..

tUne deuxième expérience, portant Bur !Iespèce G. thurberi a été

exécutée après infi.ltrationsdes disques par dudùoramphénicol (4 mg/ml), de

la cycloheximide (actidione) (la p-g/ml) ou de i'eau (témoin). Le ~aitement

osmotique des disques a été le ~8me que dans le premier essai et le surna.geant
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TABLEAU XI
.--------

Activité de la phosphatase acide (en po\xt"centage de celle du témoin)~

d;;'.ns des disqueR de feuilles de trois variétés de cotonnier sQu:mis 0,
un traitement osmotique et t:raitél:J pal' un inhibiteur de la synthèse
protéüp.">e et par un inhibiteur de la synthèse de lrAR~f.

97,0

(. ,.,;. ES

;. hir.ut~ 9. ~.!.utu=
BAR 444.2 .t\ TH 555.7

---..---1-------
Chloramphénicol, 68 l

4 mg/nl! 1 •

D A~tinom~~ine---'}84
iO/} p.g/ml :

~ ~ -'-f---f-_.__.-f--'--
lé~o~n, HZO . '-_.• J oo~ 0 i _1O_O._O ~~~, ~__.J
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a servi à doser la phosphatase acide (sur huit répétitions). la ribonucléase

(sur quatre répétitions) et l'invertase (sUr quatre répétitions). Le tableau XII

rapporte les résultats obtenus.

Ces résultats montrent que ni la D-actinomycine ni la cycloheximide

ne paraissent avoir d'action, aux doses utilisées, sur l'activité totale de la

phosphatase acide. Par contre le chloramphénicol réduit d~à peu près trente

pour cent cette activité dans toutes les espèces expérimentées.~

Le chloramphénicol réduit aussi de moitié l'activité de la ribonucléase,

mais il augmente m8me l'activité de la p-fructofuranosidase qui est cependant

inhibé de 75 % par la cycloheximide.

L'interprétation de l'action des inhibiteurs sur la synthèse e~ymatique

est assez difficile. En effet 11 risque d'y avoir parfois des effets secondaires

importants. C'est le cas des inhibiteurs qu'on utilise à très fortes doses comme

le chloramphénicol. Ce dernier interfère dans la chaine respiratoire (Freeman

et Haldar, 1968) ce qui peut avoir des conséquences sur la synthèse protéique.

D'autre part la baisse de l'activité enzymatique sous l'effet des inhibiteurs n'est

pas la preuve que c'est la synthèse de novo ~e la prot~ine enzymatique qui en est

la cause. La synthèse inhibée peut 8tre celle d'une autre protéine nécessaire à

l'activation d'un zymogène.

Cependant les conclusions suivantes paraissent pouvoir 3tre tirées: le

manque d'action de la D-actinomycine semble démontrer qu'une synthèse préala­

ble d'ARN n'est pas né.cessaire à l'augmentation d'activité totale de la phosphatase

acide chez le G. hirsutum et le G. arboreum. (Tableau XI) ; par contre'les dimi­

nutions d'activité de la phosphatase acide, par l'action du chloramphénicol dans

ces deux espèces et 'dans le G. thurberi (tableaux XI et xn) sont de l'ordre de

grandeur quoiqu'un peu inférieUres aux augmentations d'activité totale obtenues

sous l'action de la sécheresse (Vieira da Silva, 1969 et fig.Z6). Pour l'activité

ribonucléasique, chez G. thurberi, l'inhibition est aussi du même ordre de

grandeur que l'augmentation due A la sécherèsse (fig. 26). Le manque d'inhibition

de l'activité de ces deux enzymes par la cycloheximide pose le problème du

système ribosomal responsable de la synthèse.



En effet la cycloheximide est considérée comme un inhibiteur spécifique

de la synthèse des protéines par les ribosomes cytoplasmiques, 80 St chez les

plantes supérieures (Clarck et Chang, 1965 ; Ellis et Mac Donald, 1967), Cette

substance a inhibé considérablement l'activité de l'invertase dont la synthèse

TABLEAU XII

Activité de la phosphatase acide~ de la RNase et de l'invertase
(en pourcentage de celle du témoin), dans des disques de feuilles
de G, thurberi soumis à un traitement osmotique et traités
préalablement par uri inhibiteur de la synthèse protéique ..

Phosphatase Ribonueléaee Invertase

Chloramphénicol
74,0 45,4 127,34 mg/ml

Cyclohe:rimide
105 11 8 104,6 Z42 910 pg/ml

Témoin, HZO 100" 0 100,0 1001l 0

doit dépendre donc du système 1"ibo6oma1 cytoplasmique. Le chloramphénicol

étant un inhibiteur puissant de la synthèse protéique par les ribosomes 70 5

chloroplastiques (Linnane et Stewart 1967 ; Ellis t 1968, 1969). on peut conclure

que la synthèse protéique respon.sable par l'augmentation d'activité de la phosph7l.·

tase aèide et de la ribonucléase, dépend de ce systè:me riboso:m.al.

Pour confirmer le caractère de synthèse de novo de Pactivité

phosphatasique et ribonucléasique nous' avons réalisé des essais de marquage.

Dans ces essais deux lots de plantes de G. thurberi ~gées de trois mois ont été

choisis: lIun conservé comme témoin recevant la solution nutritive normale,

l'autre traité par une solution nutritive ~ potentiel osmotiq11e de - 20 j mole- 1

pendant 24 heures.
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Le marquage des protéines avec la L-leucine (U) 14C et la

chromatographie sur DEAE-cellulose ont été pratiqués selon les procédés

indiqués dans le chapitre des techniques, l'acide aminé est appliqué au moment

du traitement osmotique simultanément dans les plantes traitées et dans les

témoins.

Après chromatographie des extraits de protéine foliaire, il a été

déterminé, dans chaque fraction récoltée. de 5 mI, la quantité des protéines,

la radioactivité et les activités phosphatase acide et ribonucléase.

Dans tous les essais, nous avons obtenu la m~m.e distribution qui est

illustrée dans la. figure 4 i.

n est possible de voir sur cette figure que l~s plantes témoins

(Fig. 41 A) donnent un seul pic correspondant à la ribonucléase et à la phospha­

tase acide. €es enzymes ne sont pas retenues pa.r le DEAE cellulose. PaT contrf"

chez les plantes ayant subi un traitement osmotique (Fig. 41 B) deux nouveal';'.'K

pics un de phosphatase acide et l~autre de ribonucléasè apparaissent, qui,

cependant, ne présentent pas de radioactivité.

Ces résultats démontrent que lIaugmentation de llactivité totale de la

ri1?onucléase et de la phasphatase acide, qui doit corresPondre à cee. deux

nouveaux pics, nVest pas due à une synthèse de novo~ Ceci est en contradiction

avec les conclu..sions de Young et Varner (Jt959) concernant laphosphatase des

cotyl"dons de germinations de Pois j de Bagi et Faros (1966) se rapportant à

la ribonucléase dans les feuilles de Tabac endommagées mécaniquement. et de

McHale et Dave (1968) qui ont étudié la ribonucléase de feuilles sénescentes de

Tomate.

Par contre, Presley et Fowden (1965) utilisant l'acide azetidïne-2 ..

carboxylique, analogue de la praline, avaient conclu que l'augm<entatiorL de

,L'activité de la phosphatase acide dans des germina.tions de plusieut"s espèce:;

ne correspondait pas à une synthèse de novo mais provenait de la révélation

dfun zymogène.
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Les résultats de nos expériences avec le chloramphénicol démontrent

seulement qu1une protéine est néces13a,ire à la révélation dractivité enzymatique

nouvelle.

Seul: le rnal"quage de la protéine enzymatique suivi de sa purification

pourrait démontrer sans a.mbiguité (FUner et a10 ~ 1969) que lienzym.e est

néoformée.

Nos expériences n-o:Q.t pas pu apporter cette confirmation et,t par

conséquent~ tout au moins pour les nouvelles' formes séparées par chromatogra­

phie, nous penchons vers lIhypothèse de révélation de zymogènes.

Le métabolisme protéique est associé ~ l'adaptation des plantes aux

changements de milieu. Ainsi McCown et al. (1969) de m~me que Stutte et

Todd (1969) ont montré, par électrophorèse, l'apparition de nouvelles bandes

de peroxidase respectivement avec l'endurcissement au froid ou sous II/action

de la sécheresse.

La mame influence du milieu paraft se retrouver dans le Cél.S de

nouvelles formes de pho,sphatase acide et de ribonucléase dans le cotonnier

soumis à la sécheresse.

4) L'effet des retardants de croissance ..

Le contr8le P?ssible de la synthèse de certains enzymes

hyd.rolytiques par"des substances de croissance (Key, 1969; Filner et al.. , 1969)

nou.s a amené ~ essayer l'effet ,du chlorure de (2-chloroethyl) trimethylammon-ium

(CCC) sur l'augmentation de l'activité de 'la phosphatase acide et de la rïbonuclé",,­

se, après traitement osmotique (Vieira da. Silva, 1970).

Certains auteurs (Halevy et Kessler, 1963; Plaut et Halevy, 1966)

avaient d~jà montré que le ~CC pouvait a~éliorer la résistance ~ la séchel'essc:

des plantes, leur permettant de reprendre croissance plus facilement, après

avoir supporté une carence hydrique.
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L'effet de ce produit doit Stre trouvé c1à1IB"!:&--ebrde""'ernt de la

sénescence des tissus jeunes provoquée par la. sécheresse (Halevy ~.~ 196b}.

Cathey (1964) adm.et~ d'après les travaux de Kende~ (î963) que

l'effet du CCC est de supprimer la synthèse de gibbé'relline endogène~ et Barnes

et al. (1969) ont confirmé ces travaux et précisé le mode d'action du CCC.

Nous présentons dans le tableau xm les résultats des expériem:es

réalisées~ qui permettent de conclure que si le traitement avec le CCC n'affecte

pas l'augmentation de l'activité totale de la. phosphatase acide, due au choc

osmotique, par contre, dans le cas de la ribonucléase, ilIa réduit considérable­

ment, ltaugmentation n'étant pas statistiquement significative;

Brook et al. (1967) ont aussi montré qu1un autre retardant de

croissance, le Phosphon-S diminuait lilactivité de la ribonucléase dans les tissus

traités et en plus les acides nucléiques de ces tissus étaient plus résistants à

l'hydrolyse enzymatique.

Connaissant l'influence de la g:ibb~relline dans la synthèse des

hydrolases (Filner et al. il 1969) il serait lOgique dtadmettre que le CCCii a~ssan~

sur la synthèse de la gibb~re1line endogène, puisse emp@cher la synthèse de nov?_

de la ribonucléase. Cependant cet enzyme ne parart pas @tre néoformée sous

l'effet de la sécheresse~ comme nous avions vu précédemment.

La reprise de croissance des plantes traitées avec le CCC3 en

comparaison avec les témoins, trois semaines après le choc osmotique, peut

t!tre apprécié dans la figure 42 0 Non seulement il nry a pas eu d1abscission des

jeunes feuilles~ mais les bourgeons ont débourré et les plantes ont repris l'aspect

normal. Par contre dans les plantes traitées le débourrage des bourgeons a ~té

très lent.

Il a été aussi possible dtobserver Wle grande influence du CCC sur

la croissance racinaire des plantes ayant souffert du choc osmotique (figure 43).

Ces résultats confirment c.eux de Humphries (î968) sur le système racina ire du

Blé.



TAhLEAU XIII

Influence du CCC appliqué dam' la dose de 250 mg par pied3 et du
traiten:1ent osmotiquoE; (,. 20 j :mole- 1) appliqué une semaine plus tard3

sur 'lf acHvit'; totale de la ribonucléase et de la phosph.atase acide
dans G. thurbeti.
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j.-------'r.-------.----.----,~---.-.-'-.---..----.....
:?.ibonucléase (1) Phosphat;:.sc acide (2)

SOlUtiOUT Traitement Solutlon Trai.temen;
n.ormale os::..notiqlle normale osm.otique 1

-;cc- -:,599"-r 0.:2 n,742 ,- ";,:--1
t~:oin ~:_~~~_ 1,407 ~,717-L_-I,.-O-O:i-<_""'"1

1
. 1 ppds: P ::: ?~ 05 : ± O.- 36~ i ppds: P =- 0, 05 ~; 0, ~:~ .

li~ 01. :t 0,500 . 0,01 • - 0,.iI:)
! 03 001 : ± 0; 670 1 0, 001 : ± 0,,237
l ,L.. ..1- . ._ 1

(1) Densité opt:l1iUe- P;:1:" mg de prûté:ir.e par heu-rf!

(Z) jl ~v1 de p Nitrophénol pa-L' m.g de pi'vtéine par heure
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Fig. 42 - Influence du CCC Dur la résistance à la sécheres se
, de plantes de G. thurberi.

Trois semaines apr ès un traitement osmotique de
- 20 j mole- 1 pendant 48 heures.
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1"0

Fig. 43 - Influence du CCC sur la croissance du système
racinaire de ''3. thurberi.

Trois sem.aines après un traitement oGr.o.otique
de - 20 j mole- 1 penda.nt 48 heures.

ccc
T

250m2 de CCC par plante
téro.oin

Les racines blanches dans la plante de droite
sont les racines néoformées.
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Les retarclants de croissance et notamment le CCC peuvent donc

conférer aux plantes une résistance accrue à la s~cheresse, non seulement

en évita.nt la sénescence des tissus~ probablement dn à leur action sur la synth~';.!'"t

1
de la gibberelliue, m.ais aussi permettant une reprise plus rapide des systèrrLes

racinaire et foliaire après une période de sécheresse.

.....~ .

d) Conclusions

L'activité de la cata1ase et de certaines bydrola.aes augmentent

avec la sécheresse, chez les espèces sensibles. LGaugmentation dlactivité de

ces dernières enzymes, notamnlent celle de la ribonucléase et de la phosphata .. H"

acide, est suffisante pour expliquer la sénescence accélérée des tissus foliaires

desséchés;

Cette augmentation est due en partie à la solubilisation dtenzym.é.":;-;

contenues dans des organites~ et en partie à une augmentation de Pactivité to~:at",

qui est la somme de l'activité libre et de l'activité latente.

L0e sp èce la .plus résistante à la sécheresse G. anomalum est celle

qui est caractérisée pal" une solubilisation réduite de la phosphatase acide,

solubilisation qui. n'est pas affectée par la deshydratation. Par contre che?;

les espèces et variétés sensibles, la 50 lubilisatlon de cette enzyme cron avec

la diminution de Phydratation relative des feuilles. V'linve1"tase et ItaInylase

se comportent de façon différente, la solubilisation de ces enzymes avec le

dessèchement ne permettant pas de dist.inguer les variétés sensibles de celles

qui sont résistantes,

Une partie très importante de 12activité latente des enzymes hydroly­

tiques étudiées, aussi bien que de PO-diphénol oxydase, se trouve dans la

fraction chloroplastique. La sécheresse a comme conséquence de provoquer,

chez les espèces sensibles s une diminution de la quantité de protéines dans



cette fraction et une solubilisation de ces enzymes. La r~sistance protoplasmique

à la sécheresse pourrait ainsi @tre assimilée à la résistance des systèmes

membranaires de ces organites.

Le marquage avec la Leucine (U) 14C ne permet pas d'admettr.e que

l'augmentation de lIactivité totale soit due à une synthèse de novo. Cependant,

les études avec le chloramphénix:ol paraissent démontrer qu~une synthèse protéique

est nécessaire pour la révélation de formes inactives de llenzyme.

LEenzyme révélée sous l'influence du dessèchement paraft @tre

constituée par une ou plusieurs identités moléculaires différentes, isolées par

chromatographie sur DEÀE-cellulose (ribonucléase et phosphatase acide).

Le CCC reta'l"de la sénescence des plantes soumises à la sécheresse

et facilite la reprise de croissance une fois les conditions normales retrouvées.

Ltaugmentation de l'activité de la ribonucl~aseprovoquée par un choc osm.otique

est aussi diminuée par le CCC. Par contre cette substance paratl: sans effet

sur l'activité totale de la phosphatase.
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3) LA PLUS GRANDE REstSTANCE A LrHYDROLYSE ENZYMATIQUE.

L'importance de la stabilité des substrats naturels a été soulevée

par Kessler et Frank- Tishel (1962). Dalls leur étude sur la com.position de

l'acide ribonucléique chez l'Olivier et le Ligustrum ils ont vérifié que le premier

synthétisait, en conditions de sécheresse, des acides nucléiques ayant un rapport

G + C supérieur à èelui de l'acide ribonucléique de Ligustrum., plante considérée
A+U
com.me moins résistante. La richesse en paires acide cytidylique - acide guanyliqu.t;}

conférerait, par leur s liaisons hydrogèr.le une stabilité thermique plus grande et

une résistance accrue à la sécheresse, surtout dans des conditions de température

élevée.

Ces auteurs ne relient pas cette nouvelle composition à une résistanc(~

à l:'hydrolyse, mais un dIeux (Kessler, 1959) avait déjà associé la sécheresse

avec l'augm.entation de l'activité de la ribonucléase, ce que nous venons de

retrouver aussi dans le chapitre précé.dent.

Le travail de Reddi (l958) démontre cependant que les polynucléotides

artificiels, acide polyuridyllque et acide polycytidylique présentent une résistan...:e

toute différente à l'action de la ribonucléase foliaire de Tabac, le premier étant

hydrolysé à une vitesse cinq fois plus grande que la deuxième. La seule richeoee

en acide cytidylique pourrait donc conférer aux acides nucléiques une résistance

accru.e à i'action des nucléases. Plus tard Stutte et Tood (1968) montrent que

chez le Blé, les rapports G + C de l'acide ribonucléique augmentaient avec
A+U

l'accroissement de la sécheresse, ce qui avait déjà été trouvé par West (1962)

chez le Mats. Les résultats de Stutte et Tood (1968) montrent cependant que la

variété sensible de Blé essayée donne, sous l'effet d'une sécheresse intense~

des rapports ~: g plus éleyés que ceux de la variété résistante.

Dans ces conditions on est tenté de penser que les dosages ne

révèlent que les polynucléotides limites, l'action de la ribonucléase, agissant

de façon plus intensive chez la variété sensible, réduirait les acides ribonu­

cléiques à des résidus ré'sistant à l'action de l'enzyme. En effet les travaux
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de Pitout ('1967) concernant l'action de la deoxyribonucléase sur l'acide

deoxyribonucléique de Mars, montrent que le polynucléotide limite, résistant

à l'hydrolyse, présente un rapport G + C très élevé.
A+T

1· ;

Chez les' microorganismes, Mangiantini~ (1965) et Stenesh et

Holazo (1967) ont montré que les espèces thermophi.les présentaient un rapport

G + C de l'acide ribonucléique ribosome plus élevé que celui des mésophiles,
A+U
et Stenesh.!:!.!!. (1968) a auss; montré que le pourcentage de G + C était dans

l~acide deoxyribonucléique également plus élevé chez des thermophiles que

chez les mésophiles.

Les protéines basiques peuvent aussi protéger les acides nucléiques

de l'attaque des nucléa~es (Padayatty &.!!., 1968).

Ces travaux, encore très fragmentaires. indiquent une direction de

recherche que pourra !tre fructueuse pour l~explicationde la diversité dans la

résistance aux conditions extr!mes, notanunent dans la résistance à la séche­

resse. Cette recherche constitue le complément des études sur l'activité des

hydrolas es.



v - CROISSANCE PRODUCTION ET PHOTOSYNTHESE
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1) INTR0DUCTION

Les connaissances sur l'influence de la sécheresse sur la

photosynthèse et la respiration ont 6té partiellement passées en revue dans

l'introduction.

Les conclusions des différents auteurs sont parfois contradictoires

(Gaastra, 1963), ce qui n~est pas éto~nt car la photosynthèse, mesurée par

l'échange de COz est l'aboutissement dei plusieur s ph6nomènes, depuis les

réactions photochimiques jusqutaux résistances diffusives, en passant par le

cycle de fixation du carbone, le transfert plus ou moins important de produits

élaborés, et la respiration. Chacun de ces phénomènes peut etre affecté par la

s6cheresse d'une façon ou d'une autre, et l'importance relative de ces effets

peut se traduire par des modifications de l'échange de COZ dans un sens ou dans

un autre. En outre, l'abscission des feuilles comme résultat de l'action de la

sécheresse a des conséquences immédiates sur la photosynthèse totale de la

plante, et la réduction de la surface foliaire due au ralentissement de la

croissance diminue aussi les possibilités d'assimilation.

Chez le cotonnier, Saad (î954 a, b) a étudié le taux: photosynthétique

de G. barbadense et a vérifié qu'il était maximal entre 8 et 10 heures de la

matinée, et il indiqu~ que la fermeture des stomates ne serait pas ta cause de

la diminution ultérieure, en s'appuyant sur le fait que la face adaxiale bien que

n'ayant que la moitié dù nombre des stomates de la face abaxiale a une intensité

photosynthétique réduit~ seulement de 20 % par rapport A cette derni'ère ; il

pense que la diminution de la photosynthèse est due à la diminution de l'hydrata­

tion de la feuille.
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Cependant El..Sftarkawy et Hesketb (1964 a) ont trouvé que c'était

. la fermeture des stomates qui contrliSlait la photosynthèse dans G. hirsutum.

(cultivar. Deltapine smoothleaf) et que la surface stomatique risquait m8me

d'@tre limitative pour des intensités lumineuses élevées. ns ont vérifié aussi

que l'augmentation de température diminuait le rendement photosynthétique de

plantes ayant les stomates ouverts sans que la transpiration soit diminuée.

Les travaux de EI-Sharkawy!i.!!. (1965) ont montré que le taux

d'assimilation était semblable dans 26 espèces et variétés de Gossypium étudiées,

et que les différences rencontrées dans l'assimilation totale étaient dues ~ un

développement plus rapide de la surface foliaire lié ~ un poids de graine plus

élevé et par conséquent à des cotylédons plus grands. MuraInoto et al. (1965)

ont obtenu les memes résultats avec des variétés cultivées.

Lemaeva (1957) considère que la sécheresse provoque d'abord une

diminution de la photosynthèse liée à une intensification de la respiration;'

ensuite. lorsque la respiration diminue, on enregistre un accroissement de la

production photosynthétique qui dépasse le niveau initial. Stocker (1948) avait

appelé ces deux phases : phase de réaction et phase de restitution.

Cependant les travaux récents de Boyer (1965) indiquent que la

photosynthèse est surtout dépendante du potentiel hydrique (DPD ou force de

succion) tandis que la respiration paraft etre liée au potentiel osmotique ou

peut @tre au potentiel de pression.

L'influence des facteurs du milieu sur la photosynthèse du cotonnier

a été étudiée par Bierhuizen et Slatyer (1964) en relation avec les résistances

externes et internes. Comparant des a~ti-transpirants,.Slatyer et Bierhuizen

(1964 a. c) ont vérifié que l'acétate de phényl-mercure était le seul qui ~ des

doses faibles diminuait la transpiration par fermeture des stomates sans diminuer

la photosynthèse dans la mame proportion, ce qui augmentait l'efficacité de Peau

u~ilisée par la plante. L'effet de la sécheresse atmosphérique a été ~tudié par

Bierhuizen et 5latyer (1965).

.....
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La photosynthè8f) apparente diminue régulièrement ~vec ltaugrne·n.ta.tion

de la température de la feuille du cotonnier (Baker, 1965 ; Ludwig et al,. 1965)

et Troughton et Cowan (1968) ont vérifié que la photosynthèse croft avec la

transpiration pour des températures inférieures à 40° C diminuant après pour

slann:aler à 51\) Co L'influence de llhydratation sur les échanges gazeux a été

étudiée par Troughton (1969).

Le transport de COZ de Pair vers les chloroplastes est soumis à une

série de résistances, Par analogie avec la loi d'Ohm pour le flux électrique,

nous pouvons admettre que la photosynthèse nette, en conditions de lumière

saturante et COZ limitant (P, en cm3 COZ cm-Z sec- 1) est donnée par

P = ~ air - [COZ] chloroplastes

Ra + R s + Rmes

où [COZ] ~ir et ~OZ] chloroplastes, représentent respectivement la

concentration de COZ dans l'air et au voisinage des chloroplastes.

Ra représente la résistance à la diffusion dans la. couche limite,

R s la résistance stomatique (la résistance cuticulaire pOIU' le COZ est si grand":!

que, étant en parallèle avec la résistance stomatique, elle peut @tre négligée)

et Rmes la résistance au transfert du COZ dans le mésophylle ..

Dans le cas considéré pa.r la plupart des auteurs, la limitation de

la photosynthèse en lumière saturante, est due au processus de diffusion et il

se trouve donc que [COZ] ch~oroplastes est nulle et que l'expression antérieure

se simplifie (Gaastra, 1959):

P = [CO~ air

IR

En réalité il s~agit d'une situation limite car la concentration du COZ

au niveau des chloroplastes risque de ne pas @tre nulle dans plusieurs circons-

tances,
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En outre, si Ra et R s sont des résistances bien défi.nies~ Rmes est

une résistance qui englobe plusieurs phénomènes e Nous pensons pouvoir la diviser

dans les composantes suivantes:

a) R m .. résistance proprement dite à la diffusion du C02 dans le

mé S ophyUe 0

b) Re - résistance à lCexcitation, ce qui englobe non une vraie

résistance mais la vitesse de production de produits phospho­

rylés et du pouvoir réducteur nécessair(;s à la fixation du COZ-

c) R c .. résistance à la carb~:)Jcylation. Cette résistance peut @tre due

soit au fonctionnement des enzymes responsables par la

fixation du COZ, soit à un possible effet de ltaccumulation des

produits de la photosynthèse sur le processus de carboxylation.

d) R r .. résistance due à la photorespiration. Il stagit dfune fausse

résistance, plutOt dfune compétition au niveau du chloroplaste

entre le COZ de ltair et le COZ produit par la photorespiration,

l'absorption de ce dernier diminuant concomitamment celle

du premier.

Lteffet des résistances diffusives dans la couche limite et au niveau

des stomates a déjà été passé en revue par plusieurs auteurs dont les travaux

sont cités dans lfintroduction. il suffit de rappeler ici les résultats obtenus par

nous et déjà présentés dans un chapitre antérieur sur les différences dans le point

de fermeture des stomates et transpiration totale chez plusieurs variétés de

G. hirsutum. Ces différences se traduisent par des périodes plus cm moins

longues de résistance stomatique faible ce qui peut avoir pour conséquence,

tout autre fait en étant constant, Wle assimilation de COZ pendant unt" période

aussi plus ou moins longue.

n faut souligner que la résistance stomatique, contr61ée par 1<l

fermeture de ces organes J diminue .généralement plus la diffusion de la Vapel.ll·

dleau que celle du COZ (Zelitch, 1967). En efietJ les réductions de transpiration
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observées par Shimshi (1969) sur des cotonniers cultivés en plein champl/

n'étaient pas accompagnées par def.) réductions de photosynthèse, En outre

Troughton et Cowan (1968) avaient observé que chez des cotonniers présentant

un'" transpiration cyclique et en conditions de température élevée, une diminution

et m8me une annulation de l'absorption de COZ' pour des transpirations toujOlmS

croissantes. Ceci morLtre l'intér8,t des études sur les phénomènes habituellement

groupés sous le terme générique de résistance du mésophylle.

Z) INFLUENCE DE LA SECHERESSE SUR LES REACTIONS

PHOTOCHIMIQUES.

L'effet de la sécheresse sur If'R réactions photochimiques est encore

mal connu. Tandis que Todd et Basler (1965) n'ont pas trouvé d'influence de la

sécheresse sur la réaction de Hill chez le Blé, Nir et Poljakoff-Mayber (1967),

Santarius et Ernst (1967), Santarius et Heber (1967) et Santarius (1967", 1969)

ont vérifié que la dessiccation diminuait non seulement la réaction de Hill mais

aussi la photophosphorylation,

Il avait déjà été vu dans le chapitre précédent que la sécheresse peut

solubiliser les hydrolases des structures c.ellulaires, et contribuer à l'augmen­

tation de leur activité totale. L'effet néfaste de certaiœ9 hydrolases sur l'appareil

photosynthétique a déjà été observé par Bamberger et Park (1966) et par

Constantopoulos et Kenyon (1968).

Les réducteurs de croissance diminuent lCactivité d'une des hydrolases)

la ribonucMase (Brook et al., 1967; Vieira da Silva, 197fu)et retardent la

sénescence des tissus végétaux (Halevy et al., 1966), augmentant la résistance

à ta: sécheresse des plantes (Halevy et Kesser, 1963; Plaut et Halevy, 1966 :

Vieira da Silva, 1970a).

Ces cons.id~rationsnous ont conduit A étudier l'effet de la sécheresse

provoquée par un choc osmotique sur la réaction de Hill et la photophosphor'ylation

cyclique de chloroplastes de Cotonnier, et à vérifier l'action du CCC en présence

du traitement osmotiq}le.
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a) M'thode expérimentale -

1) Traitement osmotigue et chlmique - Le traitement a. consisté

à ajouter du CCC à raison de 250 :mg par plante dans la solution nutritive de

Hoagland servant à cultiver des Cotonniers (G. hirsutum variété HAR 444.2 et

G. thurberi) !gés de 3 mois. Deux semaines après Paddition de CCC, quatre

plantes subissaient un traitement osmotique de - 20 joules mole- 1 par addition

de polyethylène glycol 600 (PEG 600) à la solution nutritive et quatre autres

pla.ntes continuaient à recevoir la solution normale. Ce m@me traitement éta.it

appliqué à 8 plantes nW~yant pas reçu de CCC.

2) Réaction de Hill - De la. quatrième feuille à partir de Papex,

un échantillon de 3,5 g est prélevé 24 heures et 48 heures après le début du

traitement osmotique et broyé à 5" C, avec un peu de sable, dans un mortier

refroidi, en présence de 100 ml dEun mélange contenant: Tampon Tris 0, 05 M

de pH 7, 8 ; saccharose 0,4 M ; NaCl 0,01 M ; cystéine $ mM ; Z-mercaptoéthanol

5 mM ; acide ascorbique 0,5 mM ; carbowax 4000 0,6 'j'Q ; polyvinylpyrrolidone

(PVP) 0, Z ~~ et serum albumine de boeuf (SAB) 0, Z %. Le broyat est ensuite

filtré sur Z couches de gaze et les débriE enlevés par une centrifugation à 200 x g

pendant 2 minutes. Les chloroplastes sont ensuite séparés pa!' centrifugation à

1000 x g pendant 10 minutes, lavés et remis en suspension dans un milieu

contenant du tampon Tris 0,05 M de pH 7,8, du CINa 0, 01 M, du saccharose

0,4 M, du PVP 0,2 % et du SAB 0,2 %.

La réaction cie Hill est mesurée à. Paide de Ferrycyanure de

potassiurr.l. dans un volume de 3 ml contenant: Tris-HCl, pH 7,8, 40 ~ moles

NaCI, 70 p moles ~ Mg CIZ' 12 P. moles; Na K phosphate pH 7,8, 12 f1 moles

K3 Fe (CN)6, 1,5 fA moles. La suspension de chloroplastes utili~ée contenait

50 p.g de chlorophylle, déterminée par la m.éthode dtArnon (1949). La réaction

se poursuit dans un bain thermostaté à 20° C, sous une illumination de 50 000 lux,

pendant 5 minutes, et est arr@tée par Pê.ddition de 0, 3 ml dtacide trichloroacé­

tique à 30 1Q. Apres centrifugation, le ferrocyanure de potassium est dosé dans

le surgageant avec l'O..phénal1.throline, selon la méthode dtAvron et Shavit (1963).
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3) Photoph0l!P.horylation cY..2.lique

Aucun traitement au CCC nia été effectué dans ces expé°riences.

Le broyage et la sépa.ratioll des chloroplastes furent réalisés dans les m@mes

conditions que pour la réaction de Hill, si ce n'est la présence dtacide ascorbiqu.:'

à la concentration de 0,02 M dans le milieu de broyage. Le nlélallge réactionnel

contenait (dans 3 ml) : Tris..HCl, pH 7,8, 45 J.1moles ; NaCl, 60 i1 moles;

MgClz, 12 I1moles ; NaK phosphate, pH 7,8, 12 f.! moles; ADP, 12 f1ll101es

phenazine méthosulphate, 0,09 p.moles et une suspension de chloroplastes

correspondant à 30 fJg de chlorophylle. Au mélange était ajoutée une quantité

de 3Z p auHisan'te pour permettre de compter entre 5.104 et 5. 105 c. p. m. daus

les 3 ml.

Les conditions d'illumination étaient les m~mes que pour la réactioll

de Hill, mais Itincubation se fa.isait pendant 15 minutes à ZOO C, et la réaction

était alors arr@tée par l'addition de 0, 3 ml d'acide Trichloroacétique à 20 %.

Après centrifugation, l'ATP formé était séparé et déterminé par la modification

d'Avron (I960), de la technique de Nielsen et Lehninger (l955).

b) Résultats et discussion -

Les valeurs de l'activité l'Hill", obtenues après 24 h de traitement

oi>':motique sont pll:s faibles pour G. hirsutum que pour G. thurberi (tableau XN J

fig. 44). Après 48 heures, les pourcer-tages de réduction sont identiques pour

les deu..x espèces: les pieds traités au CCC montrent Pintensité de la réaction

de Hill à un niveau plus élevé que celui d<."s témoins~ pour lesquels les valeurs

n'atteignent que 20 % de l'activité normale. Ces résultats confirment que, pOUl"

le Cotonnier, la. sécheresse, indépendarnn'lent de son action sur la phQtosynthf-se,

par la fermeture des stomates, peut aussi affecter la réaction de Hill.

Lfaction du CCC qui se traduit ici par une conservation de la réaptio:fl

de Hill en conditions de sécheresse est, peut ~tre, liée à son rOle da.ns le

contr81e de la synthèse de l'acide gibbérellique endogene (Barnes et al. J 1969L



TABLEAU XIV

Influence d1un traitement osmotique (- 20 j mole-Il et du CCC
(250 mg par plante) sur la réactio~ de Hill dans deux espèces
de Cotonnier (en 11 Moles de Ferrocyanure par mg de chlorophylle
et par heure).

Période après 'le ·traitement osmotique

24'heures 48 heures

G. hirsutum G. ~ thurberi G. hirsutum G. thurberi

Traitement 208,6 223,6 28,8 54,8
osmot..ique 1

Témoin
Solution

312,5 255,5 134,4 243~ 3
nortnale

Traitement
200, Z 185~6 88,8 135,4

osmotique
CCC

Solution
334,0 193,5 165~4 268,4

normale
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Fig. 44 - Réduction de la réaction de Hill. Traitement osmotique
(- 20 joules mole- 1), en pourcentage des valeurs des plantes
cultivées dans une solution nutritive normale. En abscisse,
jours après l'initiation du traitement osmotique.
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celui-ci pouvant être impliqué dans la régulation de Pactivité hydrolytique pour

beaucoup de tissus végétaux (Filner et al•• 1969).

Le traitement osmotique provoque également une dépression de la

photophosphorylation cyclique (tableau XV). Ceci confirme les résultats des

auteurs précédemment cités. qui avaient trouvé aussi une diminution de la

photophosphorylation avec la dessiccation. A Pappui de ces données. Heber (1967)

a montré que la deshydratation par le gel détériore les membranes chloroplas­

tiques et découple la photophosphorylation.

3) INFLUENCE DE LA SECHERESSE SUR LA RESISTANCE A

LA CARBOXYLATION

Dans le chapitre sur la variation de l'activité e....zyma.ctque n01.\S avions

constaté que la fraction chloroplastique se vide en grande partie de ses protéines

sous Paction de la sécheresse. Une partie considérable des protéines solu.bles

des chloroplastes est constituée par la fraction l (Wildman et Bonner. 1947).

Ctltte fraction présente une activité ribulosediphosphate carboxylase (EC 4. 1. 1. Y))

(Ricley et al.. 1967); ces auteur sont aus si vérifié que la fraction l était plus

facilement libérée des chloroplastes que la fraction II. Il parart donc probable

que cette perte dlune partie de Péquipement enzymatique sous Paction de la

sécheresse soit néfaste au rendement de la cat"boxylation. par perte totale ou

partielle des enzymes nécessaires. En outre. l'hypothèse émill;e par BoussingauL

(1868) selon laquelle. "Paccumulation des produits de l'assimilation dans une

feuille illuminée peut être responsable de la réduction du taux de photosynthèse

nette dans cette feui.lle"~ a reçu depuis confirmation par les expériences de

plusiem"s auteurs (voir Neales et Incoll. 1968) même si certains résultats t:rCo\:n,-(~,;

dans la littérature paraissent contradictoires.



TABLEAU'XV

Influence d'un traitement osmotique (- 20 j mole- l ) sur la
photophosphorylat.ion cyclique chez G. thurbel"i (48 heures
apr~8 le traitement).

S'rie··! Sér-ie U-

a b a b

Traitem.ent 175,0 57,8 110,9 40,6
osmotique

Témoin 302,8 100,0 273,3 100,0

a) p.Moles ATP par mg de chlorophylle et par heure

b) pourcentage du témoin
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Nos expériences sur le Cotonnier (Vieira da Silva, 1968 c) ont montré

une accum.ulation des sucres solubles dans les feuilles avec la sécheresse. Les

études faites en utilisant le saccharose 14C (tableau VI) indiquent de plus que non

seulement la sécheresse du milieu racinaire mais surtout la sécheresse de Pair

ont une importance considérable dans 1t exportation des glucides des feuilles.

Il peut se concevoir qu'Ul1. des effets de la sécheresse sur la résista.C1.ce

dite diffusive du méaophylle est celui qui résulte de 1'Iaccumulation de glucides

dans les feuilles.

Toutefois les effets de périodes courtes de sécheresse sont évi~emmellt

très différents: Troughton et SIaiyer (1969) ont pu ainsi vérifier que la diffusion

du COZ dans la phase li quide nJétait pas affectée dans c,~ ca6~ ce qui indiquait une

résistance du mésophylle constante. L'importance des effets biochim'lques ne

devient sensible que si la séchel'esse se prolonge.

4) INFLUENCE DE LA SECHERESSE SUR LA PHOTORESPIRATION

L'action de la photorespira.tion sur le résultat net de la photosynthèse

est très grande (Lake~ 1967 a et b; Zelitch, 1967). Troughton et Slatyer (1969)

ont montré que le Cotonnier est UT!e des pla.ntes qui présentent cette intensification

de la respiratio:::l. à la lumière. Dans ces conditions, l'augmentation de tempéra­

ture de la feuille due à la fermeture hydroa.ctive des stoma.tes et diminution de la

transpiration, déjà observée par Eaton et .Belden (1929) et par Pallas et Harris

(19641 et con!iI'luée sur des plantes de Cotonnier en transpiration cyclique par

Ehrler et al•. (1965) peut avoir comme conséquence une diminution considérabl€:

de la photosynthèse.
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5) INFLUE1'ICE DE LA SECHERESSE SUR LA TENEUR EN CHLOROPHYLLF

Un dernier aspect de ltînfluence de la sécheresse sur la photosynthèse

est celui étudié par Vir gin (1965 ) qui a vérifié que mt!me des déficits hydriques

très réduits diTninuaient le taux de formation de protochlorophylle et que cette

inhibition était rever sible.

6) INFLUENCE DE LA SECHERESSE SUR LA CROISSANCE

Une expérien.ce, déjà citée dans le chapitre précédent, a porté sur

cinq variétés de G. hirsutum et sur le G. ano:malwnJ soumises, à partir d1un

mois d~tge, à cinq cycles de dessèchement du sol, ou arrosées tous les jour:::

jusqu~à la capacité au champ.

Le ta'llX moyen de croissance (TC) en hauteur (h): donné par

I»expression :

TC x 100

a été calculé pour toutes les plantes, dCabord entre le deuxième et troisième

cycles dtassèchement (10 jours) ct eT'suite elltre le troisième et cinquième

cycles (18 jours). Le nombre de feuilles produites pendant ces deux périodes

a été enregistré. A la réçolt~trois jours après le Sèm.e cycle, ont été égalemel.'­

déterminés: - la matière sèche de la troisiè:me feuille utilisée pour Pcstimatior.

de l'hydratation relative (Hewlett et Kramer, 1963); - la surface foliaire totale

mesurée par une. méthode photornétrique (Bonzon, 1964)1 corrigée des feuilles

1"écoltées pour analyse; - la matière sèche totale par plante; - et le rapport p.n

matière sèche entre partie aél."ienn.e et partie souterraine.

Les résultats (ta.bleau XVI) montrent un effet considérable de la

sécheresse sur le ta.ux de croissance en hauteur pendant la. première période

mesurée en ce qui concerne les variétés de I1espèce sensible G. hirsutlUE.;



premièr~ ':I~uxième
,kme fetnUe

r-ériode période
."- -----
t~tr.Oi.l 5.71 b,57 92.0

il l<Jrn .--
5~c1-!~l"e8!>c 3,52 3, :'.4 59.4

- -

0, 00 l
1,
11- . _ .: l, 33 ! 1. S4
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par contre, G.; anomalum. r'sista.nt~ présente une réduction beaucoup moins

importante. Pendant la deuxième p~riode les plantes sensibles montrent une

reprise de croissance due à l'adaptation ("hardeni~g") soue }-effet de l'assèche­

ment et leur TC " est de m8me ordre de grandeur que celui des témoins. n faut

noter cependant que la fructification étant plus précoce chez ces derniers, la

croissance en haute~ est de ce fait ralentie. La race punctatum, qui a une

floaaison plus tardive, ne montre pas ce ralentissement de croissance che~ les

plantes arrosées. Le marne phénomène dlladaptation se retrouve dans le nombre

de feuilles produites pendant la première et deuxi~me périodes mesurées.

La 8~cheresse diminœ considérablement la surface de la troisième

feuille et la surface foliaire totale, aussi bien chez l'espèce résistante que chez

les variétés sensibles, et diminue aussi le poids sec total de la plante", Cf'!!,1"'7

le ,rapport partie aérienne-partie souterraine ne paraft pas 8tre sensiblement

affecté par la sécheresse, dans les conditions de l'expérience (les plantes étant

cultivées en pots de dimensions assez réduites de 800 ml de capacité).

Si l'on considère le no~~re total de feuilles produites et le pourcentage

d'abscission, on note (tableau XVII) que la sécheresse diminue dans tous les

cas le nombre total de feuilles produites et double le pourcentage d'abscission

foliaire;

L'influence de la ~é.::heresse sur le rendement en matière sèche, par

rapport ~'la surface foliaire est différen~suivantles variétés. La réduction de. "
la. production de matière sèche par rapport à la surface foliaire, sous 11!effet

de la s~cheresse~ décroft avec l'augmentation de la solubilisation de la phospha..

tase acide, mesurée dans les m8mes pieds (fig. 45). Cela n'est d~, ni à une

meilleure conservation de l'eau, car toutes les espèces on,t été amenées, dans

chaque cycl~.. à un flétrissement total et à UnP. hydratation également réduite

(tableau XVI), ,ni à une différence dê.ns le taUit d'abscission foliaire puisque

celui-ci est sensiblement toujours le m8me (tableau XVil).
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TABLEAU XVII

Feuilles produitee par plante et pourcentage d'abscission foliaire

Feuilles produites
par plante

% Abscission

témoin sécheresse témoin sécheresflç

G. anomal\.un 18~ 00 22,8 45~ 8
1

Allen 18,75 12,50

19,7

17,610,7517,00

17~ 75HAR 444.2

ATH 555.7 41,9 -'

race .I2unctatum. 16;1 75 13, 00 20, 9 34:1 6 1
1---------+--------+-------+--------+-------·1

'--_......_B_J_·A -..r.__1_6_:1_0_0__.;..1__
1_°_,_°_° 2_3_,4_' 4_2_,5__J
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o
Allen

10050
50+--------,----------1

o
% Solubilisation de la Phospllatase

Fig. 45 - Influence de la sécheresse sur la production de matière
sèche par unité de surfa.ce foliaire. Corrélation avec la solua.J~ ,...
de la phosphatase acide (en abscisses). En ordonnées le rapport
matière sèche/s'~rface foliaire des "traitem.ents secs ll en pourcentage
du m@me rapport che2: les tém.oîns.
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l,a solubilisation des enzymes hydrolytiques, ici la phoaphatase

acide, serait donc responsable de la moindre efficacité photosynthétique chez

les plantes sensibles: cette hypothèse est conforme aux expériences déjà citées

de Bamberger et Park (1966) et de Conotantopoulos et Kenyon (1966).
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1) RESUME

Les espèces et variétés cultivées de Cotonnier sont, d'une manière
générale, très sensibles à la carence hydrique, la sélection des caractères
intéressants du point de vue agronomique, tels que la floraison précoce et la
fructification groupée, leur ayant fait perdre Padaptation à un milieu sec. Les
espèces sauvages de Gossypium se rencontrent naturellement dans des habitats
arides: leur étude montre qulelles constituent des cas typiques de résistance
à la sécheresse. Pour cette raison, la comparaison d'espèces cultivées et
dlespèces sauvages permettait donc l'étude fondamentale de divers aspects de ce
problème général.

En premier lieu, afin de préciser les critères choisis pour évaluer
la résistance et en étudie:c les mécanismes, nous avons proposé une classification
qui tient compte de la grande diversité des réactions possibles (fig. 1). Dans
cette classification il est admis que les plantes peuvent varier dans l' "aptitude
à éviter la déshydratation ", ou dans l' "aptitude à supporter la déshydratation "f
ou même présenter ces deux types de résistance à la sécheresse.

Par le fait que chez le Cotonnier il n'existe pas d'espèces ou variétés
capables d'échapper à la sécheresse par le biais d'un cycle végétatif très court,
notre étude a porté, quant à 11 "aptitude à éviter la déshydratation Il, essentielle~

ment sur les mécanismes qui permettent de se procurer d'importantes quantités
d'eau et dlen réduire les pertes:

L'-absorption d'eau

1 - Nous avons pu vérifier que certains cotonniers sauvages
pérennes possèdent un système racinaire beaucoup plus développé que celui des
variétés cultivées de G. hirsutwn. Cependant des greffons d'espèces sauvages
induisent la transformatinn des systèmes racinaires des variétés cultivées en
systèmes identiques à ceux des espèces sauvages. Cette influence considérable
de la partie aérienne se trouve aussi dans l'effet, dépressif dans ce cas, des
fruits en voie de formation sur l'absorption racinaire, une fructificatiml précoce
et peu étalée dans le temps paraissant exclure le développement d'un système
racinaire puissant. ..'".;, ...

2 - Une réduction considérable du potentiel hydrique dans la
plante peut améliorer l'alimentation en eau en créant des conditions favorables
à l'absorption. Cependant, dans le genre Gossypium, nous avons vérifié que les
espèces les plus résistantes à la sécheresse ne présentent pas, au cours du
dessèchement, une diminution du potentiel hydrique dans les feuilles plus
importante que chez les espèces sensibles: ce mécanisme ne joue donc pas un
r6le primordial dans la résistance à la sécheresse chez les cotonniers.

3 - Par contre nos études semblent confirmer l'absorption
foliaire dleau par les Cotonniers, ce qui est un avantage écologique important
dans certaines zones arides, habitats de beaucoup d'espèces sauvages; ce
phénomène explique la croissance aisée de cette plante dans certaines parties
de la c6te Atlantique de l'Afrique Australe et de la cOte Pacifique de l'Amérique
du Sud, régions arides mais à brouillards fréquents.



La réduction des pertes d'eau

1 - Parmi les divers mécanismes permettant la réduction
des pertes d'eau le premier indiqué dans notre classification fait défaut
puisque le genre Gossypium ne comporte pas d'espèces aphylles ni mict'ophylles.

2 - L'abscission foliaire est au contraire un phénomène général
chez les cotonniers, dans des conditions de forte sécheresse: ce processus paraît
avoir une importance plus grande chez certaines espèces comme le G. thurberi.

3 - L'action des mouvements stomatiques et la résistance
cuticulaire représentent un autre système de régulation des pertes d'eau: son
efficacité varie non seulement avec l'espèce, mais aussi avec les variétés à
l'intérieur d'une même espèce (G. hirsutum). Dans ce dernier cas, nous avons
vérifié que la fermeture lydroactive des stomates s'effectue pour des déficits
hydriques qui varient de 40 à 20 %, cette dernière valeur étant celle d'une des
lignées les plus résistantes. Les différences entre les diverses lignées sont
moins grandes pour la transpiration maximale avec les stomates ouverts que pOt1.r
la transpiration cuticulaire. Le rapport entre les taux de transpiration stomatique
et cuticulaire reste toujours plus élevé chez les lignées résistantes à la séchereas.:
que chez les sensibles.

o

o 0

Les espèces du genre Gossypium sont très différentes dans leur
"aptitude à supporter la déshydratation". Cette aptitude a été étudiée surtout
sous l'angle des processus biochimiques. L'action destructrice du manque d'eau
semble liée notamment à une intensification de l'activité hydrolytique dans la
cellule. Cette intensification est dile, en partie à la sO]'lbilisation d'enzymes
contenues dans des organites cellulaires, et en partie à l'augmentation de l'activit,j
totale de ces enzymes (qui est la somme de l'activité libre et de l'activité latente).
Dans toutes les plantes sensibles (comme le G. thurberi) le pourcentage de solu­
bilisation des enzymes hydrolytiques, notamment de la phosphatase acide, auglnente
sous l'action de la sécheresse; la solubilisation peut même être totale pour des
déficits hydriques proches du déficit létal. Par contre chez les plantes résistantes
(comme le G. anomalum) presque toute l'activité hydrolytique reste latente dans
les organites cellulaires quelque soit le déficit hydrique.

Parmi ces enzymes hydrolytiques notre étude a porté sur:
phosphatase acide (EC 3.1. 3.2.), ribonucléase (EC 2. 7. 7. 17), amylases
.«' (EC 3.2.1. 1.) et f3 (EC 3.2.1. 2) et invertase (EC 3.2.1.26) -La phosphatase
acide est concentrée dans la fraction riche en chloroplastes et elle se solubilise
en marne temps que les protéines solubles de cette fraction, sous l'effet du
dessèchement des tissus.



- La ribonucléase se rencontre également dans la fraction lourde, et
en partie dans les noyaux. Elle se solubilise sous l'action de la sécheresse de
façon semblable à celle de la phosphatase acide même si sa localisation cellulaire
ne paraft pas être entièrement la même.

- L'invertase, les aray1ases et la phosphatase acide sont des enzymes
localisées en grande partie dans la fraction chloroplastique. Cependant, tandis
que pour la phosphatase acide et pour la ribonucléase, la solubilisation élevée
constitue un critère de sensibilité à la déshydratation, il n'en est pas de m~me

de la solubilisation des autres enzymes par l'effet de la sécheresse.

La sécheresse provoque ainsi, chez les plantes sensibles, une
diminution de la quantité de protéines dans la fraction lourde, riche en chloroplas­
tes et une solubilisation des enzymes hydro1ytiques contenues dans cette fraction.
Cette solubilisation d'enzymes, comme la ribonucléase et la phosphatase acide~

serait suivie d'effets destructifs dans la cellule. Ceci est à rapprocher d'un
possible effet 1ysosoma1, même si nous n'avons pas pu identifier d'organites
semblables aux lysosomes.

Il parai't raisonnable d'admettre qu'au moins pour une grande part léI.
résistance protoplasmique à la dessiccation peut être assimilée à la résistance
des systèmes membranaires, notamment de ceux des chloroplastes.

A10r s que le mécanisme de la solubilisation paraît relativement facile
à comprendre par l'action du dessèchement sur les structures cellulaires, celui
de l'augmentation de l'activité totale est encore mal connu.

Dans le cas de la phosphatase acide et de la ribonucléase, l'activité
totale, c'est-à-dire, Pactivité enzymatique obtenue dans le surnageant après 1L.'le
solubilisation complète GOUS l'action d'un détergent, peut augmenter dans les
conditions de sécheresse. On remarque chez les espèces résistantes, comme le
G. anoma1um, une augmentation de l'activité totale inférieure à celle des espèces
sensibles, comme G. thurberi.

L'étude de l'effet d'inhibiteur de la synthèse de l'ARN (D-actinomycine)
et de la synthès" des protéines par le système ribosom.al ch1oroplastique
(chloramphénicol) ou cytoplasmique (cyc1oheximide), montre que l'augmentation
de l'activité totale ne dépend pas d'une synthèse préalable d'ARN et que pour la
phosphatase acide et la ribonucléase elle paraft dépendre d'une synthèse protéique
par le système riboaoma1 chloroplastique, tandis que pour l'invertase cette syr:ihèJ";.'
dépendait du système ribosoma1 cytoplasmique.

Le marquage des protéines néoformées à la L-1eucine 14C ne Se
retrouve pas chez les deux nouvelles formes de phosphatase acide et ribonuc1éa.se
qui apparaissent en conditions de sécheresse. Nous admettons ainsi que l'augmen .
tation de l'activité totale, tout au moins pour ces deux enzymes, est due à l'activatil)::l
de zymogènes.
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Les altérations biochimiques constatées peuvent aussi être envisag~es

par leurs conséquences sur l'activité photosynthétique, l'activité de la sécheresse
sur la photosynthèse ne devant pas être limitée aux conséquences des mouvements
stomatiques. En effet, nous avons observé, sous !faction de la sécheresse, en
plus de la perte de protéine soluble des chloroplastes, la solubilisation des
enzymes hydrolytiques, et l'accumulation des glucides solubles dans les feuilles-.
ce qui peut affecter la photosynthèse. Nous avons vérifié que non seulement la
réaction de Hill, mais aussi la photophosphorylation cyclique, étaient réduites
par la sécheresse. Dans le premier cas, un réducteur de croissance le CCC, qui
augmente aussi la résistance à la sécheresse des cotonniers, exerce un effet
protecteur dont le mécanisme n'est pas connu mais qui peut être en liaison avec
son influence sur les enzymes hydrolytiques, notamment sur l'activité ribonuc1éa­
sique.

D'une façon plus générale, il est possible de mettre en évidence le
l'ale très important de ces hydrolases: nous avons en effet constaté que la
production de matière sèche par unité de surface foliaire était plus réduite par
la sécheresse dans le cas des lignées présentant une solubilisation élevée de la
phosphatase acide, que chez les autres lignées.

2) DISCUSSION FINALE

La distinction entre formes sensibles et résistantes dans le genre
Gossypium est donc très nette tant sur les plans morphologique et écologique
que sous l'angle biochimique. Nos études ont ainsi permis de mettre en évidence
dans ce genre plusieurs types de résistance à la sécheresse. L'importance
relative de chacun de ces types peut être très différente selon l'espèce ou va!"iété
conoidérée et c'est du jeu de ces diverses réponses que résulte la capacité
d'adaptation à un climat aride do::mé, cette adaptation pouvant donc être 10 résult.at
final de combinaisons très variées.

L'étendue du problème est cependant telle que de nombreux points
sont encore à élucider: en effet pour certains aspects des mécanismes de
résistance à la sécheresse le présent travail ne· conduit en fait qu1à déplacer
les problèmes.

Ainsi le contrale du développement du système racinaire eot mal
connu et on ignore tOujOW:-D les raisons de l'effet dépressif exercé par la fructifi­
cation sur la croissance des racines et sur leur absorption, mesurée par
l'exsudation au collet. TI eat cependant vraisemblable qu'il s'agit d'un effet de
substances de croissance.
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De même les I!l~canismea stomatiques ne sont pas entièrement
expliqués (Zelitch, 1969) et on ne peut encore que constatèr les dilférenceE!
d'hydratation relative des feuilles ,au moment de la fermeture stomatique, ~ntre
les diverses lignées étudiées.

Le potentiel hydrique foliaire diminue avec la dessiccation des feuiller;,
lv'!.aiD cette diminution ne parart pas avantager les plantes, car si une absorption
accrue d'eau peut être admise, les effets destructifs de cette diminution de
potentiel sur la physiologie cellulaire paraissent leo plus importants.

La sécheresse est aUSsi, du point de vue de la physiologie cellulaire,
une agression ayant certaines similitudesavecle gel qui conduit à la formation
de glace extracellulaire (lv.::azar, 1969). Son action sur les membranes peut
expliquer la libération des enzymes hydrolytiques, la cénescence et l'abccission
(Abeles et al., 1968). Une fois de plus le problème est déplacé car les plantes
qui supportent la déohydratation ont des structures cellulaires plus résistantes.
Cependant dans l'état actuel de la recherche nous ne connaissons pas la nature
de cette résistance qui est probablement liée aux protéines de structure (Criddle,
1969) ou à l'effet protecteur de certaines substances sur les macromoléculeo.

D'autre part la régulation de la synthèse ou de la révélation des en~y:;~eG

hydrolytiques paraft être dépendante de substances de croissance (Osborne, 1968).
notamment de l'acide gibbérellique. Il est intéressant de constater que l'action
des réducteurs de croissance, comme le CCC, augmente non seulement la
résistance à la sécheresse, comme nous l'avons vérifié. mais aussi la résistanc12
au gel (Alleweldt, 1969); ceci para!"t confirmer la similitude de réactions au gel
et à la sécheresse, même ai les renseignements sur la nature de ces réactions
font défaut.

Bien que cette étude laisse subsister beaucoup d'inconnues et que dano
presque tous les domaines envisagés de nouvelles voies restent encore à explorer,
nous pensons avoir apporté notre contribution aux connaissances actuelles sur
les effets de la sécheresse chez les plantes supérieures et les types d'adaptation
possibles.

Sur un plan pratique, l'accroissement des informations concernant les
mécanismes de résistance contribuera certainement un jour, par croisement,
sélection ou intervention directe dans la physiologie de la plante, à obtenir des
formes mieux adaptées aWI: milieux secs.
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