ORSAY

THESES

n d'ordre
A.Q. 4585

présentées

A LA FACULTE DES SCIENCES D'ORSAY
UNIVERSITE 3E PARIS
| pour obtenir
LE GRADE DE DOCTEUR ES SCIENCES NATURELLES
par

Jorge Bravo VIEIRA da SILVA

Premiére thése - Recherches sur diverses manifestations de o

résistance 4 |a secheresse chez les Cotonniers

Deuxieme these ~ Propositions données par la Facuité

Soutenues le 8 Juillet 1970 devant la commission d’examen

MM. LEMEE Président

LIORET
Examinateurs
HELLER



A lMonsieur le Professeur G, CAMUS, Directeur Général de
1'ORSTOIlvi, qui a permis la réalisation de ce travail je souhaite témoigner
de ma reconnaissance la plus grande,

Je tiens aussi 3 exprimer ma gratitude 2 Monsieur P, PREVOT
qui m'a proposé initialement ce thése de recherche,

Mes remerciements les plus vifs s'adressent 3 Monsieur le
Professeur G, LEMEE qui m'a encouragé et conseillé tout au long de ces
études et 2 bien voulu me faire 1'honneur de présider ce jury.

Je remercie aussi iMonsieur le Professeur C, LICRET d'avoir
bien voulu juger mon travail : ses remarques critiques et suggestions ont été
pour moi une aide précieuse,

Je suis tr2s reconnaissant 3 Monsieur le Professeur R. HELLER
d'avoir accepté de faire partie de ce jury : ses encouragements pendant la
réalisation de ces études m'ont permis de surmonter beaucoup de difficultés,

Aux collégues et amis du Centre ORSTOM d'Adiopodoumné et d'une
maniére toute spéciale a ceux du Laboratoire de Physiologie Végétale je
présente tous mes remerciements pour la bonne ambiance de travail et des
échanges d'idées, si fructueux.

T.ue mes collaborateurs du laboratoire de Physiologie Végétale,
Messieurs Y. KONAN, P, TROUSLOT et M., NIAMIEN, ainsi que tout le
personnel qui m'a aidé d'une maniére si dévouée, trouvent ici 'expression
de mes bien sincéres remerciements.

Je suis toujours reconnaissant au Dr J, CONTREIRADT dont les
enseignements et conseils m'ont guidé dés mes débuts de chercheur vers
des études sur la physiologie de l'eau chez les plantes, qui sont 2 la base
du présent travail,

Je remercie les collégues du laboratoire d'Ecologie Végétale
de la Faculté des Sciences d'Orsay de I'amitié et de 1'aide qu'ils m'ont
apportées pour la réalisation du mémoire,

Enfin je remercie ma femme qui m'a aidé avec dévouement
dans la préparation du manuscrit,



Définitions et Abbréviations

Hydratation relative (HR) - appelée aussi turgescence relative :

1
HR = eau actuelle x 100 , déterminée soit

eau maximale

par la technique de Stocker (Hewlett et Xramer,
1963) soit par celle de Barrs et Veatherley (1962).

Potentiel hydrique (VI) - le potentiel hydrique molaire de 1'eau est exprimé
en joules mole=1, Il est donné par l'expression

W: RT In 2
Po

ol p = tension de vapeur de l'eau dans le systéme
considéré, et p, = tension de vapeur de l'eau pure
prise comme référence,

Taux de transpiration relative (TTR) =

TR - BHR) - ImHRy

tz - tl
ol HR; et HRZ sont les hydratations relatives aux
moments tj et t.

Indice de contr8le de la -

. . a . .
transpiration (ICT) ICT - transpiration a la saturation hydrique

transpiration & 1'hydratation de
flétrissement

In - logarithme népérien
- adenine

- uracil

thymine

- guanine

O Q =1 g »
1

- 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-2-hydroxyéthyl piperazine~N'-2-&éthanesulphonique
DL - (5- 3,4 - Dihydroxyphénylalanine
p=Nitrophénol

p-Nitrophénylphosphate

polyvinylpyrrolidone

acide éthyleéne diaminetetraacétique

chlorure de (2-chloroéthyl) triméthylammonium
polyéthyléneglycol (carbowax)

potentiel osmotique
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I - INTRODUCTICN




1) LES MECANISMES DE RESISTANCE A LA
SECHERESSE

Les premiers auteurs qui se sont occupés de la question de la
résistance 2 la sécheresse des plantes, comme Schimper (1903),0at mis 1'accent
sur la réduction de la transpiration qu'ils considéraient comme une propriété
caractéristique principale-des xérophytes, Schimper caractérise un xérophvte
typique par 1!absence de feuilles ou l’existence de limbes trés réduits, €épincs,
pilesité abondante, succulence, cuticule épaisse, couches cireuses, espaces

intercellulaires réduits et stomates protégés.

Cependant, Maximov (1931), critiquant les idées de Schimper insistaiv"
sur le fait que beaucoup d'e spfece's xérophytes possédaient une transpiration
. potentielle bien supérieure 2 la 1ﬁajorité des mésophytes et faiééit remarquer que:
"Ce n'est pas le taux de transpiration quand 1'ean est abondante, mais la capaciis
de réduire la perte d'eau 2 un minimum en temps de sécheresse, que caractérisec
Putilisation de 'eau par le xérophyte!., Stocker (1928) avait observé aussi chez
les plantes du désert €gyptien une transpiration élévée par unité de surface foliaii«

dans les conditions de bonne alimentation en eau,

Loin de sfonposer, ces deux théories se compldtent comme 1%ont
souligné Killian et Lemée (1956) qui ont fait une mise au point du probleme de

l*économie d’eau chez les xérophytes,

En effet si le terme xérophyte est pris dans sa signification
phytogéographique originale (Schouw, 1822 ; Clements, 1902), plusieurs formes

d’adaptation & un climat sec sont possibles,

Une classification de ces formes a été proposée par Levitt (1956, 1954,
1963) et par Levitt et al, (1960), qui, sfappuyant sur les classifications déja
présentées par Ten Eyck (1910), par Kearney et Shantz (1911} et par Shantz (1927)

»éduit les formes de résistance 2 la sécheresse X deux types principaux : un étant .



1'aptitude 3 éviter la sécheresse (droggbt avoidance), fautre l”aptitude a supporter

la sécheresse (drought endurance).

De leur cBté, May et Milthorpe (1962), A partir des travaux cités et de
ceux de Maximov (192%),regroupent les plantes résistant 2 la sécheresse en trcis
catégories :

1. "Drought escape'’ : capacité de compléter le cycle végétatif avant

de souffrir du manque d'eau. '

2. "Drought endurance with high internal water content' : capacité de

survivre au manque dfeau par comnservation de 'eau.

3, "Drought endurance with low internal water content" : capacité de

supporter' Ja dessiccation et de récupérer quand les disponibilités

hydriques s®améliorent,

La premi?re catégorie est cependant cunstituée par des plantes qui 7.
sont pas de vrais xérophytes, mais qui peuvent vivre dans un climnat généralemenr.
sec, profitant des périodes pendant lesquelles 1%eaun est disponible pcur les plante:.
Tls citent les cas du blé cultivé en Australie méridionale et dans les plaines de
"Inde comme exemples de plantes de cycle végétatif tr%—:s. court capables de profitec

des périodes humides, elles aussi tres courtes,

I1s affirment m8me que : "Il paraft peu probable que 1'aptitude a
survivre aprés des périodes considé€rables de turgescence rédvite, soit importanic
pour la détermination de différences dans la résistance 2 la sécheresse'’, ce qui
est nettement en contradiction avec les résultats de Stocker (1928}, qui observait
des déficits hydriques de 1°ordre de 50 % chez les plantes du désert égyptien, mnai:

ce qui s"explique par 1%accent mis sur les problémes des céréales cultivées,

En effet ces auteurs (May et Milthorpe, 1962) reconnaissent que
""pour certaines graminées et afbustes, cultivés comme planies fourrageéres, la
tolérance de niveaux réduits de turgescence peut &tre un €lément fort important
dans la survie pendant une léngue sécheresse', Il en eat, évidemment, de m#me
pour dfautres plantes, cultivées ou non, et augsi pour les plantes de la catégoric 2

de ces deux auteurs,



L!étude de ls résistance 2 la sécheresse des plantes présente un
intérét certain, non seulemeut du point de vue de la biologie fondainentale, mais
aussi par ses répercussions économiques, les zones arides et semi-arides couvrant
une étendue considérable des terres émergdes, Ceci a attiré 1fattention de 1'"Unesco
qui a consacré plusieurs publications aux études sur la zone aride {(Unesco, 1960,
1961, 1962, 1965). Dfautres travaux aussi ont spécialement traité des aspects
variés des relations hydriques des plantes, en particulier ceux de Walter
{1955), de Ruhland {1956), de Kursanov (1956), de Vaadia ei al. (1956}, de
Levitt (1951, 1956, 1958, 1963), de Rutter et Whitehead (1963); de Kozlowslki (1964,
1968), de Slavik (1965) et de Slatyer (1967).

Ce qu'il faut retenir de toutes ces observations clest 1"aspect multiple
des formes de résistance & la s€cheressc. Il ne paraft donc pas correct de choisir
un mécanisme plutdt qu'un autre pour caractériser les réactions adaptatives au

mangue d'eau plus ou moins prononcé.

En effet, la sécheresse peut affecter le mécanisme physiologique des
végétaux 2 plusieurs niveaux et les solutions adaptatives sont, en conséquence,
multiples. Il en résulte que toute tentative de classification de ces formes de
résistance est, dans une certaine mesure, artificielle : elle isole un type de
réaction qui contribuz rarement seul 2 sa manifestation et elle ne prend pas
suffisamment en considération ses variations au cours du développement. Malgré
tout, elle a l'avantage de mettre en place un certain ordre dans cette tr2s grands
diversité de réacticns et de permettre 'isolement de mécanismes-types, ce qui

en facilite ainsi }'étude,

Par conséquent il nous parafit utile, 2 la lurmi2re des connaissances
actuslles, de proposer une classification des formes possibles de résistance 3 la
sécheresse, ce qui est 1'objet du schéma de la figure 1 présenté sous la forme
d'organigramme. Cependant des intéractions existant entre ces types de réaction

et Jeur étude ne saurait &tre faite sans en tenir comnpte.
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Nous nous sommes sartout appuyés sur les clasaifications et les
rerherches de Shantz {1927), de Levitt (1958, 1963}, de Levitt et al. (1960), d=
Maximov (1929 a, b, ¢} et de Killian et Lemdée (1956),

Parmi les formes de résistance & la sécheresse, il est possible de
séparer'deux ensembles : 1'un correspondant aux plantes qui, au moins daus certiiv.
! organes, et par des procédés variés, arrivent 3 conserver 1'hydratation ndcessarr
au fonctionnement métabolique norral, voire au meoins a survivre, ce qui peui se

traduire par une aptitude 2 éviter la deshydratation. Lfautre étant constitué par deos

végétaux qui n'évitant pas la deshydratation des tissus, ont un degré dfhydrataiion
faible, mais néanmoins suffisant pour leur permetire de conserver les processus
physiologiques 2 un niveau compatible avec, tout au moins, la survie des tissus,,
ce qui permet 2 ces plantes de'reprendre une vie normale une fois la sécheresse

passée; cette aptitude 3 supporter la déshydratation correspond 3 la "plasmatisé®,

Dirreresisfenz' de Stocker {1956) et & 1a "dessiccation resistance" de Ijin (1937},
Hofler et al,-(1941) et de Parker (1956).

a) L'aptitude & éviter la deshydratation

La premiesre facon dfé€viter la dechydratation est celle des éphémer =
qui correspondent aux ""drought escaping plants" de Kearney et Shantz (1911} et acvw’
le cycle végétatif se réalise lorsqufil y a de bonnes conditions d?alimeantation en ec ...
Elles se comportent souvent comine de véritables mésophytes » transpirani
abondamment, ce qu'a souligné Lemée (1953). Les céréales dthiver des régious

- méditerranéennes peuvent &tre assimilées & ce type dont 1'importance économigue

est trés grande (May et Milthorpe, 1962).

Un second type de résistance est réalisé par les planies capables
dfobtenir des quantités élevéee d'eau. Un systeéme racinaire trés puissant et tris
développé est une caractéristique dé ces plantes, et Killian et Lemée (1956}, ¢
O’ppenheiﬁer (1961) ont étudié la littérature couvrant ce groupe important, dont
les racines atteignent un énlorme développement aussi bien horizontalement que

verticalement, ce qui met 3 la disposition des plantes un volurne dteau considérsi,



Bien que ne réduisant pae leur transpiration ces plantes présentent des défi.its

hydriques trés réduits, m&me pendant la saison s2che.

Ltahsorption de rosée, dont 1'importance est irds controverséé
(Monteith, 1963 ; Slatyer, 1967) constitue un autre moyen de iaire face au manqu:
d’eau et permet, au moins pendant des périodes courtes, de maintenir 1®hydrata-
tion. Il faut séparer la rosée d'origine atmosphérique de la rosée dlorigine
interne du sol, qui peut jouer aussi un r8le important (Oppenheimer, 1961 ;
Killian, 1942)}. Sélon Monteith (196 3) au moins trois plantes cultivées paraissen:

capables d'absorber la rosée atmosphérique : le Cotonnier, 1*Ananas et le Melox

Une force de succion élevée pourrait aussi augmenter la capacité dfab-

sorptiozz' dteau par les plantes.

11 a été démontré, en effet, par Weatherley et Slatyer (1957) que pour
le Trodne et la Tomate, le dessichement des feuilles conduisait, pour les 1n8mes
valeurs de turgescence relative, A un potentiel hydrique (force de succion) pius
| grand en valeur absolue pour le Trodtne (plus résistant 3 la sécheresse) que pour

1z Tomate. Un des auteurs (Slatyer, 1960) a aussi montré Qu"Aca.cia aneura, une

' eé’péce tres résistante, développait des potentiels hydriques encore plus élevé:

(en valeurs abéolues) que ceux des deux mésophytes précédemment cifées.

Des différences ont aussi été retrouvées par Jarvis et Jarvis (1963;

chez des plantules d'esp2ces forestidres,

Ces importantes différences peuvent influencer le flux deau 2 travers
la plante et pour les potentiels négatifs plus importants, rendre l'absorption piu-
facile. Cependaut, la quantité d'eau du sol, au voisinage du point de flétrisse-
ment, rendue disponible par une augﬁientation de la iorce de succion est tras
réduite et il est donc difficile d'admetitre que cette anpmentztion puisse amélior:
de fagon sensible l'alime‘nﬁaﬁbn en eau de la plante, dans des conditions de

sécheresse,



&

En outre, comme le font ressortir Jarvis et Jarvis (1963) les effets

d'un potentiel négatif important sur la biclogie de la plante ne sont pas encore

bien conaus. mais paraissent &re généralement trés défavorables.

Il se peut ainsi que le classement précédemament cité ne monire pos
que les plantes qui développent une force de succion trés élevée sont résistantesn
ala sécheiesge, mais seulement que les plantes qui ont une résistance proto-
plasmique peuvent supporter sans mal une telle augmentation du potentiel négati”

de Peau.

Enfin, et toujours dans cet ensemble, un autre type se présente, celai
de la réduction des pertes d%eau -qui est le mécanisme le plus souvent considéré
comme caractéristique des xérophytes. Cette réduction peut se réaliser de

plusieurs fagons,

La premidre est celle des plantes aphylles et microphylles qui ont une
constance re:.a.t:.ve des surfaces transpirantes, toujours fmbles et dont la transpi-

ration est trés réduite (Killian et Lemée, 1956).

Les surfaces transpirantes peuvent aussi €ire r&€dunites par abscission
(Evenari, 1953 ; Killian, 1951 ; Runyon, 1934} et les plantes se comportent alors
comme des mésophiles pendant les périodes ol l'eau est abondante et réduisent,

‘par abscission des feuilles, leur transpiration pendant les périodse stches.

Cette extr8me sensibilité 2 la sécheresse qui finit par se traduire par
Pabscission de 1"organe, est donc, paradoxalement, un critére de résistance ca.

elle peut suffire pour permettire la survie du reste de 1'individu.

La fermeture hydroactive des stomates (Stalfelt, 1955) et une faible
transpiration cuticulaire peuvent contribuer 2 une considérable économie dfeau
mais il faut qu'existent alors -des procédés de résistance 3 la chaleur comme lu
réduction de taille des feuilles que facilite les psrtes convectives, la pilosité, =
modification de 1'albédo ou des changements morphologiques. Shantz (1927)

considérait déji ces plantes comme des plantes 2 haute température.



~
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En outre la réduction de la perte dieau est to;xjoms accompagnée dlune
diminution de 1'assimilation et Maximov (1931) ava,ii; déji noté que : 'les planiu=
ne peuvent pas arr&ter leurs pertes dieau sans diminuer leur capacité photosynthé
tigue. Elles doivent payer la conservation de 1'eau avec la faim en carbone, et

pour leur carbone elles doivent payer avec une perte d'esau pilus grande''.

Ce dilernme peut &ire moins abrupt. Ceriaines espiéces ont un rythme
dfouverture stomatique qui ne suit paé les réactions i)hotoactives normales
(Stalfelt, 1955) ; c%est le cas de végétaux comme 1"Agave et 1I*Ananas (Neales et
al., 1968) et de certaines plantes de la caatinga brésilienne comme Mimosa
caesalpiniaefolia (de Oliveira et Prisco, 1967) et des cerrados (Laboriau gt al .
1964) qui ouvrent les stomatgs pendant la nuit, ce qui se traduit par une perte E
réduite d®eau. Tout au moins. pour les plantes étudides par Neales et al, (1968),
une absorption de COZ pendant la nuit a €t observée, qui se traduisait par un

bilan photosynthétique positif; I1 s*agit cependant de plantes a crc;i sance lente,

‘Il ast évident que pour &ire efficace le contrSle stomatique de la

transpiration doit &tre accompagné d’une tranapiration cuticulaire tr2s faible,

Enfin, 1%aptitude 2 éviter la deshydratation constifue 1*adaptation la
plus évidente 2 la sécheresse, en effet il s’agit de mécanismes destinéz a
soustraire la plante, ou tout an moins une partie de la plante, 2 la deshydraiation.
Les espdces qui possédent cette aptitude ont un comportement métaboligue qui
nlest pas profondément affecté par la sécheresse, car les tissus gardent une

hydratation élevée.

1 se peut, cependant, que ces mécanismes destinés 3 conserver
I'hydratation ne scient pas suffisants et dans ce cas la vie en climat aride pfest
poésible gque pour des espdces étant capables de supporter le desschement

des tissus,

[N



Aucun des mécanismles évoqués jusqufd présent pour réduire la perte
dfeau par les tissue nc saurait 1*éviter 2 la longue. Ainsi peut-on considérer
comme critdre fondameatal, 1'aptitude 3 supporter la deshydratation, appelée
par Stocker (1956) 'plasmatische Dlirreresistenz’, Cet auteur a fait nune mise
au point de nos connaissances (Stocker, 1961) sur les effets morphologiques st
phyaiolc;giques du manque d%eau sur les plantes et 2 conclu & 1Pexistence de deux
phases qu'il a appelé ‘‘phase de réaction’ et "phase de restitution', La premisdre
serait constitufe par les effete directs du dess2chement sur les activités métabe-
liquea et serait suivie par la phase de restitution qui constituerait, en quelgue

sorte, la nouvelle voie prise par le métabolisme dans des conditions nouvelles

d'hydratation,

Le fait d'accepter la notion des phases de Stocker (1961}, ou celle
d'endurcissement, 'suggérée par Maximov {1929 a), Levitt (1958)etGenkel (1964}
ne suffit pas pour €lucider de facon claire les causes de 1'effet dirsct de la
deshydratation, les mécanismes étant mal connus. ‘

B o L“;aﬁs';;ence de ces deux p};\ases est contesté par Levitt (1956, 1958)
qui distingue seulement PPendurcissemeni obtenu sous l'effet d'une sécheresse

légere qui rend les plantes plus apteé 4 supporter des deshydratatione plus fortss,

avec des modifications morphologigues et physioclogigues concommitantes.

b) L'aptitude 3 supporter la déshydratation

De nombreuses caractéristiques protoplasmigues ont §té impliquées
dans ce processus de la résistance 3 lz dessiccation : notamment 1'hydrophilie
accrue des collofdes, lau quantité d'eau lide, la viscosité et 1'élasticité, mais
aucun; ne peut 3 elle seule rendre compte ni &es eifets nuisibles du dess¥ckemsant
sur les plantes sensibles, ni de cette adaptation 2 la sécheresse qui se vérifis

dans certaines conditions {May et Milthorpe, 1962),

‘Des 1929 (c), Maximov suggérait que : "Seule 1'étude approfondie Jcu
particularités chimigues et physiques du protoplasme, et d'autres parties de
la cellule, dans des plantes résistantes et endurcies, et aussi une analyse plus

détaillée des processus qui se passent pendant la congélation ou la dessiccatio:n.



peut conduire 2 une compréhension plus compléte de la nature réeile de ces
phénomenes et des moyens dont dispose la plante pour résister & leur influence
défavorable',

Plus tard Kramer (1963) affirmait que "un des chapitres les plus
fructueux de la recherche sur les relatiors hydriques des plantes sera probable-

ment 1'étude des effets biochimiques de 1'action de la sécheresse sur les végétaux".

Un des premiers mécanismas proposé pour expliquer la résistance
3 la sécheresse est celui concu par Iijin (1930, 1935, 1952, 1953, 1957) qui lie
les dommages produits par la sécheresse, non au desséchement du protoplasma
mais A la dislocation et 2 la destruction de sa structure, sous llaction de la

deshydratation.

Toutes les particularités siructurales de la cellule qui réduisent la
tension dans le protoplasma au cours de la dessiccation et de 12 contraction

favorisent sa résistance du plasma 2 la dislocation.

Cette théorie reprise par Stocker (1948) admet que la perméabilité
auvgmente et qu'il y a libération des enzymes respirateires et hydrolytiues par
destruction de ia structure protoplasmique, ce qui se traduit au niveau des chlorc-

plastes par une diminution de la photosynthese.

Les nouvelles connaissances sur la distribution structurale des

enzymes apportent un regain d'intér®8t 2 i'hypothése dtIljin.

Ur. autre type d'aptitude 2 supporter la deshydratation, et qui est, au
moins en partie, une conséquence de celui que 1'on vient de citer plus haut,
correspond a une siabilité plus grands des systdmes enzymatiques, plus parti-
culidrement, des enzymes hydrolytiques. A ce sujet Stocker (1961} analyse

en détail la bibliographie concernant les effets du manque deau sur lfaugmentation
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de l*activité des enzymes hydrolytiques, et Oparine(1953) condense les résuliate
des travaux des chercheurs de 1!Académie des Sciences de 1°URSS relatifs a

Peffet de Ia sécheresse sur lfactivité de ces enzymes.

On doit souligner plus spécialement les travaux de Vassiliev et
Vassiliev (1936) et de Sisakian et Kobjakova (1947), sur 1%invertase ; de Spoehr
et Milner (1939) sur 'amylase, de Sisakian et Kobjakova (19%0) et de Nir et
Poljakoff-Mayber (1966) sur les phosphatases, de Kessler (1959) et de Dove (1967}
sur la ribonucléase. Gr8ce 2 ces travaux et & ceux réalisés sﬁr les lysosomes
animaux par 1*école de De Duve (De Duve et Wattiaux, 1966) et sur les structures
correspondantes chez les végétaux par 1'école de Matile (1966, 1968 a, b,1%}ncus
pouvons comprendre 1’importance gui peut avoir pour la sénescence accélérée
des tissus végétaux, ou tout au moins de certains tissus (Ben-Zioni et al., 1967),
la libération par 'effet de la sécheresse de ces facteurs de destruction qui sont
les enzymes hydrolytiques jusque 12 maintenues latentes dans les structures qui

les contiennent.

Un autre aspect de la résistance 2 la sécheresse, en relation avec
ce qui précede, est représenté par la résistance de certains substrats naturels
& 1*'hydrolyse. En effet certains iypes de molécules, comme on peutAen trouver
dans 1*ARN, semblent stavérer plus résistantes que dautres (Kessler et

Frank-Tishell, 1962 ; Reddi, 1958).

Les effets du manque dfeau sur la photosynthése et la respiration
sont connus depuis longtemps. Stotker (1961) a fait une revue de Ifimportante
littérature existante sur ce sujet, 2 la lumidre de sa théorie des phases de

réaction et de resttuiion.

Gaastra (1963) analyse 1'effet des mouvements stomatiques sur la
diffusion ue CO; et conclut que m8me s’il est généralement admis que la

photosynthese est affectée principalement par les mouvemeats stomatiques,
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dlautres conséquences directes et indirectes du déficit hydrique peuvent réduive

simultanément la photosynth2se (Scarth et Shaw, 1951 ; Pisek et Winkler, 1§56}

Certains auteurs {Upchurch st al., 1955) nfont pas trouvé de
liaison directe entre la photosynthese et 1ouverture stomatique, ou bien [(Dastur.
1925) trouvent une meilleure relation entre la photosynthese et I’hydratation des

fauilles.

La photosynthise, considérée comne I*absorption nette de CO; ftant
un phénomane tras complexe en soi, il est compréhensible qu?il n*ait pas été

poesible de la relier 2 des phénombdues plus simples.

En effet cest bien en étudiant les effets de la sécheresse sur les
résistances diffusives, sur les réactions photochimiques, sur les réactions
obscures et sur la respiration 2 1%obscurité et 2 la lumidre, mais aussi sur la
transfert des produits d!a.similaﬁozi, que des €léments de réponse concernsut

les réactions des végétaux 2 la sécheresse, pourront €tre trouvés.

Ainsi Todd et Basler (1965) n*ont pas trouvé dtinfluence de la zéche-
resse sur la réaction de Hill chez le bl€ et m&me les plantes légérement fléiries
présentant une augmentation par rapport au témoin. Cependant Nir et

Poljakoff-Mayber (1967) ont observé, avec des chloroplistes de Beta vulgaris,

non seulement une rédaction de la réaction de Hill avec le flétrissement mais

aussi une diminution de la photophosphorylation cyclique.

De nombreux faits expérimentaux soulignent 1*action nuisible de la
sécheresse sur le transfert des produits d%assimilation des feuilles vers les
autres organes (voir revue de la littérature dans Wardlaw, 1968). Lfaccu-

mulation de ces produits pourrait donc réduire 1*assimilation du carbone.

On trouve ainsi, en plus de Heffet direct de 1*altération de 1*appareil
photosynthétique, du fait mB8me des conséquences métaboliques du rmanque d'eau.
Peffetrindirect par accumulation dans les feuilles des produits de la photosynth s
qui peut &re important (Neales et Incoll, 1968).



La possibilité de séparer dans le temps les échanges gazeux avec
*fatmosphére des réactions photochimiques. parait &tre une caractéristique
de certaines plantes résistantes & la sécheresse, comme 1%Ananas (Joshi et

al. , 1965), 1*Agave americana et Aeonium hawortii (Neales et al. , 1968).

Les effets de la sécheresse sur la respiration ont ét€ analysés par
Stocker (1961). Selon cet auteur, la respiration augmenterait d*aboerd pendant
la phase de réaction, reviendrait ensuite 2 une valeur proche de la valeur initiale,

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

Un effet important, bien qulindirect, de la sécheresse, esi représeunté
par son action sur la photorespiration (Zelitch, 1967). Cet auteur a cbservé que
certaines plantes possddent, 2 la luzfu?.ére, une respiration plus intense, life &
Pactivité de la glycolate ompdase, gqui augmente avec la température. Un des
effets de la sécheresse étani la fermeture hydroactive des stomates suivie dfuax
augmentation de la température des feuilles, un dégagement accru de CO, y sera

associé,

Troughton et Cowan (1968} ont confirmé chez le Cotopnier que
V'absorption de CO, était lide tout autant & 1fouverture stomatique qu’2 la ternpé-
rature des feuilles. Ainsi, m&me avec une transpiration active et des stomates
otwerts;, Pabsorption de CO, pouvait pfé senter une chute d'intensité avec

'augmentation de température allant m8me jusqu'2 devenir négative.



) LA NESISTANCE A LA SECIIERESSE
CREEZ COSEY PIUM

Tous les cotonniers sauvages connus sciuellement sunt considévus

commme des plantes ayart une vésistance A ia Jf8cheresse tris prononcée Dans

leur prblication "The Evolution of Cossypiurm!, Huichinsuin et al, (1247) constatent

gque "Li:s espéces sauvayes, sans fibre, de Goswrpium sont des arbustes
gérennes babitant naiurellemeut le- ~&égions arides tropicales et rous tropicales,
Lhabitat e nius fréquent est celid des lite et bordas de ririzres qui sout seches
pendant la majeure parii. de 1"année, mais certaines espeéces sont suffisamment
~&sistantes & la sécheresse pour sl'étendre sur les c8teaux secs et rocheux, ou
sur les plaines arides roczilleuscs et sablonneuses. Il sfagit essentiellement de
plantes dtassociations cuvertes qui sonffrent de la compétition a 1'état de plantule

ou des conditious diombre!!,

Cette azppréciation contraste avec les bnsoins élevés e¢n wan coustat€s
chez les variétés cultivées perfectionnées, par plusieurs auteuces : Brown (1238),
Brown {1955), Balls (1953), Faton (1955), Tharp {1960). 1l est en effet wnparent
gutau cours de 1o domestication du cotonnier celui-ci a €té armend dans des régiunsg
plus humides =t la <“laction pour i» produictivité a généralement aégiigé la
résistance A la sécheresse dont les inécanismes étaient asscz mal connus.

Cependuni dans qyueiques varidéiés de cotunnlers cultivds dinloldcs

Y

comme celles de Gossypiur hierhaccun, citdées par Civinsikii (19%4) et par

oy

Sankaran (1933} une appréciable résistance 3 la sécheresse poul 2acore &lro
cecelée, V

De ti:8me, ceriaines racas poimitives de Tespree tétrapliolde
Goussypium hirsvtum, scnt eacove cultivées davi des régions semi-arides, au
1'étaient dans un pass? pas tres lointnin, {1 s'agir des Totonniers p“renues
cultivés dang l2 nord-est du Brésil (Veloso, 1957 ; McLaughlia, 1901} r.ttacnds

3 la race Marie galante par Huicninson ot al, {1947) et des cotonniers appartenar”




1h

a la‘race punctatum, depuis longtemps introduits dans les régions stches de
I'Afrique de 1'Cuest (Hutchinscn, 1938). Dans l'autre esp¥ce tétraplofde cultivée,

Gossypium barbadense, Horowitz (1959) indique la variété Pima 32 comme

présentant une grande résistance a la sécheresse,

La plupart <des études sur les relations hydriques du Cotonnier ont &€té

réalisées sur des variétés cultivées de Gossypium hirsutum et Gossypium

barbadense, Cependant 1'intér8t pour 1'étude des espices sauvages a augmenté
depuis quelque temps (Hutchinson, 1959) surtout en vue d*améliorer par des
croisements la valeur agronomique et technologique des variétés cultivées dont
la variabilité est devenue trds réduite pour permetire une sélection efficace
(Kammacher, 1968).

Les plantes de la plupart des espices sauvages sont irds rares dans

leur habitat et peuvent &tre considérées comme reliques,. sauf dans le cas de

Gossypium anomalum, espice trés résistante & la sécheresse et qui se rencontire

dans une région étendue en bordure des déserts du Sahara et du Namib, du c8té
tropical, (Chevalier, 1933 ; Hutchinson, 1959 ; Saunders, 1961},
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3) ORIENTATION DU PRESENT TRAVAIL, BUT DE L‘ETUDE

L.e Cotonnier est une plante gqui a déja été trés étudiée du point de

vue de ses relations hydrigues.

Néanmoins la recherche a eu presgue toujours un but pratique immédiat
et la plupart des études ont été réalises sur des variétés cultivées, ne possédant
plus, ou ayant 2 tris faible degré, des caractéristiques de résistance 3 la

sécheresse.

En conséquéabe' ‘notre étude sur la résistance & la sécheressec des
Cotonniers devait couvrir, non seulement des variétés cultivées, mais aussi des
especes sauvages qui, isolées géographiquement, ont certainement développé d=s

procédés originaux de résistance.

.Cette étude comparée peut donc permetire e comprendre la diversité
congtatée dans le genre Gossypium et dlobtenir des renseignements non seulement
sur l'importance relative des divers mécanismes de résistance & la sécheresse
mais aussi sur le fonctionnement de guelques une de ces mécanismes, dont la
connaissance est encore trés rudimentaire. I s'agit notamment des mécaniames

de résistance 3 la deshydratation dont 1'aspect biochimique est trs mal connu.

Ainsi nous avons envisagé dlexpérimenter, dlapres les critéres énoncés
dans la premi®re partie de Vintroduction, sur plusieurs espices &t variétds, doqt

les »€actions & la sécherassse et les origines gfographiques &taient connues.

La partie biochimique de ces &tudes éfant celle qui avait, jusqula
maintenant, ét€ la plus négligée, nous avons essayé de 1*approfondir de facon
4 comprendre les réactions au dessichement, si variables avec les especes, i

sont pourtant tout~s d'apparence nettement mésophytique,

La mort précoce des tissus vé€gétaux., surtout des tissus foliaires

sous lleffet d'un desséchement, nous a conduit & considérer ce phénomene comrar
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le résultat dlune sénescence plue rapide que celle qui se produit normalement

pendant la croissance des plantes.

Enfin, et ce n'était pas le meindre de nos objectifs, nous aous
proposions de trouver des mécanismes gui, existant dans les espices résistantes
et non dans les espéces sensibles, nous permetizaient de distinguer entre ces
formes et, éventuellement, de suivre la transmission de cette v&sistance dans

les descendancezs de croisements entre des espices cultivées ot sauvages.

Ce dernier probleéme est d'une trés grande généralité et dépasse le
cadre du genre Gossypiwn. Ce genre présente cependant l'avantage de conteniz
une grande variété d'especes adaptfes & des conditions arides, et permet de
travailler sur des plantes dont I'importance pour les régions siéches n'a pas besoin

d'€tre soulignée.

Nous nous considérerons satisfaits si nous pouvions faire avancer
les connzissances fondamentales sur la résistance 2 la sécheresss des plantes
supérieures, ne serait-ce que-diun petit pas, et si notre iravail pouvait 8tre,

t0t ou tard, utile au bien-8tre des gens.
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1) MATERIEL VEGETAL

Au cours de ces ftudes, les espiees et variétés suivantes ont £té
utilisées :

a) Tspeces sayvages. lLa distribulion géographique de ces eapices

est représentée sur la figure 2 (Jfaprés Saunders, 1961}, avec indication du
génome avquel elles appartiennent :

G. gnomalum, du génorne B, esp?ce africaine qui ge retrouve

aussi bien dans {'hémisphere nord gue dans 1*hémisphere sud,
tres bien adaptée & son habitat aride (Fig. 3).

G. australe, du génome C, originaire d'Australic septentricuals

(Fig. 3). )

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

G, thurberi, du génome D, originaire de "Arizona (Fig. 3).

b) Espces cultivées diplofdes :

G, herbaceum, du génome A, originaire de 1'Iran.

G, arboreun, du génome A, origimaire Je l'Inde,

c) Especes culiiviées tétraploides :

i3, _hirsutum, génome (A - Dj,,
race punctatuin ,

race marie galante.

variété Allen , .
variété BJA,
variétés HAR et ATH, issues respectivement de croisemeni-

entre G, hirsutum, G. arboreum et G, raimondil, et sntie

G, arboreum, G. thurberi et G. hirsutum (Kammacher, %>’

1967).
G. barbadense, génome (A - D); ,

variété Mono.



G, anomalum Wawra et Peyer

Fig. 3 A -

B ~ G. australe ven Muzsller

C - G, thurberi Todaro

D - G, raimondii Ulbrich

Dtapres Saunders (1941)



2) TECHNIQUES DE CULTURE

Nous avons voulu produire expérimmentalement de fagon trs précise
le phénomene de sécheresse, selon une technigue permettant de 'induire dans

la plante 2 tout moment.

Dans ce but, nous avons effectuf des culiures sur solation nutritive
dont 1'abaissernent de potentiel osmeotique permettait d'obtenir la contrainte

hydrique souhaitée.

Cette technique ne cherche pas & imiter la sécheresse du sol, les
conditions étant assez différentes (Macklon et Weatherley, 1965 b) mais &
provoquer un déficit hydrique dans les plantes dans des condilions bien détermi-

nees de potentiel hydrique du milieu racinaire.

Les Cotonniers ont ¢té cultivés sur une variante de la solution de
Hoagland, ayant pour urigine la solution utilisée par Braud (1967), mais modifi#:

légarement, en vue de l*adapter 2 la culture liuide.

Lia composition de cette solution est la suivante :

g/1
Ca{NO3), 0, 700
K NO, 0, 300
Mg(NOC3),, 6H,0 0,140
Mg SOy, THRO 0,16
K H, POy 0,135
CaCl, 0,007
ce qui correspond 3 une composition ionique.en milliequivalents por litre de :
MO, 12,60
SO, ~ I, 32
PO;" 2,98
cl- 0,12
x* 3,96
Cat+ 8,77

Mgt 2,41



Fig. 4

Disposition générale des cultures
en solution nutritive
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La compesition en oligo-é&léments est celle proposée par Hewitt (1752,

et ils sont fournis 3 partir de 2 solutions mdres suivantes :

- Solution mere I, g/l
H3 BO; . 3, 72
Mn 304, 1 HZG 3, 38
Cu 80, 5 H,O 0,50
Zn S04, 7 H,0 0,58

- Solution mdre II, g/1

Citrate ferriqus 49

De chacune de ces deux solutions meres, 5 ml sont prélevés et sont
ajoutés 3 10 1 de solution nutritive. I.'eau utilisée provient d®un déminéraliceur

Zerolit MB6, 2 lits de résines mélangées.

La culture est réalisée dans des pots en polyethylene ayant une for.itw
parallélépipédique de 13 cm de haut sur 10 cin de c8té et contenant 800 ml de

solution nutritive.

Ces récipients peints extérieurement avec une peinture d*aluiminiun,
possddent un couvercle emboitant, percé de 3 trous : un permettant le passage
de l'axe caulinaire, les deux autres correspondant au tuyau d*aération. et 2

1’insté.llation dfun systdme dfalimentation 3 niveau constant (figure 4 et 5}.

Ce systéme 3 niveau constant alimente continuellement les plantes en
solution nutritiv;e et de plp.s évite d'impovrtanies variations de potentiel hydrigue
dues aux pertes dleau par transpiration et 2 1%éventuelle absorption du produil
osmoﬁque par la plante. En outre il permet, par différeﬁce, dlestimer la transyni-

ration des plantes.

- 11 était logique d'admettre que dans une certaine mesure 1*absorptior

d'eau évoluait parallelement 2 celle des €léments minéraux et dans ce cas le



TABLEAU 1

Production de la matiére seche et transpiration des plantesz

dans les deux traitements : compensation du volume transpiré par

de la solution rutritive ou par de

L ean.

Traitement
Sclution 4 ivses
uE Eeu t Probabilite
nutritive
} Poid . des feuill - 5
; Poids sec des feuilles 3,347 2,486 2.5 0,02
! per plante
| (1)
1.
Poids sec des tiyes 4,127 2, A58 3,311 0,01
par piante , |
oy
oids s jes racines
[ Foids sec des racine 1,171 1, 120 0,2 o 8
‘ par nte
! FRE P (3 | ,
T”;:giugt:‘m 3,53 g, £2 6,311 | 0,00 |
A ] > : 4
; (4) ;
(1), (2), (3) gramraes par plante

(4) g dm™% jour~1



ballon devait contenir une solution nutritive compléte permettant de faire face

autant 2 une consommation dfeau qu’d celle d'é1éments minéraux.

Un essai a été fait avec des plantes de 1°espéce G, hirsutum,

var, HAR 444, 2 pour vérifier 5i la solution consommeée devait 8tre remplacée

par de la solution nutritive ou par de lieau.

Les plantes mises en germination dans des sachets en plastique confe-
nant du sable, ont ét€ transplantées d¥s qu'elles étaient &gfes de 10 jours, apris

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

Llexpérience a duré un mois, en renouvelant la solution nutritive uns
fois par semaine. Chaque traitement utilisait 12 plantes. Le tableau I rend comypve

des résultats obtenus.

En remplacant le liquide utilisé par de la solution nutritive, on obticnt
une croissance plus importante, et la transpiration observée est significativemous

plus faible,

Nous avons donc adopté ce systime pour toutes nos expériences

réalisées en solution nutritive.

Utilisation des produits osmotigues

De nombreux produits ont §¢€ déja utilisés pour provoquer un abalsgse-
ment du potentiel nhydrique des solutions de culture, notamment le NaCl, ie

Mannitel, le Saccharose et certains polym2res organiques,

Les sels, comme le NaCl, ayant des effets secondaires tras importai: -
Pl 3 * I e [ + P »
nous avons cherché un produit qui, tout en étant inerte du point de vue métabolinu.,
ne scit pas 1'objei d'une consommation par des microorganismes, ce qui élmin. !

aussi bien le Saccharose que le Mannitel, voire m8me les dextranes,

Ltabsorption pessible du produit osmotique par la plante est aussi un
probléme important, En effet les plantes peuvent absorber certaines petites

molécules, ce qui augmente en valeur absolue la con:i.posante ecsmotique du



potentiel hydrique des tissus =t elles s%adaptent ainsi 3 une diminution du

potenticl de la solution nuiritive,

Les polysthvlene giycols (PEG), qui e présentent sous des poids
moléculaires, pouvant varier de 200 & 20 00C et gui ne sont pas fermentescitles,
paraissent &re Jdes substances capabizs de remplir ce r8le de produits osmo-

tiques dans nos expérimentations,

McClenden et Blink (1952) sont les premiers auteurs & avoir wtalisé
ir PEG comme produit osmotique pour conserver lfactivité et la structure des

organites cellulaires, dans leurs recherches sur la réaction de Hill,

Etudiant les PEG, Couper et Eley (1948) suggtrent I'azistence de crou-
pementcaldehydes et par conséquent 1la possibilité d'une certaine toxicité, waois
Lagerwerffet al, (1961} qui proposerent le PEG 20 000 pour le conir8le du potan s
osmotique des solution nutritives, pur fiont ce produit par dialyse, de fagor -

£liminer les quantités excessives dlaluminivrn et magnésium qufil conlenmt ot

qui, selon eux, seraient respcnasables de la toxicité ohservée,

En ce gui concerne le choix du poids moléculaire du prodait & utile. .
les avis divergent suivant les cnteuss. Ainsi Janes (1961, 1966) préfere icu
poids moléculaires faibles et trouve m8me [Janes, 1966) que ie PEG 4400 est w2i
peu absorhé par les plantes. Lagerwerf 2 al. (1961} proposent le PEG 20 20,

:

alors que Jarvis et Jurvis (1763} et Macklon ot Weatherley {1963 b) vtiiisant i~

PEG 1540,

l.e probleme de 'alsorption de ve produit est win df8tre réuclu car
Lagerwerfie: al {(1951) ont trouvé un transport vers les feuilles m@me avs. i
PEG 20 000, et Macklon et Weaiherley {1965 b) ont aussi observé un transmo:t
qu'ils interpretent comme la conséquence de scn absorption par des raciues
déiériorées laissant le produif pénétrer directement dans le xyléme. Cepontdit.

rien ne prouve qu'il s0it passé +Jdans la vacuole ni .1l y e¢xerce un =7faf

cellulaire de pression osmotigue.



Le poteutiel osmotique des solutions de PEG a été déterininé soit
par cryoscopie ( Applegate, 1960} soit par des méthodes de tension

de vapeur (Lagerwerffet al., 1961, Macklon et Weatherley, 1965 a).

Pour étudier Finfluence u potentiel osmotique du milieu de culture
sur le métabolisme de la plaale nous avons adopié le PEG 60¢ comme produit

osmotigue.
Nous avons purifié les solutions de PEG 600 par passages successifs

sur colonne de Dowex T et Dowex 50, ce qui enl®ve les ions contarhinanis mais

aussi certains produits toxiques non identifiés.

Nous avons récemment vérifié que Greenway et Hiller (19¢7; et
Greenway et al. (1968) ont adopté le m&me protocole de purification et leurs
observations laissent penser que le PEG ainsi traité n'est plus toxique pour

Chlorella.

Le PEG 500 a I!avantage df8tre liquide aux températures ambiantes
et roiscible & I'eau. Dans la gamme des concenirations utilisées les autres TEG
essayés (polymeres de poids moléculaire 1000, 4000, 6000 ot 20 000) donnent des
solutions tr¥s visqueuses ol Padration se foit difficilement. En outre, pour
ob*onir un mé&me potentiel osmotique, les quauntités pondérales nécessaires

deivent 8ire supérieures a celles de PEG 600.

La d1étermination dc ce potentiel pour le PEG 600 par la méthode de

cryoscopie (Walter et Thren, 1934 ; Crufis ot ol , 1949) ¢t par la methode de tens

de vapeur urilisant un osmomatrs Maochroiab 301 (Whatlev, 1966) a donné les
résultats illustrés dans la Sigurz 6. L2 méthode cryescopique donne des potentiels
osmotiques (en valenrs absclues; svpérisars & ceux obtenus par la r.dthode de

tension de vapeur, ce qui confirme les chservations de Lagerwerffet ai. (1941}
Ce phénomene trovve son explicirion dane la visceoszité de la sclution

et dans la ienteur de la formation de glace dans les solutions concentrées donc

tru viequeuses (Crafts st al. , 1949}
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Fig. 6 Relatior euntre la concentration de la solution de PEG 600
(grammes par 100 ml de solution) et le potentiel osmatiyue
de la sclution.
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molécilaires différents et le potentiel osmotique
de la soclutioxn.
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A ussi, toutes vos déterminations ont-elles été faites par la méthode
de tension de vapeur, fondée sur l'échauffement d®une goutte de solution,

déposée sur une thermistance, dans une atmosphere saturée de solvant.

Ltutilisation des tables dlabaissement molal relatif de tension de
vapeur données par Robinson et Stockes (1955) a permis d*étalonner fosmomeire

avec des solutions de NaCl.,

Le potentiel hydrique de chaque solution de NaCl utilisée, peut 8tre

obterru par la relation :

¢=RT In 2
Po

qui doune la diminution d'énergie libre molaire pour chaque concentration, et
que nous exprimons en joules mole~1, ce qui peut &tre approximativement traduis
en atmosphares, en 1'affectant du :fécteur 0, 56. Il est évident que les dimensirns
ne sont pas les mémes dans les deux types d’expression et que thermodynamioue -
ment seul le premier est correct (Slatyer et Taylor, 1960 ; Dainty, 1963).

Dans la figure 7 nous présentons les courbes établies par cette

méthode pour les différents types de PEG.

Afin de confirmer 1linnocuité du PEG 600 comme agent ostnotique
nous avons réalisé une expérience avec des plantes de 1o variété Allen fgées

de deux mois.

Trois groupes comprenant chacun 10 plantes ont ét€ constitués, un
groupe témoin recevant la solution nutritive ndrmale et les deux autres, unc
o LY © . ‘-' - - ‘ . had 1 .
scolution ol le potentiel osmeotique £tait abaissé a -~ 9 j. mole ~ soit par du

Mannitol soit par du PEG 600.

Le traitement camotique a &té appliqué en trois péricdes disiinctes,
comme il est indiqué dans la figure 8, Il provoque une diminution nette de la

transpiration par rapport au témoin. La reprise est cependant beaucoup plus.
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Transpiration relative par rappoit au témoin., Liexpérience a

commencé quand les plantes avejent 2 mois d*8ge. En hachures

les périodes dlapplication da traitement osmotique {1er : de 0 &
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TABLEAU II

Croissance comparée des Cotonniers cultivés en solution

nutritive pure ou additionnée de PEG 600 ou de Mannitol (- 9 j snole” 1).

Matiere seche, gramrmes

par plante (1)

Coton.- (2) Feuilles Tiges Racines
- graine
Témoin 17,4 4,4 21,3 6,3
PEG 600 11,5 7,6 21,0 6,9
- 9 j mole
Mannitol
P~ 4§ E , , .
~ 9 j mole- 5,3 9 12,5 5,6

(1} a la récolte

(2) graines plus fibre
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facile pour les plantes traitées au PEG que pour celles traitées au Mannitol,

qui pourtant n'est pas considéré comme un produit toxique.

A la fin de l'expérience, la gquantité de feuilles dans les plantes traitées
au PEG est m8me supérienre 2 celle des plantes témoins (Tableau I}, ces
derniéres &tant en fin de cycle végétatif, alcrs que les prermidres ont encore

des feuilles jeunes, apparues apres les traitements osmotiques.

Les résultats préseniés nous ont confirmé 1’intéré&t du choix du FPEG 6uU
comme. produit osmotique pour 17 induction de déficits hydriques dans les plantes

cultivées en solution nutritive.
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MECANISKHMIES DE RESISTANCE /4 LA SECHERESSE

L'APTITUDE A EVITER
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1) CYCLE VEGETATIF COURT

Ce type de résistance 2 la sécheresse, indigqué dans la classification
adopté (fig. 1), n'a &t€ rencontré ni chez les especes sauvages ni chez les

variétés cultivées du genre Gossypium,

Les easpices sauvages sont toutes des arbustes perennes, a longévité
plus ou moine grande, Cfest seulement chez les plantes cultivées que ncus
pouvons trouver des variétés dites annuelles dans la pratique agronomique, 2
ﬂor;iaon groupée, qui peuvent produire considérablement pendant leur premitre
année. En réalité ces plantes ne sont pas de vraies annuelles, mais potentielle-

ment des vivaces , bien que peu persistantes.

2) L!ABSORPTION D'EAU AU NIVEAU DU
SYSTEME RACINAIRE

a) Iniroduction - La différence de résistance 2 la sécheresse enire

espéces el variétés de cotonniers ¢st souvent considérée comme le résultat d'un

développement relatif plus important du systeéme racinaire.

Ainsi Sankaran (1933) attribue la résistance plus grande de

G, herbaceum, en comparaison avec G. indicumn, au pivot plus important de

la premidre espece.

Civinskii {1934) observait aussi que la résistance était liée an
développement du systd®me racinairé, les variétés précoces ayant un systdme

moins développé que les variétés tardives, -

Les racines de cotonnier ont une croissance trés rapide dans des
conditions favorables, pouvant pénétrer tras profondément dans le sol. En
Egypte, Balls (1919, 1951) a rencontré des profondeurs d'enracinement

supérieures 2 2 m et King {1922), en Arizona, a obseérvé un développement
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radiculaire de la variété Pima jusqu'd 3,20 m. Hubard et Herbert (1933) ont
trouvé€ que les cotonniers non irrigués possddent un enracinement profond sans

ramification en surface.

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

profondeur de 1'enracinement a ét§ obeservée par Balle {1951) qui a obtenu les
résultats suivants, en centimetres : 5/25 ; 15/50 ; 30/75 ; 60/170 ; 115/240,
Le m@me auteur a indiqué la vitesse de croissance du systdme 'radjculaire du
cotonnier égyptien comme &tant, en moyenne de 1 mm par heure, la valeur

observée, la plus dlevée, &tant de 1,6 mm par heure.

Dans le Tanganyika, Lea (1963) a observé des vitesses de croissance
de 1'ordre de 3,43 c¢m par jour et les racines de cotonnier arrivaient & des

profondeurs de 1,5 m 2 2, 10 m,

En contraste avec les résultats présentés ci-dessus, Collings et
Warner (1927) nont observé qu'une croissance réduite du systéme radiculaire
du cotonnier, ne dépassant pas 60 cm en profondeur et développement latéral,
et Cavaleri et Inforzato (1956) et MagalhZes et al. (1962} indiquent que la granie
ma jorité des racines se trouve dans la couche superficielle du sol de 15 3 20 a:ir

d¥€paisseur.

De m&me, aux U.S, A., Amemiya et al. (1963) ont observé que c'est
surtout ifeau des horizons supérieurs du sol qui est utilisée par le cotonnier,
1*eau des zones plus profondes étant insuffisante pour maintenir la croissance

optimale pendant les périodes de consommation plus élevée.

Le pourcentzage dfeau utilisé par chaque tranche de 30 cm jusqu'ad la
profondeur de i, 8 m par le Cotonnier(dans les régions plus chaudes) était, d*apr%.
Krani:z et al. (1955) & partir de la surface : 38,2 % ; 15,6 % ; 11,6 % ;6,5 % ev
4, 5 %, Cependaﬁt Clower et Patrick (1955) ont observé que les Cotonniers
flétrissent seulement gquand les couches profondes du sol sont au point de

ﬂétrissément.
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Les différences entre les systémes radiculaires des plantes de plus
grosse taille et des plantes plus petites de la variété Pima, dtapres King (1922}
se trouvaient seulement dans La. grosseur du pivot dans les premiers 3C cm ou
36 cm de sol, A partir de cette profondeuvr il n'y avait pas de différences dans

la taille, nombre ei distribution des racines,

Cela explique qulayant une alimentation en eau semblable, les plus
grosses plantes, qui transpirent plus, flétrissent avant les plantes plus petiies,

car le systéme absorbant est semblable,

La suppression des boutons floraux est favorable & la croissance du
systeéme radiculaire et Eaton (1931 b) a observé que le poids sec total des racines
et la relation racine/partie aérienne augmentaient dans les cotonniers auxquels
on avait emp&@ché le développement des branches et capsules. Une expérience
2u champ a démontré qu'une suppression légere des boutons floraux a permis
aux plantes d'Acala de supporter mieux une séchéresse au milieu de la saison,

et produire 9 7 plus de coton que les témoins,

Une défloraison compléte pendant la premiere partie de la saison

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

Lfavantage présenté, du point de vue de résistance 2 la séchereasse
par les lignées de cotonnmier a floraison non groupée, en comparaison avec ce'lles
a floraison groupée plus précoce est due, d'apr2s Eaton et Rigler (.1“‘)4.-.‘.3‘)9 & une
croissance radiculaire plus grande en résultat du nombre moins important de
capsules pendant la phase jeune de la plante, Cefte croissance permettant d?expioi-
ter un volume de sol plus grand, Lfinhibiticn de la croissance des racines par
les capsules en développement a aussi été observé par Boughey (1944), Eaton et

Joham (1944) et Crowther (1934).

Tubbs a noté (voir Russel, 1963) que quand la fructification commence,
la croissance du systdme radiculaire est séverement réduite, et que c’est surtow
2 travers 1%effet sur le systéme radiculaire, et non sur la surface foliaire, gu'

agit la suppression des premiere boutons floraux.
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Dans la m&me confézence (Russel, 1963), Brown explique 1'avantage

de la variété Albar au Tanganyika par 'existence d'un systdme radiculaire plus

profond.

Comparant 1'"Arachide, le Sorgho et le Cotonnier, Slatyer (1955) 2
trouvé que ce dernier, moins résistant 2 la sécheresse, a un systetme radiculaire

moins développé qué les deux autres especes.

Le systéme radiculaire trés développé de 1*espice G. barbadense

permet d’apres Brown (1959, 1961}, son utilisation en culture séche en Isra&l,

et une plus grande économie d’eau on conditions dlirrigation.

La rusticité de la race punctatum de G. hirsutum et sa bonne adaptation

en Afrique de 1*Ouest se doivent, d’apz.;és Hutchinson (1938}, & l®extension de sot

systeme radiculaire.

1.'étendue de la surface active du systeéme radiculaire du Cotonnier
a ét€ étudife par la mesure de l'exsudation par le collet de plantes recepées,
par Shardakov et al. (19565) et Ermochenko (1951). Filipov (1954) a utilisé la
m@8me méthode pour déterminer le niveau de sécheresse du se¢l gui ernp&chait
1*absorption par la plante. La pression diexsudation des racines de Cotonnier
est supérieure (O'Leary, 1966), & celles du Haricot, du Tournesol, du Ricin

et du Mals,

Le développement du systéme radiculaire du Cotonnier est dépendant
de l'intensit§ lumineuse. Dfapris les études de Cannon (1925) une intensité faible
est défavorable 2 sa croissance, tandis qu'une intensité élevée, stimule le déve-
loppement du pivot qui peut atteindze une longueur c?nsidérable avant gque des .

racines latérales ne se forment.

La dynamique dfabsorption de 1'eau par un sysidme radiculaire a &t€
étudié par Gardner {1960} qui considere que clest surtout la distribution
-des racines en profondeur et la tension de 1’eau dans le sol, sa conductivité =¢

la succion de la plante, qui conditionnent 1*absorption.
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La résistance dans les racines au transfert d'eau peut étre importante
surtout pour le cotonnier, dont les racines profonde‘s sont tras fines, d'un diametre
de l'ordre de 2 3 3 millimetres {Balls, 1951) et elle pent emp&cher l'absorption
quand le s0l exerce une restriction sur le diametre du pivot pour des périodes

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

b) Expériences de greffee - Nous avons procédé 2 des expériences

de greffes dans le but de voir si les cotonniers sauvages, ayant un systdme
racinaire perenne et, a pnor:., plus puissant, pouvaient conférer aux espéces

cultwées greffées sur eux, une plus grande résistance.

Nous avons greffé ls G. hirqtu.m sur G. raimondii et sur G. thurberi.

Le premier porte gi-effe est une espéce tres résistante, se défoliant peu en saisou
stéche. Le second, est une esp¥ce tr¥s peu persistante, passant la saison siche

2 1’6tat de tiges et dont les racines sont peu puissantes.

Des greffes inverses ont été effectuées, non seulement;de G, raimondii

et de G, thurberi sur G, .hirsutum, mais aussi de G. ar:;.&um et G, somalense sur

cette m8me espéce,

Il a ét€ vérifié que le systéme racinaire n'avait a.'pparemment aucune
influence sur la partie aérienne, ce qui est en contradiction avec les résultats bien
connus en pomologie, Par contre le greffon a conféré au systdme racinaire des
caractéristiques qui seraient celles du sien, Cing ans aprds les premitres greffes

nous avons encore des plantes de G, raimondii, de G. aridum et de G. somalense

grefi€es sur G. hirsutum alors que la greffe inverse avait domé des plantes ne

. dépassant pas leur deuxidme ann€e. Les greffes de G, thurberi sur G. hirsutum
étaient aussi peu persistantes que les plal;xtes de G. thurberi. La figure 9 mo-*+=»

des systémes racinaires de G, hirsutum portant un greffon de G. raimonu.. ..

.'déterrés apres 5-ans de croissance. Il s'est formé une charpente puissante qui

. 8se ramifie en profondeur.



. 9 - G, raimondii greffé sur
G. hirsutum

¢Q

Fig. 10 - Jystéme racinaire de
G. hirsutum, race punctatum,

4

¥ig. 11 - G, hirsutum, race

marie galante, tranche verti-

cale de 10 ¢m d'épaisseur du
systeéme racinaire.
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f

Par contre chez G. hirsutum (figure 10) le systéme racinaire s'est

développé plus en surface m8me si de fines racines peuvent s*enfoncer jusqufid

2 m (figure 11).

c)DéveloBEe‘ ﬁxenj: du systdme racinaire - Le développement du

systdme racinaire est peut 8tre 1'un des &l1éments majeurs de la résistance 2
la sécheresse du Cotonnier Moco (G, _hirsutum, race marie galante),

En effet il s'agit d®un G, hirsutum perenne qui a une- fructification

tres tardive et trds peu abondante au cours de la premidre année de culture.

. Compte tenu de 1'effet ci?inhil;ition des capsules sur la croissance du systeme
racMe, nous pouvons penser que, .pendant la premigre année .de cuiture,

les racines peuvent s*allonger de facon presque continue, A la deuxidme année,
la croissance reprend dans des conditions plus favorables, ce qui correspond

A une production plus grande.

Nous avons pu voir ces Cotonniers au Brésil en fin de saison sdche,
réduits 2 de simples tiges, mais ayant un syst®me racinaire dépassant 3 matres

en profondeur,

Nous avons comparé dans I'espece G, hirsutum la vitesse de croissance
des racines, de la variété€ sélectionnée ATH 555, 7 & celle de la race puﬁcﬁt‘uﬁt,
réputée posséder un systdme racinaire puissant (Hutchinson, 1938),

La surface dee racines a €té mesurée chaque sema;;'ine gur un ééhant;i]lon
de 5 cotonniers mis en culture dans du sable arrosé par une solution nutritive,
Sur la figure 12, ot sont préseneés les résultats obtenus, nous pouvons constater
que le taux de croissance relative est sensiblement le msme pour les deux
variétés, mais l!or@onnée 3 I'origine est plus €levée pour ATH 555, 7 que pour
G, punctatum, Cette différence est en relation avec le poids de graines, beaucoup
"plus important pour ATH 555.'7 que pour I*autre variété (poids de 100 graines :
ATH 555, 7, 10,33 g ; punctatum, 7,00g).
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Fig, 13 Evolution de *hydratation relative (turgescence
relative, en %) des feuilles de G, hirsutum apreés

arrosage,
o G, hirsutun: race punciatam

0 G, hirsutwn race marie galante

© G, hirsvtum var. HAR 444,2




TABLEAU III

Bilan hydrique de trois variétés de G, hirsufum

Surface Surface Rapport N y
des des Surface des feuilles | - nepiration Aba"rp’tz“n
feuilles racines sur mg dm~2 n7l mg dm”“h,
dm?2 dm?2 Surface des racines
1. punctatum 126 26 4,8 68 1800
G, marie galante 147 15 9, 8 92 1500
HAR 444, 2 70 14 5,0 133 500

TABLEAU IV

Exsudation du systéme racinaire
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 3,06 ¥ 0,85
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I1 est intéressant de remarquer que la croissance des racines se
ralentit, méme en 1'absence de capsules, d@s la quatritme setnaine. Mais,
ce ralentissement ne se retrouve ni dans 1'évolution de la surface foliaire, ni

dans 1'évolution du poids sec total (figure 12).

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

trois variétés - L'absorption dleau par les systémes racinaires de G, hirsutum

(race punctatum, race marie galante et variété HAR 444, 2) a été étudiéde,

‘ Des pieds de ces trois variétés ont été cultivées jusqu'a 1'dge de 4 mois,
dans des bacs en t6le de 50 cm de c8té, contenant de la terre de forét., L'arro-
sage des bacs est alors arr@té, Lorsque les plantes sont flétriee, 1thydratation
relative (turgescence relative) moyenne des feuilles a été mesurée (Barrs et
Weatherley, 1962) et les plantes ont été de nouveau arrosées. Lhydratation
relative a été mesurée 2 des intervalles d*une heure et la fermeture des stomates
confirmée 2 1'aide d'un porometre de Darwin, L'évolution de 1*hydratation dans
la plante et la mesure de la transpiration cuticulaire, sur des feuilles détaché~ .,
permettent d®établir le bilan hydrique de la plante, une fois déterminées les

surfaces foliaires et racinaires par une méthode photométrique (Bonzon, 1964),

La figure 13 et le tableau III permettent dfapprécier 1*évolution de
I’hydratation de la plante et du flux de transpiration et d’entrée d'eau dans les

racines,

Nous vérifions que la race punctatum 2 un flux d*entrée d'eau plus
important que celui de la variété HAR 444, 2 voire m@me celui de la race

marie galante.

L.es erreurs que nous aurions pu commettre dans les mesures de

transpiration cuticulaire, beaucoup plus basse chez punctatum gue chez les

deux autres variétés (Vieira da Silva, 1967), ne feraient diminuer 1'estimation

du flux d'entrée d'eau dans les racines,

Il y a donc, apparemment, pour la race punctatum, une grande capacité

d'absorption d'eau, ce qui confirmerait les idées d!Hﬁtchinson (1938) sur son
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syst®me racinaire tr¥s actif,

De telles mesures sont tres longues & réaliser et aussi tres difficiles

a2 comparer du point de vue quantitatif,

e) Absorption d?eau mesurée par 1'intensité de 1'exsudation (influence

du nombre de capsules - Nous avons voulu étudier 1*influence du nombre de

capsules des pieds, sur 1*absorption dleau, mesurée par 1*exsudation de plantes

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

et Ermoshenko (1965),

Nous avons vérifié sur des pieds de G, hirsutum, que cette exsudation

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

6 déterminations),

Compte tenu des connaissances sur 1%influence des substances de
croissance sur 1’exsudation (Skoog et al., 1938), il n'est pas exclu que le déve-
loppement des ca.psﬁles enu'a.fhe'u.n'dé séquilibre auxinique qui aurait comme
conséquence non seulement 1®arr8t de croissance des racines, vérifié par plusieurs

auteurs (voir Salter et Good, 1967) mais aussi une diminution de I*exsudation.

3) L*ABSORPTION D'EAU PAR LES FEUILLES

a) Introduction =

Dans 1*introduction nous avions souligné 1fimportaﬁce que peut avoir
la rosée pour certaines plantes des régions désértiques. Cependant ce n'est pas
seulement la rosée, mais aussi 1’absorption directe d'eau par la feuille du
Cotonnier, en atinosphdre 2 haut degré hygrométrique, qui peut conférer 2 la

plante une certaine cépacité de réeistance 3 la séchgrlesse du sol,

Les expériences classiques de Breazeale et 2al, (1950, 1951) et de
Breazeale et McGeorge (1953) paraissent démontrer non seulement 1’absorption

d’eau par les feuilles des plantes dans des conditions d*humidité atmosphérique
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élevée, mais aussi l'existence d'un flux inversé, conduisant 3 un

transport de 1'atmosphere jusqu"a;ux racines et émission dfeau par celles-ci
(Breazeale et al. , 1950). Haines(1952) répétant ces expériences de Breazeale
et al., 1950) n'a pas obtenu cette émission racinaire d’eau, mais il confirme
I!absorption d'eau par les feuilles, Milller-Stoll (1965) a cependant noté une
reprise de turgescence des racines de plantes dont les parties aériennes étaient

dans une atmosphére saturée d*humidité,

Stone et al. (1950) ont observé aussi 1'absorption dfeau atmosphérigue
par de.s plantes dans des conditions de sécheresse €daphique, et Vieira-da-Silva
(1956) a vérifié que des plantes de Haricot et de Mil poussant dans un sol przs
du point de flétrissement pre'.sentaient une augmentation de poids apres un séjour

d*une nuit dans une atmosphere saturée en vapeur d'eau,

Chez le Cotonnier, Slatyer (1956, 1957) a constaté que, dans des
conditions de potentiel d’eau du sol trés bas, les plantes pouvaient absorber
de 1’eau de *atmosphere, diminuant ainsi leur déficit hydrique. Llexplication
du phénomene de laconservationde cette eau dans la plante que, d'apr&s les
gradients de potentiel (Slatyer, 1956) devait passer dans le sol est, d'apres
Slatyer (1957), la suberisation et la mort des racines, dues & 1z sécheresse,

qui provoquent une discontinuité entre le systtme radiculaire et le sol.

b) Mise en évidence d'une absorption foliaire par détermination du

potentiel hydrigue - Des Cotonniers, de la variété HAR 444,2 de G, hirsutum,

cultivés sur solution nutritive, en serre, ont été soumis d@s qulils avaient

45 jours aux traitements factoriels suivants :

a) - & de la lumidre continue par opposition au cycle de 1Z h
jour/12 h nuit,

b) -~ au potentiel osmotique de la solution nutritive abaissée
a-20j. mole~1 3 1'aide du PEG 600, par opposition 2 la

solution normale de - 0,9 j. mole~1.,
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¢) - dans une atmosphire approximativement 3 100 % d*humidité
relative ; par opposition 2 1*atmosphére de la chambre

conditionnée qui €tait & 60 % d*humidité relative.

Charque combinaison de traitement &tait répétée 4 fois.

L'expérience se déroulzit pendant 48 heures dans une chambre
conditionnée 2 25° I1° C et dans les traitements & 100 % HR les plantes étaient
enveloppées d'une gaine plastique, oli 1*atmosphere était conservée proche de la

saturation 3 1'aide de meches de coton imbibées dleau.

Les pieds étaient illuminés par des lampes 3 vapeur d'iode st les
rayons infrarouges ont &té filtrés par une couche d'eau courante de 10 cm
d'épaisseur placée entre les ampoules et les plantes. L'intensité de lumidre éta'r

de 15 000 lux au niveau des feuilles supérieures,

Les analyses ont été effectuées aprds 48 h de traitement, les pieds
soumis au cycle 12 h jour/12 h nuit, ayant déjd recgu 4 heures d!illumination au
moment des prélévements. Le potentiel hydrique a €té déterrniné par la méthode
de Shardakov (1953) sur la 4% foyille 3 compter de 1'apex. Les résultats font
1*objet du tableau V.

De ces résultats, un certain nombre de conclusions semblent pouvoir

8tre tirées :

Pour les plantes en conditions d'alimentation hydrique normale
1*augmentation du pouvoir d'évaporation soit par diminution de 1’humidité relative
de 1'air, soit par illumination permanente est compensée par 1'absorption d'eau

et il n'y a pas de changement significatif dans le potentiel hydrique de la feuille.

Par contre les plantes soumises 2 un traitement osmotique ont des
potentiels hydriques au niveau des feuilles d’autant plus bas que le pouvoir
d*évaporation du milieu est plus grand, Gonzalez et al, (1966) observaient des
faits analogues, Cependant, les plantes & 100 % d*humidité relative et subissant
un cycle normal jour/nuit ont un potentiel hydrique foliaire sensiblement €gal 2

celui des plantes témoins et supérieur 3 celui de la scolution nutritive.



TABLEAU V

Influence de 1l'illuraination, de 1"humidité atmosphériq.e et
du traiternent osmotigue (-~ 20 j mole-1) sur le potentiel hydrique
de la 4°T€ feuille de G, hirsutum, HAR 444.2

| Lumiere continue Cyzle de il heures
de lumiere
60 % HR (1) | 102 % HR 60 % HZ 100 % HR
ony g N t B :
Traitemen - 62,2 - 42,5 - 33,5 - 13,3
asmotigue
Témoin - 9,6 - 9.6 | -1z,0 ' - 9,5
j

p.p.d.s. P =0,05:210,4; mole”
P=20,0::

14

15,4 j mole™
Effets factoriels {~ ; mole~1!)
LUmidre s uoneenrineennnns 13,97
Traitement c3motigque (o006 2757
Hurridité atmosohérique ..., =10,6 *
Lumiere x

traitement osmotique ..., 15,1
% - P=0,05
ik - P =0,01

(1) HR = humidité relative
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Néanmoins les mesures ayant été faites 4 heures seulement aprés
la fin de la période nocturne, ile st concevable que les plantes continuant 2
recevoir de 1*énergie lumineuse et ne pouvant pas absorber de 1'eau par les
racines; atteignent 2 la fin de la journée un potentiel hydrique plus bas que

celui qui a &té mesuré,

Dans les conditions de lumiére continue les plantes ne peuvent plus
&viter les peries vers l'atmosphére, m8me saturée, ot les feuilles ont des

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

Pour comprendre ce phénom2ne il faut reconnafltre que 1'égalité des
forces de succion n*est un criteére de flux nul que lorsqu'il nfy a pas de mécanis-~
mes actifs de transfert et nous pouvons y inclure le cas ol se trouvent réalisées

des différences de température.
En réalité nous savons (Spanner, 1954 ; Briggs, 1967), que pour

une différence de température AT nous pocuvons obtenir, 2 travers une membrane

une différence de pression thermo-osmotique sfexprimant ¢

=*
2
AP = - e AT

ot V est le volume molaire, T la température absoclue et 0% 1a chaleur molaire

de transfert.

Dans le cas de 1%eau en contact avec lfair o* représente approxima-

tivement la chaleur latente de vaporisation,

Dans ces conditions, pour une différence de température de 1° C, AF

correspond a - 80,6 atmospheéres,

Ainsi, m&me 8i la force de succion '"mesurée’’ dans un tissu foliaire
est appréciable, ce tigsu peut transpirer dans une atmosphere saturée si sa
température est portiée, par absorption d*énergie lumineuse 2 un niveau supérie
2 celui de la température de 1'air. Inversement le refroidissement par rayoune -
ment pendant la nuit peut conduire, dans les conditions naturelles, a renforcer

la force de succion du tissu et faciliter 1*absorption de 1°eau atmosphérique.
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Ce phénomene a une importance relative d'autant plus grande que

'humidité relative de 1'atmosphire sfapproche de la saturation,

Vartanian et'Vieira'-da-Silva_(l"éé-sd‘;)ont mis en évidence sur la
Moutarde un gradient inversé de potentiel hydrique et les modeles proposés
pour expliquer ce gradiemnt, pourraient rendre compte des résultats obtenus

dans cette expérience,

c) Absorption foliaire et migration des sucres -

Un argument supplémentaire & 1'appui de 1*hypoth2se de 1'absorption
d'eau par les feuilles dy Cotonnier en atmosphere 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 accumulation de glucides
solubles dans les feuilles et une diminution concomitante dans les racines, le
mécanisme éner gétique du transfert actif étant perturbé, Zholkevich et
Koretskaya (1959) avaient déjd observé que la quantité de produits phosphorylés
diminuait dans les plantes flétries et Kursanov et Brovchenko (1961) ont montré
que infiltration des feuilles avec de 1’ATP avait, pour conséquence, un transfert

accru de glucides.

Selon notre hypothse, si un gradient inversé et un flux passif d’eau
des feuilles vers les racines pouvaient s'établir, nous aurions, surtout dans les

cag de sécheresse du milieu racinaire, un transfert non-actif de glucides,

Pour confirmer cette hypothtse, une expérience a éié réalisée avec

des plantes de G, hirsutum var. HAR 444, 2 2gées de 2 mois et cultivées sur

une solution nutritive.

Ces plantes ont §té soumises, dans une chambre 3 température
(25° I 1°C) et humidité (60 % HR) constantes, A un traitement osmotique 8oit
de - 10 j mole~! (12re expérience), soit de - 20 j mole™1 (28me gxpérience).
Les témoins recevaient 1a solution nutritive normale ayant un potentiel osmotique

de - 0,9 rnole"l.
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Parmi ces plantes, deux lots ont été constitués, 1'un étant soumis 2
I'humidité de la pidce conditionnée et 1’'autre contenant des plantes enveloppl.-
d'une gaine en polyéthyléne de facon 2 obtenir, 2 1'aide de meches de coton

imbibées d'eau, une atmosphire proche de la saturation,

Les plantes étaient soumises é'u.n 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 1'essai 0, 01 ml de saccharose U:"4 C (10 pCi par ml) ont
été fournis A chacune des 4 feuilles supérieures de la plante, dans une capsule

de gé€latine que pénétrait une languette découpée dans le limbe de la feuille,

L’essai durait 48 h et la totalité des racines, feuilles et tiges était
récoltée, en prenant soin dféliminer un disque de 2,5 cm de diaméatre autour

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

Les organes récoltés ont été exiraits avec de 1'éthanol 2 80 % et une
partie aliquote de 1’extrait, séchée dans une coupelle, faisait 1°objet d®un comptag:
dans un compteur 2 flux de gaz, dont le rendement était de 15 % pour le 14(3. Le
résidu de 1*extraction alcoolique était soumis 2 une miné€ralisation par voie
humide (Van Slyke et Folch, 1940) et le 14002 libéré, fixé dans la baryte est

compté dans une coupelle dans le mé@me compteur,
Le tableau VI rend compte des résultats obtenus,

Le pourcentage de radioactivité soluble dans 1%alcool d 80 % transféré
des feuilles vers les racines s'avire beaucoup plus grand dans les conditions
d*une atmosphere 3 100 % d*humidité relative que dans celles dfune atmosphére

3 60 % dthumidité relative.

‘ . Dans le traitement & 100 % d*humidité relative, le pourcentage
transféré vers les racines est m@8me supérieur, dans le cas du traitement

osmotique de - 10 j mole™ 1, a celui du témoin,



Tableau VI -

Influence du traitement osmotique et atmosphérique sur la distribution de
la radioactivité dans la fraction insoluble et soluble dans 1'éthanol & 80%.

I

c.p.m C ) Pourcentage par orrane

dans le Feuilles 7 Tiges Racines

plante -

Solublej Insolu-~| Total | Solutle Insolu~ Total |[Solu- | Insolu- Total
(2) ble (b) ble ble ble
f 'g) 100% Témoin 46.244 42,4 12,3 54,7 | 22,7 9,6 32,3 546 Ts4 13,0
. o|ER ?ﬁgggg?;g* 35.751 | 27,9 | 20,6 | 48,5 | 25,3 9,3 | 34,6 | 8,0] 8,9 | 16,9
g —
i% é €§¢ Tém?m 52.884 56,8 20,8 776 1,5 8,4 9,9 1,4 | 11,1 12,5
;Eg Iraitement| 51,878 | 73,9 | 13,7 | 87,6 | 2,0 | 3,8 | 58 | O4| 62 | 6,6
a1 .
iaé rpds 0,05 12,7 0,05 % 9,1 0,05 %2,2
i (o) 0’01 33,9 0’01 '_':1391 0’01 "-:3,2 -L
.‘: =%====== === SEESomms =======z=======#:====4 === —======3r=============.. ======4
: '3 100% | Témoin 63.703 66,5 9,1 75,6 | 9,8 | 2,2 12,0 8,1 4,3 12,4
.o TR —g;iﬁ‘;ggt 51.246 | 67,0 | 3,5 | 70,5 | 16,8 | 5,0 | 21,8 | 5,3 | 2,4 | 7,7
N
Ig P 60% | Témoin 53.734 80,8 12,0 92,8 1,7 3,7 5:4 151 0,7 1,8
' @ :
e |
EE: e ement| 54.877 | 70,6 | 16,1 | 86,7 [ 1,7} 10,5 | 12,2 | 0,3| 0,8 | 1,1
s
B ppds 0,05 8,8 0,05 %5,3 0,05 4,0
1 o 0,01 +13,3 0,01 t7,8 0,01 15,8
(a) soluble dans l'éthanol & 80 %
(b) dosé dans le résidu de l'extraction éthanolique
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. . -1 .
Par contre, dans le traitement & - 20 j mole = la quantité de
radioactivité dans lee racines du traitement osmotique est inférieure 2 celle

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

C et essai paraft aussi confirmer 1’hypotheése selon laquelle une
absorption d'eau se ferait par les feuilles dans des conditions d*humidité élevée,
ce qui améliorerait son hydratation comme nous 1'avons vérifi€ dans 1l'essai

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, Il

constitue peut 8tre déji une valeur 1étale pour ces organes.

Tous ces résultats paraissent donc démontrer que les Cotonniers
peuvent absorber de 1'zau par les feuilles, dans une atmosphdre approximative-

ment saturée d*humidité,
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4) FORCE DE SUCCION. RELATION ENTRE L'HYDRATATION
ET LE POTENTIEL HYDRIQUE

a) Introduction -

La relation entre 1’hydratation des tissus foliaires et le potenti'el
hydrique a été étudiée par Weatherley et Slatyer (1957). Ces auteurs ont observé
que les courbes obtenues avec des plantes de Tomates et de Trotne étaient diffé-
rentes, les premidres développant, pour une m8me deshydratation, un potentiel

hydrique plus bas que les secondes.

Plus tard Slatyer (1960) a comparé les valeurs obtenues sur ces deux

plantes avec celles mesurées sur des phyllodes d*Acacia aneura. Dans ces trois

espdces, & un m&me potentiel hydrique correspond une hydratation d’autant plus
grande que l!espice est plus résistante 2 la sécheresse, dans 'ordre croissant :

la Tomate, le Trbéne, 1*Acacia.

Cependant, comme le soulignent Jarvis et Jarvis (1963), on ne connaft
pas entiérement les effets produits par un potentiel hydrique réduit sur le méta~
bolisme des plantes, et le classement obtenu par Slatyer ne signifie peut &tre pas
qu'un potentiel hydrique plus bas soit un facteur de résistance & la sécheresse,
mais que ces plantes ont des caractéristiques leur perﬁetunt de supporter un

potentiel hydrique réduit.

Les m8&8mes réserves ont été faites par Noy-Meir et Ginzburg (1969)
qui ont vérifi€ quiaucun param?dtre de 1'isotherme du potentiel hydrique, ne
permettait de classer les piantes par ordre de résistance et que les mécanismes
d'adaptation 2 la sécheresse au niveau cellulaire étaient différents pour chacune

des espices qu'ils étudiaient.

L¥étude théorique de 1%’isotherme du potentiel hydrique des feuilles
faite par Noy-Meir et Ginzburg (1967) et son application & trois espices (1969),

leur a permis dlestimer leurs composantes qui s'.avé.rent 8tre le potentiel matri-
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Ltisotherme d'un tissu vivant a une forme typique en S tandiz que
pour un tissu mort elle se présente comme une couﬂ;e concave. La différence
est due 2 1'influence plus ou moins grande selon 19€lasticité des parois des cellules,
du potentiel hydrostatique, Celui~ci agit surtout sur la partie de la courbe enire
la turgescence maximale et le point de {iétrissement, Il est cependant possible
de trouver, 3 partir de ce point, des potentiels hydrostatiques négatifs (Noy-~Meir

et Ginzburg, 1969).

Le potentiel hydrique d'un tissu serait donc la résultante de toutes

ses composantes,

Y tissu § matriciel + ¢ solution - Y hydrostatique

Nous utilisons ici le terme  {solution 2 la place de $osmotique,
car les solutious contenant des substances de poids moléculaire élevé ne suivent

pas la loi des gaz parfaits applicéble a la pression osmotique.

La relation entre le potentiel hydrique et la turgescence relative des
tissus a été étudife chez le Cotonnier par Turina (1957) et Nakayama et Ehrler
(1964)., Néanmoins les connaissances que I'on a sur cette question sont encore

trop fragmentaires.

La force de succion a été utilisée commme critere dfirrigation des
Cotonniers, indiquant donc un seuil critique & ne pas dépasser, par Shardakov
(195%) et Krapivine (1963). Le premier auteur recommande de ne pas laisser
dépasser une force de succion de 14 2 15 atmospheres tandis que le deuxidme
auteur donne comme limites de 8-9 atmosphéres avant la formation des bourgecas
floraux ; de 9-10 atmospheres pendant cette dernidre période ; de 10-11 atmosphi -
res 3 la floraison et de 11-13 atmosphres pendant la formation des fruits,

Le flétrissement prolongé correspond, chez le Cotonnier 2 des valeurs de petenti.:
hydrique- (selon Shardakov, 1953) de 31 & 35 atmosphires ou de 34 atmospheres
(d*apres Slatyer, 1957),
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Kerr et Anderson {1944) ont trouvé que dans les capsules de Cotonnier
3 partir de 1*Sge de 24 jours la force de succion des graines est supérieure 2 la
pressian osmotique et ils suggdrent qulun mécanisme dfimbibition est responsable

de l!absorption dfeau par les graines dans la capsule,

Filipov (1959 b) a trouvé une relation entre la force de succion dans
les feuilles de Cotonnier, mesuré par la méthode de Shardakov (1953) et la teneur
hydrique du sol. Des relations de ce genve doivent 8tre 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 (1927) a étudié 1’hydratation des feuilles de Pima (G.barbadense)

et d?Acala (G, hirsutum) en relation avec 1’humidité du sol, Cet auteur en conclut

que la teneur en eau était toujours supérieure dans 1'Acala que dans Pima, mais
que dans cette dernidre variété elle était moins dépendante de 1l*eau du sol. Acala
paralt souffrir plus avec le J;'nanque d'eau que Pima,et a besoin d*un arrosage plus
régulier,

L*hydratation ntest pas la m&me dans les différentes feuilles de
Cotonnier et Portsmouth (1937) a v€rifié que les feuilles les plus jeunes sont
celles qui ont le taux hydrique le plus faible, Tadros et Saad (1951) 1nd1;1;;nt
aussi que 1*hydratation était minimale aussi bien dans les feuilles les plus jeunes
que dans les feuilles senescentes, et maximale dans les feuilles adultes. Ils ont
observé que les régions apicales souffraient le plus du manque d‘eau, car
ctétaient les zones de la plante oli se développaient les déficits hydriques les

plus grands et ou les feuilles avaient le taux hydrique le plus bas,

La. composante osmotique du potentiel hydrique a été la plus
fréquemment étudiée chez le Cotonnier,

Des études sur la concentration de la séve du Cotonnier ont été réalisder
par Harris et al, (1924) et Harris et al, (1926) qui ont trouvé une pression

osmotique et une conductivité dans la stve plus €levées pour le G, barbadense,

(Pima), que pour le G. hirsutum,
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La concentration de 1z s&ve €tait plus faible et la transpiration plus
élevée pour les feuilles jeunes que pour les feuilles vieilles de Cotonnier, &tudifes
par Eaton (1930). Le méme auteur (1942} a trouvé qlue'la. pression osmotique
de la stve était plus élevée que celle du substrat de culture (liquide), en moyenne
de 11 atmospheres,

La concentration de la s@dve du Coionnier a été utilisée par Filipov

(1959 a) comme mesure indicatrice dp besoin dfeau, Cet auteur a trouvé que des
valeurs inférieures & 12 % (graduations du refractométre) correspondaient & unc
bonne croissance tandis qu'd partir de 20 % les Cotonniers étaient dans un état
de flétrissement trés poussé, Les plantes souffrant de conditions de sécheresse
prolongées, perdent leurs feuilles inférieures, ce qui avait comme conséquence
de faire passer la concentration de la sdve dans les feuilles restantes & 18-20 %,
Avetisjan et Smbatjan (1962) ont aussi vérifi€ que la concentration de la s2ve ne

devait pas dépasser 13 %, pour un développement normal de la plante.

Pour 1*&tude des relations entre la teneur en eau des tissus foliaires
de Cotonnier et le potentiel de ces tissus, nous avons adopté les techniques

suivantes :

a) - Lthydratation relative (HR), désignation que nous préférons &
celle de turgescence relative, a été déterminée selon la technique proposée par
Barrs et Weatherley (1962) utilisant des disques de feuillee de 0, 8 cm de diambire,

et un temps de saturation de 5 heures a 25° C,

b) - Le potentiel hydrique fut estimé par la méthode de Shardakov (195:;

par équilibre dans des solutions de saccharose.

b) Examen critique de la technique de Shardakov -

. La méthode de Shardakov (1953), d'une extr&me simplicité, a &té
critiquée par plusieurs auteurs (Slatyer, 1966 ; Goods et Hegarty, 1965 ; Knipliry
et Kramer, 1967) du fait que les solutés en s'accumulant dans le tissu pouvain:nt

changer son potentiel osmotique. Cette absorption entrainerait par elle-mé&me 1.:
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changement de concentration de la solution test, De plus, la contarnination de

cette solution par les confenus cellulaires provenant des cellules détruites sur
} ¢ .

les bords coupés du tissu, ainsi que la dilution des substances existant 2 la

surface du tissu foliaire, pourraient changer la concentration de la solution test,

Ces appréciations stappuient sur dee €tudes comparatives entre les
méthodes de tension de vapeur et la méthode Shardakov, les premidres $tant

considérées comme mesurant le potentiel hydrique réel des tissus.

Ces méthodes de tension de vapeur peuvent 8tre matérialisées, soit
par mesure directe avec un psychromatre & thermocouple (Spanner, 1951 ;
Rici'xard 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 atmosphére confinée olt le tissu 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 du Cotonnier, qui présenie:.;
des glandes & sel, ne permettent pas les mesures du potentiel hydrique par
équilibfe de tension de vapeur. En effet, les dépbBts de sel & la surface du limbe
conduisent & la détermination de potentiels hydriques plus bas que ceux existant

dans le mésophylle (Knipling et Kramer, 1967 ; Klepper et Barrs, 1968),

La technigue des solutions de Stardakov (1953) peut néanmoins
s'appliquer si un ringage préalable est adopté ce qui étaift dé€jd recommandé

par Gaff et Carr (1964) pour lu méthode réfractométrique,

Par ailleurs, chez le Cotonnier, la courbe qui relie les valeurs
obtenues avec la méthode de Shardakov avec celles trouv€es avec la méthode
du thermo'couple (Knipling et Kramer, 1967), est du m&@me type que celle
déterminée par Klepper et Barrs (1968), mettant en liaison les valeurs du
thermocouple et celles d*une chambre de pression (Scholander et al., 1965 ;
Boyer, 1967). On peut raisonnablement conclure que les déterminations faites

par la méthode de Shardakov correspondent, dans cette plante 2 celles de la
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chambre de pression,. et les différences trouvées avec le thermocouple doivent

correspondre aux dépBts de sels 2 la surface du limbe.

En outre la méthode du thermocouple nécessite des temps d'équilibrage
trop grands, ce qui conduit 3 des ali€rations importantes dang le métabolisme
des tissus, comme 1'ont vérifi€ chez le Tabac Knipling et Kramer (1967), et
qui peuvent m@8me changer le potentiel hydrique en cours de détermination. En
effet, nous avions trouvé (Vieira da Silva, 1968 c) une augmentation des sucres
solubies et une diminution de 1*amidon avec le desséchement des feuilles. Cett:
tendance 3 1*hydrolyse peut éiminuer le potentiel osrmotique des, cellules. Cela

serait surtout important pour des organes desséchés,

Si la pénétration de soluté dans les tissus était une cause importante
d'erreur dans la méthode Shardakov (Slatyer, 1966), les valeurs ainsi obtenuss
devraient &re inférieures 2 celles provenant des méthodes de pression de vapeur.

Or clest le contraire qui est observé (Knipling et Kramer, 1967).

Auesi la contamination de la solution test ne nous paralt elle pas
rédhibitoire, car elle peut &tre évitée par un ringage préalable des tissus foliairer

(Gaff et Carr, 1964),

Lemée et Gonzalex (1965) ont d'ailleurs montré que la technique de
Shardakov, convenablement utilisée, donnait des valeurs de potentiel hydrigue
équivalertes 2 celles de la méthode de tension de vapeur, et Vartanian et
Vieira da Silva (1968 a) ont pu montrer gulelle traduit convenablement 1°6tat

hydrique de la plante dans des conditions variées d*humidit§ du sol et de l'air,

c) Résultats -

‘Les courbes représentant 1z liaison entre le potentiel hydrique et
I'hydratation relative des feuilles de gquatre especes de Cotonniers sont
présentées dans.Ia figure 14, Dlapres ces courbes il ne no;.ts parafi pas possible
de conclure, chez le Cotonnier, & un avantage d'une dimirnution du potent.cl N

‘hydrique (2 hydratation égale)
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En effet, chez G. hirsutum, le potentiel hydrique diminue plus

rapidement dans la variété Allen qui n'est pas résistante 3 la sécheresse,

que dans la variété Moco de la race marie galante qui est tr2s résistante.
Chez les trois 65péces sauvages étudiées, le potentiel hydrique diminue aussi
plus rapidement, avec la diminution de 1*hydratation relative, chez 1'espdce
1a plus sensible A la sécheresse (G. thurberi) qu'il ne diminue chez celle qui
est la plus résistante (G, anomalum). '

A la lumi?re des résultats obtenus nous croyons pouvoir conclure que
le développement d'un potentiel hydrique trés bas avec la deshydratation n'est
pas une caractéristique de résistance 3 la sécheresse chez le Cotonnier, Les,
conséquences de cette diminution du. potentiel hydrique seront étudiées plus loin
dans le chapitre sur la varié.tion de 1'activité enzymatique,
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5) LA REDUCTION DES PERTES D'EAU.
PLANTES APHYLLES ET MICROPHYLLES.

Des quatre mécanismes de réduction de pertes d'eau §voqués dans
llintroduction, seul le premier n'est pas rencontré dans le genre Gossypium.
En effet, aucune espice de ce genre ne présente des adaptations morphologiques

permanentes conduisant 3 la réduction de la surface de transpiration.

6) ABSCISSION D'ORGANES,

L'absciasipn des feuilles paraft 8tre un phénomene assez répandu
chez les Cotonniers, Il s’agit 12 d'une des contradictions de la résistance 2 la
sécheresse : le fait d'avoir des organes tris sensibles au desséchement lui
confire une résistance accrue 2 la sécheresse, Malgré tout il faut que cette
sensibilité soit limitée aux feu:ille_s. adultes et vieilles voire m&me qu'elle soit

plus importante chez ces dernidres,

L'importance des phénomenes hydrolytiques pour 1’abscission a
déjh &té signalée (Abeles et al., 1968 ; Osborne, 1968), cette hydrolyse étant
H conséquence de la sénescence des tissus, qui peut &tre provoquée par la
sécheresse. IL.a variation de l*activité des enzymes hydrolytiques sous l’influence
de la sécheresse sera traitée plus loin,

Chez le cotonnier 1!importance économique de 1*abscission des
érganes fructifdres a dévié en partie 1'attention de l'absczsswn foliaire, celle-ci

étant surtout étudiée comme procédé cultural (voir Vallade, 1965) Louie (1vo.;
a vérifié que la dirminution du potentiel hydrique des feuilles augmente 1'abscissi

npturelle de ces organes.
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Une mise au point des connaissances actuclles sur 1'abscission des
organes fructiféres chez le Cotonnier a §té faite par Cognée (1968) qui met en
avant l'influence indirecte du manque d'eau sur la sénescence des ovaires pour

expliquer 1'abscission due 3 1a carence hydrique.

Du fait m&me de la technique .utilisée dans nos expériences pour la
production des carences hydriques, le choc osmotique est brutal et il n'y a pas
de possibilité d'adaptation graduelle : 1¢s plantes, non endurcies, ont généralement
une abscission trés importante, Ceci est surtout apparent chez l'esptce sauvage
G. thurberi, qui se défolie trds facilement, mais aussi cheg les piantes des

variétés cultivées de G, hirsutum.‘ ‘L'abscission des feuilles de G. thurberi

apres une saison skche peut &tre appréciée sur la figure 15, par rapport 2

G. snomalum, figure 16 et G, raimondii, figure 17. La variation de l'activité

enzymatique, dont l'qbséission 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 production de la plante,i

la photosynthése étant alors complitement supprimée chez le Cotonnier,



Fig. 15 - G, thurberi Fig. 16 - G. anomalum

Fig, 17 - G. raimondii
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7) LA REDUCTION DES PERTES D'EAY PAR CONTROLE
STOMATIQUE  ET CUTICULAIRE DE LA TRANSPIRATION,

a) Introduction -
Comme i) avait déji &té signalé par Maximov (1931) les plantes

résistantes 2 la sécheresse possddent souvent une capacité de transpiration
potentielle supérieure m@8me 2 celle des mésophytes, La résistance se caracté-
rise cependant par la capacité de réduire les pertes dleau 2 un minimum pen©-

les périodes de sécheresse.

Cette diminution peut 8tre le résultat de la fermeture hydroactive
des stomates (Stalfelt, 1955) qui réduit la transpiration 3 la seule transpiration

cuticulaire,

0 est évident qutun appareil stomatique tres sensible A la deshydra-
tation, fermé pour dees déficits hydriques faibles et accompagné d'une transpi-

ration cuticulaire réduite, permet de conserver 1’cau dans la plante.

Les stomates existent dans la page supérieure et inférieure des
feuilles de toutes les espices de Gossypium, Chez certaines espéces le nombre
de stomates par unité de surfzce, selon les faces, n'est pas tres différent, mais
il y a toujours une plus forte deunsité de stomates dans la page inférieure : chez

G. harknessii, par exemple, on compte 122 et 159 stomates par mm carré

respectivement pour la face supéricure et la face inférieure., Chez d'autres
- espeéces au contraire la densit€ est trés différente selon les faces, comme chesz

G. peruvianum ol elle est, respectivement, de 40 3 218 (Webber, 1938). Le

méme auteur a observé que la densité dans la page supérieure varie de 40 stom

au mm carré (G. peruvianum), A 170 stomates au mm carré (G. intermedin-

dans la page inférieure varie de 80 stomates au mm carré (G, tomenivsum) &

280 stomates au mm carré {G. anomalum).
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Gadkari et Saini {1957) étudient les stomates de 20 variétés cultivées

en Inde et concluent que la densité stomatique chez G, hirsutum est inférieure

a celle observée chez G, arboreum et G, herbaceum, et qu'elle augmente avec

1'éloignement des feuilles du sol ; la densit4 est en corrélaticn avec la longueur

des entre-noeuds.

Plus tard Gadkari (1964) a vévifié que la densité des stomates &tait
plus élevée dans les régions de pluies abondantes, ce qui est un peu étonnant car,
pour d'autres plantes, Maximov {1929 a) considdre que le nombre élevé de
stomates est associé au xérophy*tisme.et Salisbury (1927} et Wood (1934) trouvent

~aussi que les densités élevées sont caractéristiques des plantes des régions

seches, comme cela est vérifié par Webber (1938) pour le G. anomalum.

Les stomates de cotonnier sont trés sensibles a la lumidre. Dans des
conditions de bonne alimentation hydrique Alvim (1956) a trouvé que l'ouverture
maximale correspondait 3 120 000 Lux, mais que, dans des conditiens de
culture seche, une fermeture progressive suivait au fur et & mesure que
l'hydratation des tissus diminuait, Les stomates sont aussi sensibles 3 la
température (Wilson, 1948) et peuvent se fermer légeérement pour des tempéra-

tures supérieures 2 30° C,

Une hydratation relative moyenne er dessous de 85 % diminue la
pér;ode d'ocuverture des stomates yui se ferment compldtement 3 une hydratation
de 70 % d'apris les essais de Dale (1958, 1959) Cependant dans de bounes
conditions hydriques, l'ouverture est liée 3 la radiation solaire, température
et heure du jour, c= qui suggere un rythme diurne (Dale 1961). La fermeture
des stomates dans les feuilles flégries de Cotonnier a aussi été observée par
El-Sharkawy et Hesketh (1964). Rakhinov (1964} a vérifié que le maximum
d'ouverture était & 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 é&tait contrdlée par

la résistance stomatiqﬁe qui atteignait un minimum de 1, ! sec cm’ ! a

40 000 Lux. Cette résistance peut &re considérée comme tres basse, en



comparaison avec d'autres plantes cultivées. Lfouverture stomatique maximale
correspound aussi A une intensité lumineuse tres £levée, ce qui traduit bien

I*héliophytisme du Cotonnier.

En m&me temps ces auteurs ont trouv£ une résistance cuticulaire
de 32,3 sec cm~1, tris élevée pour une mésophyte, et en conclurent, chez le
cotonnier, du bon contr8le de la transpiration par la fermetu.ré des stomates.
Néanmoins ces résultats sont en contradiction avec les observations faites par
Slatyer (1955) qui a observé, dane le nord d'Australie, gue le Cotonnier mainte-
nait tree difficilement un taux dthydratation €levé. et que 1%instabilité de la
balanr;'e hydrique $tait due, avant toat, & un contr8le médiocre de la transpiration.
Déja Tadros et Saad (1950) avaient cbservé que dans le Cotonnier la transpiratio:.

€tair surtout cuticulaire, la phase stomatique étant seulement importante au

début de la matinée.

Ehlig et Gardner (1964) ont aussi observé que des quatre especes :
poivron, tournesol, trifle et cotonnier, ce dernier était celui qui contr8lait le
plus mal la transpiration et que le taux final de transpiration, 2 l’apparition de
nécroses dans les feuilles, .est encore de 10 & 20 % taux initial; Ces mBmes
auteurs ont trouvé quau-dessous dlune certaine force de succion la transpira+i~-
du Cotounier était proportionnelle 3 la transpiration potentielle. Elle diminuait
cepen&an‘c, tres rapidement d'abord, et plus ientement aprés, avec augrnentation

de la force de succion.

Aussi d'aprds King (1922), le Cotonnier parail 8tre une plante ma?
équipée pour réduire la transpiration dans des conditions arides, et qui perd
fréquemment plus d'eau qu'elle n'est capable d'absorber du sol. Pour Raheja
(1951) et Subranianian (1953), clest la capacité de réduire ia tegnepiration gui

caractérise les Cotonniers les plus résistants 2 la sécheresse,
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b) Méthode expérimentale et exoression des résultats -

La détermination du contrBle stomatique et cuticulaire de la transpi-
ration peut 8tre faite par la méthode de pesée des feuilies détachées. Cette
méthode, critiquable si on 1futilise pour 1*appréciation de la transpiration de la
plante entitre, comme 1*ont démontré Weinman et Le Roux (1946) et Franco et
Magalhaes (1963), permet de comparer, dans des conditions standard; les carac-
téristiques des feuilles qui traduisent le contr3le de la transpiration, ce - sont
le taux de transepiration avec les stomates ouverts, 1*hydratation relative moyenne

pour la fermeture hydroactive des stomates at le taux d*hydratation cuticulaire.

La inéthode utilisée a ét€ celle proposée par Hygen (1951, 1953) mai.
les résultats sont exprimés en hydratation relative et non en matidre fralche
comme faisaient ces auteurs; Dans un travail antérieur (Vieira da Silva, 1967),
nous avons décrit cette méthode qui consiste 3 suivre la variation, avec le
temps, de 1’hydratation relative (HR) de feuilles détachées, préalablement
amenées A la saturation hydrique.

La guantité d'eau 2 chaque instant est ainsi exprimé en pourcentage
de 1'eau maximale {hydratation relative} et le taux de trauspiration relative (1 TR}
(quantité d’eau perdue par rapport 2 l’eau existante dans la {euille & chaque

instant) est donné par Yexpression :

In HR; - 1o 4R,
2 -4

TTR =

Le graphe rendant compte de I'évolution du logarithme de I*hydrawation
relative en fonction du temps (fig. 18) se décompose schématiguement en deux
droites qui relie une courbe. La premitre de ces droites correspond 2 la
transpiration réalisée les stomaies étant ouverts, la seconde 2 la transpiration
cuticulaire. La traasition entre les deux droites traduit la fermeture progressive
des stomates. Nous avors pris comme hydratation du point de fermeture les

valeurs de 1'ordonnée correspondantes 2 l'intersection de ces deux droites.
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Dans le travail déj2 cité (Vieira da Silva, 1967), comnparant plusieurs
espéces de Gossypium, nous avions retrouvé cette relatien semi-logarithmique
qui traduit la diminution de 1*hydratation relative avec le temps. Ceci confirine
les résultats de Hygen (1951, 1953), de Jarvis et Jarvis (1963) et d*Ehlig et
Garner (1964) qui montrent que la transpiration dépend de 1*hydratation de la

feaille.

Nous avions propos€ (Vieira da Silva, 1967) un indice qui rend
compte du contrdle plus ou meins efficace de la transpiraticﬁ, mais qui exige
la détermination de 1'hydratation relative au point de flétrissement (considéré
comme point critique). Cet indice de contr8le de la transpiration (ICT) est
donné par llexpression :

ICT Transpiration 2 la saturation hydrique

Transpiration & 1°hydratation de flétrissement

Il rend compte de 1a conception de Maximov (1929 b) seler laguelle
les plantes xérophytes non seulement présentent une transpiration potentielle
tres €levée, mais peuvent la réduire considérablement dans les conditions de

déficience hydrique.

Un indice plus simple peut 8tre ¢tabli en considérant le rapport
entre le taux de transpiration relative totale et le taux de transpiration relative
cuticulaire, mais il ne prend pas en considération les variations possibles de
Ihydratation relative correspondant au flétrissement de la feuille qui, comime
nous 1'arions vu (Vieira da Silva, 1967), peuvent &re tr2s grandes. La figure 19
read compte de la laison entre 1PIET et ce rappeort et montre que les valeurs
correspoadant aux deux especes présentant un point de flétrissemnent exception-

nellement bas, stéloignent de la droite qui traduit cette liaison.

. Le travail d4ja cité (Vieira da Silva, 1967) ayant montré des
différences considérables parmi plusieurs espices de cotonniers, quant aux
caractéristiques de contr8le de la transpiration, nbus avons poursuivi ces
études, comparant cette fois ci des variétés d'une seule espece (G. hirsutum),

a

dérivées d*hybrides interspécifiques avec les parents présumés de cette espuce.
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Fig, 18 - Evolution de I'hydratation relative avec le temps.
Feuille détachée de la variété G-6-3 de G, hirsutum.
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Un dispositif expérimental a €t€ établi avec un arrangement

statietique en carrés latins incomplets, comparant onze variétés répétées six foie,

La quatriégme feuille, & partir de 1'apex,apreés saturation dleau
pendant la nuit, était exposée 2 une illumination de 15 000 Lux, 2 25° C et 70 %

d*humidité relative et pesée, tout d%abord toutes les cing minutes, puis toutes

les demi-heures (fig. 18).

Dans le tableau VII nous présentons les rés:liats de cet essai.

Nous pouvons remarguer que dans le matériel végétal utilisé, une
grande diversité de comportement peut &tre encore retrouvée. Prenant la
voriété HAR 444. 2 comme réffrence, nous constafons que certaines lignées
ferment les stomates 3 des hydratatiorsrelatives encore trés élevées, et perdent
moins d'eau par transpiration avec les stomates ouverts, Une geule variété,

G -« 277. 7, a une transpiration cuticulaire significativement inférieure 2 la
référence. Cette variété est aussi 1a seule qui présente une transpiration, par

unité de surface foliaire, inférieure A la ré&frence,

Elle avait déja été remarquée au champ, pendant une période de
sécheresse, commé une des lignées les plus résistantes. Au contraire la
variété J-25, qui flétrit tr¥s facilement au champ, montre dans ce test un
mauvais contrdle de la iranspiration. Il est surprenant de remarquer que
toutes les lignées qui ont une transpiration relative totale plus faible qué celle
de Ia référence, sont des plantes 2 grandes feuilles n'ayant er rien une morpho-
logie de type xérophytique. |

Ces es'sa.is montrent que, contrairement 2 ce qui se passe pour
'absorption d'eauv, il paraft facile de dééeler, dans le genre Gossypium, des
especes et 8me des variétés de la méme espdce possédant des caractéristiques
leur permettant de réduire de fagom importante les pertes d'eau, soit par

fermeture précoce des stomates, soit par transpiration maximale et cuticulair+

plus basses.



Caractéristiques des feuilles de onze vari

TABLEAU VII

Transpiration

étés de G, hirsutum,

]
!
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(2) HR du {3) Taux de | (4) Taux de | Rapport] Transpir. Surface
point de transpira=- | transpira- maximale moyenne I
fermeture des| tion relative tion (3)/(4) g dm=%h~1] la4e feuiile
st omates total cuticulaire (em*)
HAR 444, 2 68,3 0, 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 % 0,5296 %% | 0,1116 4, 74 1,186 118, 05 sa
G-220-9 73,6 ok 0,5873 =% 0,1612 3,64 1,527 131,33 &%=
| G-227-7 78, 2 gt 0,4979 %% | 0,0851 * 5, 85 1,163 % 160,47 :2k
}G-998-2 75,5 = 0,6346 0,1177 5,39 1,319 106,03 i
3-1009-3 66,9 0,6618 06,2032 3,26 1,770 76, 38
J - 20 7z,2 0,6030 % 0, 1651 3,65 1,E51 66,42
J - 25 69, 3 0,6372 0,2314 2,75 1,592 64,53 %
J - 67 69,2 0, 7593 0,2230 3,40 1,715 90,20 5
J -T2 79, 8 %% 0,5735%% | 0, 1033 5,55 1,207 134, 07 sx
ppds/P = 0,05 6,3 To, 1141 to, 0882 o, 321 T1o0, 86
P=0,01 I8,4 *o,1526 *0,1180 10,430 T 14,4¢

(1) Lignée prise comme référence.
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Le rapport cntre Ja transpiration relative maximale et la transpiration
cuticulaire peut varier du simple au double, mais n'atteint jamais des valeurs
correspondant aux résistances cuticulaires et stomatiques mesurées par Slatyer

at Bierhuizen (1964).

Ces derniers auteurs sous-estiment la transpiration cuticulaire qui

est, m&me dans les cas les plus faverables, tres importante chez le Cotonnier.

Llefiet que ce contrfle de la transpiration peut exercer sur la
photosynthse est tres variable avec les conditions de culture. El-Sharkawy et
Hesketh (1964 a) considdrent que la surface stomatique risque d‘'@tre limitative
pour la photosynth@se chez G. _hirsutum var. Deltapine Smoothleaf dans des

conditions d'intensité lumineuse €levée. Cependant, comme le fait remarquer
Monteith (1963), la résistance stomatique constitue une fraction plus importante
de la résistance totale 2 la diffusion de la vapeur d'eau que de la résista.nce totale
3 la diffusion du CO,. Il s’ensuit que la fermeture des stomates a une importance
plus grande sur la transpiration que sur la photosyntheése, mais cela ne se vérifie
que si la réduction de 1*hydratation, ou I’augmentation de température de 1a

feuille, n%affecte pas le processus photosynthétique au niveau des chloroplasies.

Fn effet Troughton et Cowan (1968) ont pu rema.rqder que pendant une
partie du cycle rythmique de transpiration, chez le Cotonnier, l'échange de CC,
était indépendant de la transpiration de la feuille, diminuant tandis que celle«ci

augmentait,

Par contre Shimshi (1969), chez le Cotonnier non-irrigué, ne trouve pas
de diminution de la photosynth¥se avec augmentation de la résistance diffusive, ce
qui serait en contradiction avec les résultats de Troughton (1969) qui a observé,
chez la m&me espéce, une liaison étroite entre la perméabilité foliaire et la
photosyntheése.

Il paraft évident que la sécheresse nlintervient pas seulement sur la

facilité de diffusion de CO, par contrble stomatique, mais doit avoir des consé-

qucnces direttes sur la résistance au niveau des chloroplastes.
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Si cette résistance est déja €levée, 1'augmentation de la résistance
stomatique n'affecte pas beaucoup 1'échange de COZ’ comme 1'a remarqgué
Montheith {1963). Cela correspondait aux cas étudiés par Shimshi (1969). Par
contre,si cette résistance chloroplastique augmente sans accroissement de la
régistance stomatique, 1'absorption de CO, diminue sans que la transpiration
soit affectée (Troughton et Cowan, 1968). Ce phénomane peut &tre dld 2 un effet
de la photorespiration sur le rendement photosynthétique du cotonnier {Troughton,

1969).

Ainsi le contr8le de la transpiration ne peut 8tre considéré séparéinent
de 1'effet de la deshydratation sur les processus métaboliques, le point de ferme -
ture des stomates devant 8tre 2 une hydratationencore §levée pour les plantes

sensibles au desséchement, mais il peut attendre des valeurs plus fzibles chez

les plantes plus résistantes.

£

Une résistance stomatique faible 2 comme conséquence non seulemert
une transpiration maximale €levée, mais ausei un échange de CO, important et

une diminution de la température de la feuille, ce qui réduirait la photorespirativz

Un équilibre entre la facilité de diffusion du CO, et le contrdle de
transpiration doit 8tre donc &tabli, 1’idézl étant une transpiration cuticulaire la

plus faible possible, et une tronspiration maximale élevée.

Il est vraisemblable qufon puisse accumuler dans une m8&me variété,
2 1'issue des croiscments néceasaires, les caractéristiques lui conférant une
résistance accrue 3 lz perte d’eau, tout en essayant de conserver le maximuwn

de rendement photosynthétique, .



IV - MECANISHMES DE RESISTANCE A LA SECHERESSE :

L'APTITUDE A SUPPORTER 1A DESHYDRATATION (1)

(1) L'essentiel de ce chapitre est publié ou sous presse (Vieira da Silva,
1970 a et b).
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1) RESISTANCE MECANIQUE DES STRUCTURES
PROTOPLASMIQUES PENDANT LA DESSICCATION.

Ijin (1930, 1933, 1935, 1952, 1953, 1957) a été& le premier 2 avancer
1"hypothese diune altération de structure du protoplasma comine étant la cause

des effets nuisibles du dess®chement des tissus végétaux.

Selon cet auteur, un des iacteurs principawx conduisant 2 12 mort des
cellules est le changement de structure du protoplasma pendant le processus de
deshydratation et de rehydratation.Il considére que la distension rapide pendant
la réhumidification est une des causes de la mort des cellules et que cette mort
peut &tre évitde si l'imbibition et la distension peuvent se faire lentement, La
capacité de supporter la plamolyse serait différente selon les plantes, ce qui

serait une conséquence des caractéristiques de leur protoplasma.

Dtapres Iljin, les cellules de grandes dimensions seraient les plus
sensibles, possédant une grande vécuole et un rapport volume sur surface élevé.
Par contre les bourgeons foliaires de certaines espéces seraient tr2s résistants
4 la dessiccation, ayant de petites cellules qui manquent totalement de vacuocles,

ou n'en contiennent gue de tres petites,

Les cellules plasmolys€es dans une solution de saccharose montreraizsnt,

selon Iljin (1953), une tolérance accrue 3 la dessiccation, Ceite augmentation de L
tolérance & la sécheresse est cependant controversée et nla pas été vérifiée par

Oppenheimer et Jacoby (1963), qui ont répété les expériences d*iljin,

I a été 2dmis que la viscosité du protoplasma (Genkel, 1961), et la
quantité dleau liée (Kramer, 1955, Levitt, 1959) seraient impliquées dans la

résistance structurale plus ou moins grande, du protoplasma a la deshydratation.

r
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Ces hypotheses ont éi€ un sujet de controverse et la détermination

correcte de ces caractéristiques présente de grosses difficultés (Levitt, 1965).

Dans sa revue sur les effets morphologiques et physiologiques de
manque dfeau syr les pia.ntes, Stocker (1961) considére quiun relachement de .
la structure du protoplasma, tel que cela se produit pendant 1%action de 1la séche-
resse (phase de réaction de Stocker), entrafhe un accroissement de 1*activité
hydrolytique et oxydante dans les cellules, tandis gufun renforcement de cette
structure (phase de restitution) se tradyit par une augmentation de 1!activité

synthétique et réductrice.

~ Il nest pas difficile dadmettre que les organites cellulaires, sitge
d®un grﬁnd nombre de réactions métaboliques, peuvent &tre affectés dans leur
structure et fonctions, et les études récentes de Mouravieff (1969) sur les carac-
téres protoplasmiques des cellules épidermiques foliaires ont mont:€ des
altératlons importantes des €léments figurés de la cellule, qui paraissent conﬁr-

mer les hypothéses dfIljin, sous un angle nouveau.

La stabilité structurale, pendant un cycle de deshydratation et de rehy-
dratation,paraft donc.avoir une ’importance toute spéciale si on 1'analyse 2 la
lumidre des notions de lysosome et peroxysome, issues des travaux de 1’école
de De Duve (De Duve, 1963 ; De Duve et Wattiaux, 1966 ;: De Duve et Baudhuin,
1966).

Liextension de ces notions aux végétaux, surtout par les travaux des
chercheurs de 1'école de Matile (Balz, 1966 ; Matile gt al. 1965 ; Matile ot
Wiemken, 1967 ; Matile et Moor, 1968 ; Matile et Spichiger, 1968 ; Matile 1368 a
et b ; Semademi, 1967), pour les lysosomes et ceux de 1!école de Tolbert
(Tolbert et al,, 1969 ; Nelson et al 1969 : Yamazaki et Tolbert, 1969 ; Kisaki
et Tolbert, 1969) pour les peroxysomes, permet de compréndre 1teffet possible
de 1*altération strﬁcturale dans ce type de particules contenant, les unes des
hydrolascfs, les autres des oxjdases, sur 1"activité de ces enzymes dans des

conditions de deshydratation.

Ces effete seront étudiés ultérieurement.
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2) LES VARIATIONS D!'ACTIVITE ENZYMATIQUE

4) Introduction -

Une des caractéristiques les plus importantes de 1'aptitude 2 supporter

la deshydratation est celle de la stabilité de 18activité enzymatique.

Il revient aux auteurs russes dfavoir les premiers observé les liaisons
qui existaient entre 1'état de dessdchement des tissus de 1'activité des systiemes

enzymatiques (Oparine, 1937, 1953),

. Les travaux des chercheurs russes, Oparimeet Kaden (1945), Kursanov
(1940, 1946) qui ont été passés en revue par Mothes (1956) ont établi que les
enzymes peuvent &tre libres ou lifes au complexe lipoprotéique. Un relachement
de ces liaisons, scit réversible soit irréversible, conséquence de plusicars
types de facteurs dont 1a sémescence ou la deshydratation, provoque une libération

de ces enzymes et accroft leur activité hydrolytique {Oparine, 1953).

Stocker (1961) dans sa revue des effets morphologiques et physiologiguer
du mangque dfeau sur les plantes, souligne que la modification des processus
enzymatiq_ues est déterminée par une transformation de la s‘t'ructure du proto-
plasma. I a.;‘iou,te que dans le cadre d'une conception élargie de la physiologie,
le déroulement de nombreux processus vitaux peut stinterpréter comme une
alternance de périocdes principalement réductrices-synthétisantes ou oxydauntes=-
destructrices. A'l'appui de son point de vue; il cite celui de Maximov (1941) selon
lequel 1*action de ia sécheresse (phase de réaction de Stocker) aurait comme
conséquence une période dloxydation et d*hydrolyse catabolique, tandis que
l’endurcissemenf (phase de restimtion de Stocker) serait une péricde de réduction
et de synthese.

Encore d'apres Stocker (1961} ces tendances synthétisantes ou destruc-
trices seraient.en rapport avec les différentes structures, l&ches ou lifes du

protoplasma, tel qu'elles apparaissent dans les variations de la viscosité et de

la perméabilité. L'élément de liaison entre les causes structurales et les



81

conséquences fonctionnelles serait 1*activité des enzymes en fonction de 1%état

du protoplasma.

Comine le souligne Stocker (1961) 1%actinn du déficit hydrique sux
PPactivité des enzymes, introduit des modifications dtune portée considérable

dans l'ensemble du métabolisme. .

I a2 fallu attendre le développement dbinstruments perfectionnés,
comme lfultracentrifugeuse et le microscope €lectronique, pour que les questions
de lfultrastructure cellulaire et de la localisation des activités enzymatiques

puissent avancer.

Clest surtout 1'école de De Duve {De Duve et Wattiaux, 1966) qui a
contribué 2 la découverte dans les tissus animaux d'organites spécialisés conte~

nant de la phosphatase acide.

Ces patticules nommées lysosomes contenaient de plus toute une série dlautves
ems hydrolytiques - : cathépsine, B ~glucuronidase, ribonuciéase acide,

desoxyribonucléase acide ; 1a lyse de ces organites était responsable de 1a

libération de ces enzymes dans la cellule, libération suivie dfeffets destructifs.

Un deuxitrne type de particules, les peroxisomes (voir De Duve et
Baudhuin, 1966) séparés par Beaufay et al. (1964) contiennent les enzymes

urate oxydase, catalase et D-amino acide oxydase,

Liexistence de particules dans les cellules végétales, correspondant 2
celles trouvées chez les animaux, tout au moins en ce qui concerne leur fonction

générale, a &t€ confirmée par plusieurs auteurs.

Ces auteure ont trouvé les équivalents des lysoéomes soit dane les
particules que Dangeard (1919) a appelé éphérosomes (Olezewska et al., 1965 ;
Walek-Czernecka, 1962, 1963, 1965 ; Frey Wyssling et al., 1963;
Frey-Wyssling, 1965 ; Jacks et al., 1967 ; Balz,. 1966 ; Semadeni, 1967 ;
Matile et al., 1965 ; Matile et Spichiger, 1968 ; Soroﬁn, 1967 ; Sorokin et
Sorokin, 1968), seoit dans les vacuoles ou grains dfaleurcne {(Poux, 1963 a, b,

1965 ; Matile et Moor, 1968 ; Matile, 1966, 19683 a et b, 1969 ; Matile et
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Wiemken, 1967 : Jacks et Yatsu, 1967 ; Yatsu &t Jacks 1968) soit dans *apparcil
de Golgi (Brandes et Bertini, 1964) soit dans les lutoldes du latex d’*Hevea
(Pujarniscle, 1965, 1966, 1968, 1969).

Cette localisation n'est pas exclusive et il ne parait pas possible
d'affirmer gu'un seul organite ou structure cellulaire correspond aux lysosomes,
définis biochimiquement. La découverte de phosphatase acide (Ragetli et al., 196
et Ragetli, 1967) et de rikonucléase (Hadziyev et al., 1969) liées anx chloroplasics
montre que Iz situation est bien plus complexe q1'1e dans leg cellules animales. Il
y 2 m8me des auteurs, comme Corbett et Price (1967) qui nicut 'existence de

lysosomes chez les végétaux.

La notion de lysosome reste cependant valable comme définissant une
structure contenant des hydrolases pouvant 8tre libérées danus le conteru cellulaire

par une action plus ou moins violente dfagents extérieurs.

Les travaux sur les peroxisomes dans les végétaux sont bien moins
nombreux (Kisaki et Tolbert, 1969 ; Tolbert et 21. , 1968, 1969 ; Frederick et
Newcomb, 1969). Les peroxisomes des plantes isolées par 1fécole de Tolbert,
ne contiennent pas le m8me bagage enzymatique que ceux des animaux. Tandis gue
ceux~ci possédent de 'uricase, D-amino acide oxydase et-de la catalase, ceux .e?d
plantes contiennent (Kisaki et Tolbert, 1969) de la glycolate oxidase, de la
glutamate-glyoxylate aminciransferase, de la malate deshydrogénase et de la
catalase.

Ltimportance de ce systéme particulaire pour la photorespiration
(Moss, 1268 ; Nelson et al., 196‘%) eat évidente, et on peut imaginer facilement
que ce systéme puisse 8tre responsable de 1*faugmentation de 1'activité oxvdasiygw:

indiquée par Stocker {1961).

Cutre les auteurs russes cités plus haut, d*autres chercheurs avaient
déja trouvé une aﬁgmenta.tiob, de factivité des enzymes hydrolytiques sous
1*influence de la sécheresse : augmentation de 1'activité de 1'invertase a &té
observée par ¥ assiliev et Vassiliev (1936) celle de 1'amylase par Spoehr et
Milner (1939), celles de la Ribonucléase par Gates et Bonner (1959), Kessler



(1959) et Dove (1967) et celle de la phosphatase acide par Nir et Poljakoff-Mavba-
(1966). La sécheresse provoquerait ainsi une acc&lération de la sénescence des

feuilles.

Chez le Cotonnier, Yarosh (1958) a vérifié que 1!accumulation des sucves
solubles, avec une hydratation insuffisante, €tait accompagnée d*une diminution

de la synthese des protéines et dPune augmentation de son hydroly se.

Des études sur 1'effet de la carence hydrigue sur 1'activité de la
ribonucléase dans les tissus foliaires et racinaires de trois esp2ces de cotonnier,
sur 1'activité soluble et totale de la phosphatase acide et sur 1*effet des inhibiteux#
ainsi que sur 1’effet de la sécheresse sur les glucides solubles chez le cotornier,

ont d€jd £t€ présentées (Vieira-da-Siiva, 1968 a, b, ¢, 1969).

Les liaisons entre la solubilisation de la phosphatiasc ¢t celle de
Vinvertase et de la B-amylase daps les dérivés d*hybridation entre une esplce

résistante, G. anomalum, et une espdce sensible A la sécheresse, G. hirsutum,

ont également été &tudides(Vieira-da-Silva et Poisson, 1969).

Lfaugmentation de 1%activité enzymatique sous 1!eifet de Ia sécheresnse
peut 8tre considérée, soit comme ie résultat d*une action lysosomale, clest-A-
dire de libération d%enzymes contenus dans des structures bien définins, soit
comine le résultat dlactivation de zymogenes, disparition d'ichibiteurs de ces

enzymes, soit encore comme le résultat d'une synthese de novo.

Nos travaux ont voulu déterminer si cette augmentation d'activitd étai:
due 3. une ou plusieurs de ces causes, de préciser la localisation cellulaire de
ces enzymes et ausei dobserver la liaison entre cette augmentation dtactivité
et la sensibilité A la sécheresse. La plupart des travaux a été faite sur les

hydrolases et une seule expérience a été réalis€e sur la catalase.

b) Méthodes et techniques ~

1) Préparation des échantillons et cxpression des résultats

Les analyses enzymatiques étaient généralement faites sux

la quatridme feuille de 1'axe principal de la plante, comptée 3 partir de llapex,
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congidérée physiologiquement mure, non seulement par des critéres phénolo-
giques, mais aussi parce qu'elle pr ésents 1factivité spécifique de la phosphatase

acide la plus élevée (Fig. 2¢).

Ifinduction de conditions de sécheresse €tait réalisée soit par addition
de PEG 600 au milicu liguide de culture, soit par des cycles successifs de
dessdchement des plantes cultivées dans des récipients contenant de Ja terre,
soit par flottaison de disques découpés dans la quatridme feuille sur des solutions

de PEG 600, pendant un temps variable de 12 2 24 heures.

Toutes les opérations d'extraction se passaient dans une chambre froide
A 5% C. Les tiszus foliaires &tajent broyés dans un mortier refroidi, avec un peu
de sable dans une solution isotonique de Mannitol (0, 3 M) de fagon a préserver,
dans la mesure du possible, 1'intégrité des organites. La proportion généralement

utilieée €tait de 1 g de tissu frais pour 50 ml de volume final d*homogénat.

Apres filtration de 1’homogénat & travers deux couches de gaze, deux
parties aliquotes &taient prélevées, une étant diluée avec 40 % de son volume de
Mannitol 0, 3 M, 1’autre avec 40 % de son volume de Triton x-100 3 0,5 % (dans

certaines expériences on a utilisé le Triton x-114).

Des expériences préliminaires avaient démontré que, dans le cas de
1’homogénat de tissus de plantes norrnales broyées soignensement dans une
solution de mannitol 0, 3 M, le surnageant apres centrifugation 2 36000 g pendant
15 minutes,ne présentait généralement aucune activité de la phosphatase acide, Les
deux aliquotes citées ci-dessus étaient donc toujours centrifugées de cette fagon

et les activités enzvmatiques déierminées dans le surnageant.

Ce protocole conduit & deyx types de données. Le premier concerne
1Ifactivité des enzymes normalement présentes dans la phase soluble, auxquelles

il peut s*ajouter celles qui ont ét¢é solubilisées par un broyage un peu tron brutal.

Le deuxi®me concerne 1'activité des enzymes qui peuvent @tre solubilisées par

destruction des membranes lipoprotéiques sous 1faction du déter gent.
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On a pu faire ainsi une distinction entre activité libre et activité latente.
I faut cependant préciser que lfactivité soluble mesurée par la méthode adopiée
ne représente pas ioute 1%activité libre, car des enzymes peuven® rester adsorhécr

dans le culot.

Toutefois, pour mesurer l*activité libre en présence des organites
contenant des enzymes il faudrait utilicer des temps dYincubation tres courts et
des milieux & pH proches de la neutralité de fagon & €viter que ces organites ne
se détruisent pendant Jes opérations, Cela est irréalisable dans le cas des dosages
des hydrolas'es sur des tissus de cotonnier, Dfapres Gahan (1965), I*incubation
de coupes du méristéme terminal de racines de Vicia faba pendant 5 minutes 2

PH 5 était suffisante pour révéler 1%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, pouvant
atteindre 100 % de l'activité en présence de Triton ¥-100 (Pactivité latente tant

alors nulle), ce qui indique que 1'adsorption de ces enzymes sur les membranes

doit 8tre négligeable.
Nous admettons donc que 1tactivité dite soluble représente 1lactivité

libre, et que lfactivité solubilisée apres traitement au Triton %-100 , correspond

a 1factivité totale,

Cela nous conduit & la notion de pourceuntage de solubilisation, qui

mesure la destruction des structures responsables de la latence de ces enzymes.

Llaugmentation d'activité spécifique totale pouvait Btre la conséquence
soit dfactivation ou de lever dfinhibition des enzymes, soit d®une synthise de novy

par dérepression des genes concernés,

2) Analyse enzymatiqﬁe o

- La phosphatase acide (EC 3.1, 3.2, ) 2 été dosée selon le

procédé proposé par Linhart et Walter (1963), Le volume total dlincubation est
de 2 ml contena._nt'ZO p moles de p-Nitrophenyl pbosphate (pNPP} et du tampon
acétate 0,1 M 2 pH 5,6 (Fig. 21). Apres incubation & 30° C pendant un tenps
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variable, la réaction est arr&ée avec 4 ml d'une eclution tampon 2 pH 10, 7
contenant par litre, 0,084 g de glycine, 3,920 g NaCl, 8,780 g Na,CCOj et
5,000 g NaOH, La couleur du p-~Nitrophenol {pNF) libéré est apprécide dans

un colorimeatre Kleti-Summerscn, filtre 42,

- La ribonucléase (EC 2,7.7.17) a été dosde selon la méthode

de Schucher et Hokin (1954), Le volume total d'incubation est de 1 ml, contenan:
3 mg dfacide ribonucléique (ARN), du tampon acétate 0,1 M & pH 5,0 (Fig, 21) et

une aliquote convenable d*homaogénat,

La réaction est arr&tée par addition de 7 ml d*un réactii préparé en
.mélangeant 935 ml d%thanol & 95 pour cent avec 60 ml dlacide acétique glacial
et 4,5 ml de NaOH 2N, Le ,{orécipité est ccnzervé au moins 2 heures, & - 20° C,

centrifugé et la densité optique du surnageant déterminée 2 260 my,

Lfactivité de lfenzyme était exprimée directement en valeurs de densité

uptique (DO) par mg de protéine et par heure,

L*ARN utilisé comme substrat est préparé de la fagon suivanie :
25 g d*ARN de Levure sont dissous dans 250 ml d'eau avec addition lente de Naf®H
N/1 jusqutl 1'obtention du 'pH.é, {, La solution est dialysée 2 5° C pendant 3 jours
contre de 1’eau changée fréquemiaent et IFARN est précipité avec 2 voluines
d*¢éthanol & 95 pour cent & - 20° T, Le culot estredissous dans du tampon
acétate 0,1 M 2 pI;I 5,0 et les impuretés précipitées en amenaut la concentration
de la solution 3 0,5 M de NaCl, Aprs centrifugation, le surnageant est dialye?,
amené & une concentration dix fois plus élevée que celle utiliséc dans les essais
et divisé en portions de 2 ml qui sont conservées au congélateur 2 - 25° C, Ce

substrat nous a permis de toujours obtenir dee résultats reproductibies.

- Les amylages, a(EC 3.2.1.1.) et B(EC 3.2.1.2,) ont été
dosées respectivement & pH 7,0 et & pH 4,5 (Fig, 21) swivant la technique de
‘Bernfeld (1955), utilisant I'amyiopectine comme substrat. A 1lissue de ces
déterminations les sucres réducteurs ont été€ dosés soit par la méthode de Nelson
(As!;well, 1957) soit par ltacide 3, 5-~dinitrosalicyliqus. Les incubations ont &té

faites a 30° C,



00 a 2 my

colorimatre Klett

lecture au

150~
08~
Ribenuclbate
100 pNP Phosphotase
O -
1 s
1
&
T
£
£
8 4o
02 8
o
3
£
30 a0 50 P 70 30 % a0 P 50 Py 70 ) %0
°H pH
¢ Amylase
130+
Invertase
50~
100}
5
%
2
%
£
S \
254 S
3 304
[d
2
]
T ¥ . ) U v . 80 %0
30 40 50 9 70 80 e 4 50 &0 70 f
pH
pH
Fig. 21 - Optimum de pH pour la Ribonucléase, p~Nitrophénylphosphatase.

a et B amylases et invertase,

28



ac

La p-fructofuranosidase (imvertase) EC 3.2, 126) a été dosée dans

un volume total de 2 ml, contenant du tampon acétate 0,01 M & pH 5,0 (figure 1)
et utilisant comme substrat le saccharose 2 une coﬁceiatration finale de 1 %. Les
sucres réducteurs ont été dosés comme dans le cas de la a et Bamylases. Les

incubations étaient faites a 30° C,

La catalase (EC 1,11, 1.6) a été dosée par la méthode manoméirique de
Bunzel (1914) apre avoir broyé 0,5 g de tissu foliaire avec 0,5 g de CaCO;
précipité, et en amenant le volume a 25 ml avec de 1%eau, Le substrat 2 ét£€ feau
oxygénée 4 la concentration de 4 %, Les incubations ont été faites dans un bain

contenant de la glace fondante,

La O-Diphenol oxydase (phenolase} EC 1,10, 3.1,) a été dosée en
utilisant 1la DL~ f§ -3, 4-Dihydroxyphenyl alanine (DOPA) comme substrat & 0,2 %

de concentration finale, Le milieu réactionnel contenait du tampon phosphate
0,1 M & pH 6,5 et une aliquote d®homogénat. Les incubations ont éié faites 2
30° C, Ltoxydatiorn de la DOPA était appréciée par lecture au colorimetre Klett
Sumraer son (filtre 42).

3) Protéine et chlorophylle

La protéine a &té dosée par la méthode de Lowry et al, (1951) et 1a
chlorophylle par celle d'Arnon (1949).

4) Centrifugation différentielle et en gradient de densité

Toufes les opérations d®homogénéisation ont ét€ réalis€es dans une
chambre froide & 5° C. 60 g de limbe de 1a 42me feuille ont &té broyés avec unpeu
de sable dans un moftier refroidi , et dans 500 m} d'un milieu constitué par du Maanitei
0,3 M, tampon Tris-HC1 0,1 M & pH 7,5, EDTA ImM, .Polyvinylpyrrolidone
0,2 % et 2-Mercaptoesthanol lmM..

<

Centrifugation différentielle :
Aprés filtration par 2 couches de gaze, et ceatrifugation 2 10C g pendant
15 minutes pour enlever les débris de tissu foliaire et le sable, des aliquotes

étaient centrifugdes, dans une centrifugeuse réfrigérée 2 §° C. Trois fractions



sont recueillies : une sédimentable pour 1 heure de centrifugation & 3000 g, une
deuxieéme sédimentable pour 1 heure de centrifugation & 40 000 g, et une

troisieme constituée par le surnageant de cette dernidre centrifugation,

Pour les analyses enszymatiques, les culots et les surnageants étaient
amenés au mé&me volume avec du tampon contenant du Triton X-100 2 une
concentration finale de 0,1 %. Les valeurs de chaque fraction sont exprimées

en pourcentage du total,

Cette méthode réduisant les manipulations au minimum a ét€ adoptée
apres de nombreux essais de fagon & endommager le moins possible les organites

de chaque fraction,

La fraction lourde des traitements témoins, riche en chloroplastes, a
été observée au microscope en contraste de phase et il a été vérifi€ que la
plupart des chloroplastes étaient translucides limités par un halo. Cette fraction
doit donc contenir une grande proportion de chloroplastes de classe [ (Leech,

1964},

Centrifugation en gradient de densité :
La technique généralement adoptée pour centrifugation en gradient de
densité, utilise des solutions concentrées de saccharcse (De Duve et al., 1957%)

dont 1'effet osmotique sur les organites cellulaires n'est pas négligeable.

Pour obvier & cet inconvénient, dautres produits ont été proposés,
comme le polyvinylpyrzrolidone (Thomson et Klipfel, 1958), le glycogene '
{Beaufay et al., 1964), le Ficoll (Kamat et Wallach, 1965) et le Dextran {Mach
et Lacko, 1968).

Ces produits, convenablement mélangés avec du saccharose, permetten”

1*obtention de gradients approximativernent iseosmotiques.

Nous a2veons, dans nos expériences, adopté le 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 d?une concentration de

40 % de Dextran + 10 7 de Saccharose dans le fond du tube, jusqu®d 10 % de



Gradient

Fig, 22 - Schéma du systéme utilisé pour la préparation
de gradients de densité de Dextrane,

A - récipient contenant la solution moins dense.

B - récipient contenant la solution plus dense.
Pompe proportionnante Technicon, 2 rouleaux, utilisant
deux tubes, un débitant le double de 1'autre,

J}‘l
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gaccharose en haut du gradient, Chaque tube contient 25 m! de gradient plus

7 ml d'homogérnat (0,3 M en Mannitol),

Ces gradients qui vont d*une densité & 25° C de 1, 038 en haut du gradient
jusqu'@ 1,167 au fond du tube, ont été établis 2 1'aide d‘une pompe proportionnante
Technicon dtaprés la méthode dfAyad et al, (1968) qui permet de produire des
gradients linéaires extr8mement précis, m8me en utilisant des solutions tr¥s
visqueuses comme celles de Dextran (Fig, 22). Elle permet de i-éaliser, gimul-

tanément, les gradients identiques dans plusieurs tubes du rotor SW, 25, 1.

Sept ml de 1’homogénat sont déposés sur un gradient linfaire, réalies
comme il a été indiqué plus haut, et centrifugés & 25000 t/mun, pendant 2 heures

et 30 miinutes dans un rotor SW, 25,1,

Trente 2 trente et une {ractions sont récoltées de chaque tube pexcé dans

le fond, par aspiration par une pompe proportionnante Technicon,

5) Chromatograpbie sur colonne

De facon & éliminer, dans la mesure du possible, 'action des composés
phénoligques sur 1'activité des enzymes, nous broyone fes échantillons de la
troisitme et quatridme feuilles & compter de 1*apex avec un poids égal du
Polyvinylpyrrolidene (Polyclar AT) inscluble (Loomis et Battoile, 1968) dans
du tampon Hepes (Good et al,, 1966) 0,1 M pH 7, 0 contenant de 1BEDTA 0, I mM

et du dithiothreitol 0, | mM (Cleland, 1964),

I’homogénat est traité avec du Triton X-100 2 une coucentration finale
de 0,2 %, centrifugé, dialysé contre du tampon Tris 0,0l M 2 pH 7,5 contenant

5 mM de 2-mercaptoethanol et concentré 5 fois contre du PEG 20000,
Les extraits préparés de la fagon indiquée sont appliquée sur uue colonne

de DEAE-cellulosz de 1, 6 cm de diamdtre par 35 cm de long, €quilibrée avec du

tampon Tris 0,01 M pH 7, 5.
Li¥élution £tait faite par 100 ml de tampon Tris 0,01 M pH 7,5 contenant

du 2-mercaptoethanol 5mM, suivis par un gradient de NaCl (dans le m&me

tampon Tris) établi da la fagon suivanie : une fiole 2 vide de 500 m] totalement



Fig, 23 - Schéma du montage utilisé pour la chromatographie
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 d*une ampoule 2 décanter contenant 509 ml de NaCl

0, 3 M ; une pompe proporticnnante Technicon permet de régler le débit 2 0, 8 ml
par ininute (Fig. 23).

I.e gradient obtenu est déierminé & aide d’un réfractomeire,

LY&luat est récolté en fractions de 5 ml,

6} Marquage des protéines

Une languette, découpée en trois de ses cbtés dans la troisidme et
quatriedme feuilles 3 compter de 1'apex, a 1'extrémité libre introduite dans une
capsule en gélatine contenant 0,2 ml de solution de L-leucine (U) 14C (50 p Ci/mil},

avec une activité spécifique de 95 m Ci/mM,

A pres 24 heures la troisitme et quatridme feuilles &taient récoltées,
broyées ensemble, traitées comme ii est indigué ci-dessus, l'extrait obtenu étaut
chromatographié sur cclonne de DEAE-cellulose,

La radioactivité de chaque fraction de 5 ml récoltée est mesurée avec
un compteur a scintillation : une aliquote de 0,25 ml de chaqué est additionnée
de 10 ml du mélange scintillateur suivant : 700 g de Toluéne, 400 g d®*Ethanocl,

4 g de 2, 5~Diphényloxazole (PPO) et 0,1 g de 1,4-Di [2-(5-Phényloxazoly1)] -
benzine (POPOP),

¢) Résultats et discussion

1) Augmentation de 1lactivité_enzymatique

a) Catalase
Une seule expérience a €t€ réalisfe sur 'effet du poteniiel
osmotiqué sur factivité de la catalase, Six lots de trente disques de 0, 8 cm de

diametre provenant de la quatriéme feuille de la variété Allen de G, hirsutum

ont été mis en équilibre avec des solutions de saccharose de molarités différen:e:

en les faisant flotter sur ces solutions pendant 20 heures, la surface abaxiale



vers le haui. La figure 24 rend compty de la variation de l'activité de la catalase

dans ces tissus en fonction de la molarité du saccharose.

Ces deur-ées confirment celles ddja obtenues chez la Tomate par Farkes
e: Rajhaty {1955), et par Vieira da Silva {1965) chez plusicurs nspéces de
t_._:‘_g;ss;g_:‘g_g_rg. Ces derniers résultats cat moniré qubil y avait de treés grandes
ifférences entre les espdces quant a Ja révélation Jde la catnlase par lfeifet du
iraitement osmotique et paraissaient irdiguar gafun indice simjyle, dfaitération
métaboligue pouvait 2tre donc éfabli comme critire pour distinguer entrs les

plantes résistantes et les plantes sensihles 2 la sécheressea.

Ce phénomene de révélation de la cuizlase mar feifet de ia carence
hwydrigque prend un intér@t tout spdécial i la lumitre de la locaiisation de cette
enzyme dans les peroxysolnes végétaux, et de Iimporrance qutelle peul avoir

dans 1’oxydation de l'acide glycolique et donc dans la photorespiration.

Cependant 'effet de la sécheresse sur les tissus foliaireus du cotonnis
ayant des avpects typiques d'une séuescence accélérée, nous avons &tudif plus
en détail 1es variations dtactivité des enzymes hydrolytiques, dont ltaction

pourrzit conduire A cette sénescence,

b) Les hwdrolases

w

Des études sur lfefiet de }la carence hydrigue sur factivité
de la ribonucléase dans les tissus foliaires et racinaires oat &té =éalisdes avec
trois espices de Cossypiun: (Vlena ds Silva, 1968 a). Dans ces expérieunces
les mesures dtactivitd portaient sur des homogénate bruts ef il n*était pas possibie
de distinguer donc entre activité lutentr ot libre ni de faire ia paxi gui reveralt,
dans cette augmentation dlactivité, % un possible efist Iysosonial ou A une augmae: -
tation dlactivité par révelation de zymogines ou synthese.

Pe

Cependant une Haison tres netie o été {rouvée entrc 1Factiviié de la
ribonucléase (RNasec) et I*hydratation relative {HR ) des feuilles, pour l‘esp?zce

seuvage G. thurberi dont les tissus folizires sont tres sensibles au dessechement
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Fig. 24 - influence de la molarité du saccharose sur
lPactivité de la catalase de disques de feuilles de
G. hirsutum variété Allen.
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(RNase = 62,28 - 0,406 HR ; r = 0, 88 (i) ), tandis que pour G, raimondii, plus

résistant, il n®y avait-pas de relation statistiquement significative,

A la fin de deux cycles de traitement osmotique, il a €té vérifié que
I'influence du traitement osmotique sur le poids sec total de la plante (exprimé ex
pourcentage du téinoin) est en relation avec 'augmentation de Jfactivité de la

ribonucléase,

La phosphatase acide a été &tudife chez 1'espece G. thurberi (Vieira da
Silva, 1968 b) faisant la distinction entre 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,

Ltutilisation in vivo dfihhibiteurs de la phosphatase acide n'a pas
emp@ché ni la sclubilisation ni 1faugmentation de 1'activité totale, Le molybdne,
inhibiteur tres efficace de la phosphatase acide in vitro (Spencer, 1954) a m&me
eu comme conséquence une augmentation de presque deux fois de 1factivité

totale,

Ces effets des inhibiteurs sont un peu surprenants et en contradiction
avec les résultats obtenus par Alexander (1965) et montrent qutil n’est pas

possible de prévoir son action in vivo 2 partir des résultats obtenus in vitro,

Cette augmentation dfactivité totale de la phosphatase acide se passe
tr&s rapidement (Vieira da Silva, 1969) et suit, presque & la m8me vitesse,
la solubilisation. Dans cette publicaticn nous avons aussi présenté les résultats
nbtenus sur cing especes de Gossypium soumises 2 un traitement osmotique
(tableau VIII).

Les réactions des cing especes sont différentes aussei bien du peini de
vue de la libération de la phosphatase acide que de 1'augmentation de 1factivite

totale.

De toutes ces espiéces dfest le G, anomalum qui présente non seulernern:

12 solubilisation la moins grande mais aussi faugmentaiion dfactivité totale ia

plue basse,
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TABLEAU VIII

Activité de la Fhénylphosphatase chez cing especes de Gossypium

Activité totale mg ce
% dtactivité soluble Phénol libéré, par rmg
de N protéique par h.
Tralter.nent Témoin | Différence ‘T alter.nent Témoin | Différence
osmotique osmotigue
&, _raimondii 21,0 17,7 73, 3 0, 82 0,50 o, 32
3, thurberi 78, 0 () 70, 1 2,00 0, 88 L1
G, sustrale 21,6 1,6 20,0 1,67 1,22 0,45 |
i, anomalum 18,5 5,7 12,8 0, 96 0,90 0,046
G, hirsutum 79, 1 29,4 49, 7 1,28 0, 79 0,40
i A
| + ; !
ppds 0,05 = « 13,8 ppds 0,05 = - 0,39 s
0,01 = ¥18,9 ¢,01 = 40,54 ,
. -t



I1 stagit d'une espece africaine extr@mement bien adaptfe 3 son

babitat aride {Chevalier, 1933 ; Szunders, 1961).

Afin df€tudier la liaison en‘re la phosphatase acide diun c8té et la
ribonucléase de l'auire, une expérience a été réalisée en culiure liquidc en
utilisant des plantes de G. thurberi Sgées de deux mois. Quatre plantes ort &t
soumises a un traitement vemoiigue de = 10 j m‘olﬁ"1 peudant 48 heures et gquubr-

autres plantes ont &té utilisées comme témicins (figares 25 et 26).

On a constaté qu'il existe nor seulement une liaison entre la solubiu
sation de la phosphatase acide et celle de 1la ribonucléasc, mais également une

corrélation trés étroite entre les augmentations de 1'activité totale de cus deux

enzymes.

Chez G. hirsutum, soumis 3 la sécheresse naturelle par dess&cheme:w

du sol, la solvbilisation concomitante de la phecsphatase acide et de la ribonuclice:

a aussi pu 8re vérifide (figure 27).

Dfautres études ont été réalisées en culture en terre, pour comparex

’esp2ce G. anomalum, 2 la race punctatum ot aux variétés Allen, HAR 444. .,

ATH 555, 7 et BJA de 1'espece G, hirsutum, en ce qui concerne leur comporismied

vis-a-vis de la sécheresse. Les plantes ont ét€ cultivéec dans des pots en
plastique contenant 700 g de terre sache, arrosés journellemeont jusgufaa poids
correspondant & la capacité an charap. Un meis apres les somis,; les plantes

de chaque variété cnt été divisées en deux groupes : un groupe témoin continu: ot
3 8ire arrosé régulidrement, llautre Gtant soumis & 5 cycles sun.cessifs de
desséchement, qui a é1é corduit jusnulau flétrissement permznent ot les plantes
n'étaient arresées de nouveaun qulapres deux jours de fiétrissement, Chague
traitement a été répété 4 fois, Apres le cinquitme cycle, la quatridme feuills

de chaque plante a été récoltée et la phosphaetase acide et la B-fructofuranosinave

doséss,

Les résultats de cette expérimeniation son® dennés par le tableau I

et la figure 28,
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traitements que dans la figure 25,
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TABLEAU IX

Pourcentage de sclubilisation de la phosphatase acide et de 1la

f-fructofuranosidase.

102

Phosphatase acide B8~fructofuranosidase
Témoin Sécheresse Témoin Sécheresse
G, anomalum 12, 3 7,1 0 14,5
G. punctatum 4,9 25,0 | 66,8 41,3
Allen 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 66,0 31,3 66,3
p =0,05 % 31,2 p = 0,05 226
0,01 F42,1 0,014 30,7
0,001 155,38 0,001 ¥ 41,3
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Fig. 28 - Liaison entre la solubilisation de la phosphatase
acide et ceIJ.e de 1’'invertase, Sécheresse du sol.

o G, hirsutum latifolium

® G. hirsutum punctatum et G, anomalum
Pour G, hirsutum latifolium : Y = 18,68 + 0,68 X
r= 0,98 P «0,01
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I1 est évident qutil existe une relation entrc la libération de la
phosphatase acide et celle de ia f-iructofuranosidase, dans le cas des varidtés
sensibles & la se¢cheresse : Allen, HAR 444,22, ATH 555, 7 et BJA, Cependant,

v

pour G, anomalum et G. hirsutum race punctatum cette licison nfexiste pas, io

z2oluHlisation de la phosphatase acide étant toujours réduite, tandis que celie de

la PB-fructofuranosidase peut rr2me atteindre des valeurs élevées, comme pour

la. race punctaturn,

Parmi lce anzvmes hydrolytiques certains, comme la shosphatase
acide et la ribonucléase, ont une action destructive qui peut &tre extr@mement
nuisible au métabolisme cellulaire, Dfautres, par contre, comma: tamylags ey
'invertase, peuvent avoir des =ffets bénéfiques, en Jiminuant le potentiel
osmotique des tissue ce qui peut faciliter le maintien de la rurgescence. En effet
noue avions montré (Vieira da Silva, 1968 c¢) que le potentiel osmotique de la
sdve extraite par pression, dérendait de la quantité de sucres solubles dans lec
tissus foliaires, Ces résultats, qui contredisent cependant ceux de Bielorai {1968
gur des agrumes, montrent que, tout au meins pour le cotonnier, 1"acrion des
amylases et des invertases, ayant pour effet d'augmenter la force de succion dor

feuilles, pourrait ne pas &tre dé€savantageuse,

Une expérience faite dans le but de vérifier si 1’espéce tris résistant:

G, _anomalum et l'espeéce sensible G, hirsutum et des dérivés dthybridation erire

ces deux especes avaient les m&@mes rapports entre solubilisation de la phospha-
tase acide et scglabilisation de 1la B-fructofuranosidase dfup ¢Bté o1 de la
B‘}-amylaSe de 1'auire c8té, a donné les résultats dont fait état la figure 29,

Vieira da Silva ot Poisson, 1969),

Lies plantes étaient soumises A un traitement osmotique de - 36 j mels ~

tandis que des térnoins recevaient la solution nutritive normale,

Ainsi il a ét€ possible de conclure que si les activités engymatiques
paraissent liées, ces liaisons différert néanmoins selon Pespice cu 1Phybride

considdéré, Le fait que G, anomalum et ses dérivés d*hybridation avec

G, hirsutun: présentent de= analogies d'ordre biochimique, conduit 3 penser
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qufune information génétique a ét& transférée de 1%espiece sauvage 2 ces dérivés
d’hybridation y compris la partie de la population dont les constituants sont

apparamment euplofdes,

En effet dans les dérivés d®hybridation il était possible de trouver
dans la lignée essayée (R 264) des plantes possédant en plus du génome de

G. hirsutum un chromosome de G, anomalum et que nous avons désigné R 264 a

(2 n + 1) et des plantes euplofdes (2 n) : R 264 b,

Ces deux types de plantes, qui d'ailleurs présentent aussi certaines

différences de phénotype en comparaison avec G, hir sutum : feuilles plus épaisses

et plus rigides, se comportant, du point de vue des relations entre la solubilisa-
tion de la phosphatase acide ot de la B-fructofuranosidase et de la JP~amylase,

de lz2 m&me facon que G, anomalum,

En conclusion, il paraft que, dans les esp2ces résistantes, 1%araylase
et 1®invertase peuvent 8tre solubilis€es sans que le soit la phosphatase acide, et

que cette caractéristique est transmissible,

Dans deux répétitions de l'essai sur l'action des cycles répétés de
desséchement du sol, 1*activité de la phosphatase acide dans la quatri®rne feuilie,
et I’hydratation relative (Hewlett et Kramer, 1963) de la troisitme feuille ont

été déterminées sur chaque plante,



106

100y——- Sy e - ——— ———— -
/ o] | / |
o€ ! / L I
/ - 8 !
® /
é ! A ’ ’HW e/ B
@ ° l 8J !(
§ | "o 8 ,/ =
8% = I3 /
3 R
u. Q
é. [
e ‘L
: |
®
Qo e e+ s e — N
) LD w0 ., “0 100

Phoasphaiite ecide %
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La figure 30 rend compte de la liaison entre la solubilisation de la
phosphatase acide dans la quatrieme feuille et 1*hydratation relative de la

troisieme feuille,

Cette figure semble démontrer 1®existence de deux compartiments,
Ifun se solubilisant plus facilement que Ifautre, Il est aussi intéressant de noter
que la solubilisation est totale pour des valeurs de 1*hydratation relative consi-
dérées habituellement comme 1étales. On peut aussi voir que ’espece résistante,

G. anomalum, ne manifeste pas de solubilisation appréciable de la phosphatase

acide & mesure du dessdchement de la feuille, J1 c’agit en effet d*une espice

extr&mement bien adaptée a son habitat aride.

2} Localisation des enzymes dans la cellule et leur

solubilisation

a) Etudes par centrifugation différentielle

Pour vérifier la répartition de Pactivité enzymatique
dans les différentes fractions celiulaires sous 1!effet de sécheresse, trois groupex

de plantes de G, thurberi ont été utilisés,

Le premier (groupe A) constitué par des plantes cultivées en serre
pendant 3 mois, en solution nutritive normale, en conditions dthumidité de 1fair

entre 80 % et 95 % d?humidité relative et transpiration faible,

Le second (groupe B) était formé de plantes cultivées dans les m&8mes
conditions que celles du groupe A, mais aprés un séjour d'une semaine dans une
chambre conditionnée 2 25° C et 50 % dthurmidité relative, ol clles &taiant
illuminées par des lampes 3 vapeur dficde, dont infra-rouge était abscorbé par
une couche de 5 cin d’eau courante, produisant 20 060 lux au niveau des feuilles

supérieures, dans un cycle de 12 heures de jour, 12 heures de nuit,

Le troisitme {groupe C) était scumis au m&me traitement que le
groupe B, et recevait; ea plus, un traitement osmotique de - 15 j mole~! pendan.

les dernieres 48 heures,
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Ces 3 groupes correspondant ainsi & des conditions croissantes de
sécheresse : le premier formé par des plantes qui ne souffrent pas de sécharesse,
le deuxizme par des plantes qui transpirent abondamment dans des conditions de
sécheresse atmosphérijue,; et le troisieme par des plantes dont les feuilles se

trouvent flétries en permanence pendant les dernidres 24 heures,

Les tissus foliaires ont été broyés et fractionnés par centrifugation

comme il est indiqué plus haut,

Trois fractions ont été séparées : une fraction lourde riche en chloro-

plastes, une fraction moyenne et le surnageant.

Sur chacune de ces fractions il a été dosé : les quantités de chlorophyliie
et des protéines ; ainsi que les activités : phosphatase acide, ribonucléase acide,

p-fructofuranosidase, a et B amylase et O-diphenol oxydase,

Sur la figure 31, la surface de chaque rectangle représente le pourcen-
tage de 1factivité totale de lfenzyme contenu dans cette fraction. En abscisse on
a porté la quantité de protéine dans la fraction exprimée en pourcentage du total,

et en ordonnées 1tactivité relative obtenue en divisant le pourcentage dfactivité de

chaque fraction par le pourcentage de protéines: Dans le cas de la chlorophylle,

il s®agit de quantités et non d’activités,

La distribution des protéines par fraction varie en fonction du trzite-
ment, Dans le¢ traitement i_k la fraction chlorcplastique contient 67,9 % de la
protéine, la fraction moyenne 11,6 % et le surnageant 20,5 %, Dans le traite-
ment B les pourcentages sont respectivement 35, 0% :11,9 % et 53,1 %, Dans

le traitement C ils sont de 21,5 %oy 3,5 % et 75,0 %,

On peut dire que les fractions chlorcplastiques et moyennes se
'vident' dfune partie de leurs protéines qui passe dans la phase scluble, La

premidre conserve cependant toute sa chlorophylle (figure 31 a).

Toutes les enzymes étudiées se solubilisent sous 1%effet de 1’augmen-
tation de 1lt'intensité de la sécheresse : la p-fructofuranosida.se et les a et

p amylases le font de fagon assez semblable, tandis que la phosphatase acide,
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la ribonucléase et 1'O-~diphenol oxydase se comportent de facon différente les

unes des autres,

I1 paraft toutefois évident que la partie la plus importante de lfactivité

solubilisée sous 1’effet de la sécheresse, provient de la fraction chloroplastique.

b) Etudes par centrifugation en gradient de densité

Un pourcentage élevé de 1'activité totale de la phosphatase
acide, ainsi que celle des autres enzymes étudiées, se trouve concentré dans la

fraction riche en chloroplastes,

Cette fraction libére, dans des conditions de sécheresse, 1'activité
enzymatique dans la phase soluble, Nous avons voulu vérifier si la diminution
du potentiel osmotique de 1*homogénat in vitro pouvait conduire & une telle

libération.

Un homogénat préparé dfapres les procédés déj2 indiqués a &té divisé
en 11 parties aliquotes et centrifugé & 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 soklition de Triton X-100 3 0,25 % pour solubiliser 'activite
totale.

Apris incubation pendant deux heures 2 5° C les aliquotes ont été

centrifugées et la phosphatase acide dosée dans le surnageant,

On peut voir dfapres la figure 32 que 50 % de l*activité se libdére d<ja
par les manipulations imposées au culot, Néanmoins la suspension du culot soi:
dans 1’eau, soit dans une concentration hypotonique de saccharose, ne conduit
pas 3 une plus grande libération que celle déja observé avec la solution isotonigu-
(0, 3 M) de saccharose, Par contre la suspension dans des concentrations plus
grandes que 0,6 M de saccharose conduit 2 la libération de la phosphatase acide,

libération qui est totale 2 1 M de concentration, Ce comportement est en
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opposition avec celui des lysocsomes qui lib2rent leurs enzymes par suspension
dans une sclution hypotonique. Ces résultats nous permettent de comprendre
I'action de la sécheresse sur la fraction chloroplastique qui paraft étre sensible
3 une diminution du potentiel ocsmotique. 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 ainsi 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 quatridme feuilles de plantes
de G. thurberi cultivées, soit en solution nutritive normale (groupe témoin) soit
dane la m8me solution mais recevant un traitement osmotique de - 15 j inole~!
pendant 43 heures avant la récolte, Le milieu de broyage utilisé était celui déja

indiqué,

Sept ml de 1®homogénat ont été déposés sur un gradient linéaire,
réalisé comme il a ét€ indiqué dans la méthodologie, et centrifugés & 25 000 t/m:u

pendant 2 heures et demi dans un rotor SW, 25,1,

Trente 2 trente et une fractions ont été récoltées, Sur le culot ainsi
que sur chaque fraction les dosages suivants ont été faits : protéine, chlorophylie,
phosphatase acide, ribonucléase acide et o-diphenol oxydaéeﬁ comme précéderr:~
ment décrit, Les réeultats des dosages par fraction sont exprimés en pourcentag.

soit de 1*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 chiorophylle (figure 33), Nous pouvons ainsi confirmer
que la fraction chloroplastique perd des protéines au profit du surnageant sous
I'effet du traitement osmotique. Deux types de chloroplastes peuvent 8tre
identifiés, un plus lourd, encore riche en protéine, et l'autre plus léger, bien

moins riche en protéine, La figure 33 a montré que, m&me dans le témoin,
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1*intégrité des chloroplastes n'est pas totale, ce qui doit &re dQ aux manipu=
lations dfextraction,

b) Phosphatase acide, La figure 34 montre que la phosphatase acide
est localisée dans la fraction chloroplastique et qu'elle se solubilise sous 1teffet

du traitement osmotigue,

c) Ribonucléase, Sa distribution (figure 35) paraft &tre différente de
celle de la phosphatase acide. Elle se localise en partie dans une fraction plus
lourde que les chloroplastes, tr&s probablement dans les noyaux et également
dans le haut du gradient. Aussi bien 1*une que 1*autre se solubilisent avec le
traitement osmotique.

d) O~diplenol oxydase., Cette enzyme est localisée (figure 36) dans

la fraction chloroplastique contenant encore beaucoup de protéines. Il ne paraft

pas y avoir de grandes différences de solubilisation entre le témoin et le traite=

ment osmotique.

En conclusion la distribution de la phosphatase acide et de Ia
ribonucléase ne paraissent pas &tre identiques, m&me si leur solubilisation sous

1'effet de 1la sécheresse est semblable.

L'O-diphenol oxydase qui se situe dans la fraction chloroplastique

n'accompagne pas la phosphatase acide dans sa solubilisation,

Les chloroplastes perdent des protéines sous l'action de la sécheresse

et deviennent plus légers,

Le m&me traitement, appliqué a 1®espece résistante G, anomalum, 2

donné les résultats représentés par les figures 37, 38 et 39,

Les chloroplastes; plus lourds gue ceux de G, thurberi, se trouvent
totalement dans le culot, ainsi que la grosse majorité de lfactivité de la
phoephatase acide et de 1'O-diphenol oxydase. Il n'y a pas de différence sensible

de solubilisation entre le témoin et le traitement osmotique,
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Ceci confirme notre hypoth&ése suivant laquelle les plantes résistantes
3 la sécheresse manifestent une plus grande résistance 2 la solubilisation des

enzymes {Vieira da Silva, 1969).

La localisation chloroplastique de la phosphatase acide présente des

problémes curieux,

Les travaux de Ragetli et al, {1966) paraftraient démontrer une
localisation particulaire de cet enzyme a 1'intérieur m&me des chloroplastes,
et dans certains de nos gradients il apparaft, aprés traitement osmotique, un
pic de particules légeres, contenant de la phosphatase acide (fig, 40),

Ces particules, que nous n'avons jamais trouvé dans les témoins, bien
qu'une bande microsomale soit bien visible &ans les tubes avant le fractionnement,
pourraient avoir pour origine les chloroplastes. Ce phénomene nous rappelle la
perte de ribosomes chloroplastiques en conditions d'hypertonicité décrite par
Filippovich et al, (1967), le m&me résultat tant retrouvé chez des plantes ayant

re¢u 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 étudifes
et confirmerait les prévisions de Maximov et Iljin déja citées. A lfappui de ce
point de vue Trebst et Wagner (1962) ont constaté la révélation de 1!O~diphenol
oxydase par destruction de la structure lipidique des chloroplastes,

Par ailleurs Barton (19667)Aet Butler (1967) ont montré, en conditions
de sénescence, une lyse des thylakoldes autour des globules lipidiques des
chloroplastes, globules déja décrits par plusieurs auteurs (Bailey et Whyborn,
1963 ; Greenwood et al., 1963 ; Camefort, 1964 ; Laetsch et al., 1966 ;
Lichtenthaler et bprey, 1966) et dont 1'importance augmente avec la sénescence

des tissus foliaires,

M&me sfil n'y a pas d*autre évidence d¥activité enzymatique dans ces
plastoglobuli (Leech, 1968), il nen reste pas moins que la ressemblance de ces
globules avec les sphérosomes cytoplasmiques, qui se.chargent aussi de lipides

au stade final de son évolution (Dangeard, 1919 ; Frey-Wyssling et al,, 1963)
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est frappante, Ces globules pourraient donc constituer 1*étape ultime de
structures lysosomales propres aux chloroplastes., Toutefois les éléments a

1*appui de cette hypothese sont encore treés réduits.

La solubilisation des hydrolases par la sécheresse, que nous venons
de démontrer, pourrait avoir un effet néfaste sur 1*appareil photosynthétique

(Bamberger et Park, 1968 ; Constantopoules et Kenyon, 1968),

Certains auteurs, comme Matile (1969), ont avancé I’hypoth¥se dtune
localisation vacuclaire de la phosphatase acide, localisation qui n'était pas
possible de distinguer dans les gradients étudiés par nous, car les vacuoles et
particules contenant les lipides ne sédimentent pas, et se retrouvent avec le
surnageant, Nous avons donc voulu extraire le contenu vacuolaire par pression

et mesurer 1factivité de la phosphatase acide ainsi récupérée,

Dans une pre.s'se hydrauligque, nous avons soumis a la pression de
1200 kg cm=% soixante disques de 2,5 cm de diametre de la quatridme feuille
de G, thurberi, empilés régulitrement 3 l’intérieur du cylindre. Apres une
premidre extraction, le résidu a été congelé et décongelé et une seconde extrac~
tion effectu€e, Le résidu de ces deux extractions €tait broyé et complété & 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
apreés deux extractions ne contient qufenviron 1 % de activité totale de la
phosphatase, l.e contenu vacuolaire ne doit donc pas contribuer de facon signi-

cative 2 1*activité phosphatasique de la cellule,

Les résultats obtenus paraissent démontrer, comme l*avaient observ<
Yin (1945), Ragetli et al, (1966), Nir et Poljakoff«-Mayber (1966), Ragetli (1567),
qufune fraction importante de la phosphatase acide de la cellule végétale se trouv:

dans les chloroplastes.
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TAEBLEAU X

Extraction du jus cellulaire par pression 3 1200 kg cm=2

% du total dans la cellule

Activité de 1a

phosplatase Protéine Hz0
lare extraction 0,18 1,78 7, 65
Zame extraction 1,07 7, 05 22, 11

apres congélation

Résidu 98,75 . 91,17 - 70,24
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La courbe de solubilisation de cet enzyme en fonction de 1*hydratation
de la feuille permet d’imaginer deux compartiments,dans 1*un les enzymes se
solubilisent assez facilement et dans 1fautre plus lentement au fur et & mesure
que les tissus foliaires se dessichent, Il paraft logique dfassimiler ce second

compartiment aux chloroplastes,

Lf*importance des altérations subies par les membranes des organites
cellulaires sous 1faction du dessdchement paraft évidente. Schnepf (1961) a
montré dans les racines de Pois que la dessiccation affectait profondément les
membranes des organites, qui se désintégraient, Aussi Nir et al, (1969) observent
gque la deshydratation provoque des changements dans 1*ultrastructure des

mitochondries et plastides et détériore les membranes protoplasmiques,

Liaction de la congélation et décongélation est semblable & celle de
la deshydratation et Souzu (1967) a vérifié que des enzymes et d'autres substances
pouvaient, aprs avoir subi ces traitements, traverser les membranes qui
normalement les maintenaient séparées. Heber (1967) a aussi montré que la
deshydratation provoquée par la formation de glace détériore les membranes

chloroplastiques, les chloroplastes ne fonctionnant plus comme osmometres.

A la lumidre des résultats obterus il nous paraft raisonnable
diadmettre que, tout au moins en partie, la résistance proteplasmique 2 la sécha-
resse pourraft 8tre assimilée 3 la résistance des systtmes membranaires,
notamment ceux des chloroplastes. Cette résistance évite la libération des
enzymes hydrolytiques comme la ribonucléase et la phosphatase acide, suivie

dleffets destructifs dans la cellule, Clest le cas de G, anomalum qui montre un

pourcentage trés réduit de solubilisation de ces enzymes avec la sécheresse,
Par contre des espéces sensibles, comme G, thurberi, montrent une solubiliza-

tion trés importante dans les m&mes conditions,

3) Augmentation de 1'activité totale des enzymes

hydrolytiques

Nous avions vu dans certaines expériences précédentes

que, dans les variétés sensiblez 2 la sécheresse, il y avait non seulement une
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solubilisation des enzymes hydrolytiques mais aussi une augmentation de

1*activité totale de 1a phosphatase acide ou de la ribonucléase,

Cette augmentation dfactivité peut 8tre due 2 deux causes fondamen-
tales : ou bien 1'enzyme existant pouvait se trouver sous une forme moléculaire
inactive et dtest 1factivation du zymogene qui serait la cause de 1*augmentation
de lﬂacﬁvité, ou lfenzyme pouvait 8tre révélée, ou par la disparition d'inhibiteurs,
ou encore, il sfagit de synthese de novo,

Dans tous ces cas l*enzyme révélée ou synthétisée peut 8tre identique
3 celle qui avait été solubilisée par la sécheresse, soit avoir une forme molécu-
laire différente (un ou plusieurs isozymes),

Pour essayer d¥éclaircir cette question, nous avons étudié 1’influence
d'inhibiteurs de synty2se des protéines et de 1°ARN sur 1'activité de la phosphatass
acide, de la ribonucléase et de la ﬁ—fructofurénosidase dans des disques de
feuilles de cotonnmier.

Dans un premier essai, portant sur la phosphatase acide, 20 disques

de 0, 8 cm de diametre de la 42me feuille de G; hirsutum, var, HAR 444, 2 et

var, ATH 555, 7 et de G, arboreum, ont &té infiltrés sous vide pendant 15 minutes

soit par une solution de chlorampheniccl (4 mg/ml), soit par une solution de
D-actinomycine (200 p g/rhl), soit par de 1%eau (témoin).
Les disques ont été déposés sur des solutions de PEG 600 de

- 10 j mole~1 de potentiel osmotique, Les essais sur G, hirsuturn étaient répétés

4 fois, ceux sur G, arboreum deux fois,

Apres douze heures, les disques sont homogénéisés, traités avec du
Triton X-100 pour solubiliser toute la phosphatase latente, centrifugés a 36000 g
pendant 15 minutes et la phosphatase dosée sur le surnageant,

Le tableau XI rend compte des résultats obtenus, lfactivité étant
exprimée en poﬁrcenta.ge du témoin, '

¥ ne deuxidme expérience, portant sur i'espece G, thurberi a été
exécutée aprds infiltrations des disques par duchloramphénicol (4 mg/ml), de
la cycloheximide (actidione) (10 pg/ ml) ou de 1'eau (témoin), Le traitement

osmotique des disques a &été le mé&me que dans le premier @ssai et le surnageant



TABLEAU XI

Activité de la phosphatase acide (er pourcentage de celie du térnoin),
dons des disquers de fevilles de trois variétés e cotonnier souwmis 3
un traitement osmotique et traités par un inhibiteur de ia synthse
pretéigue ei par un inhibiteur de la synth&se de ITARN,

G, hirsutum/| ¢, hirsutun:. | G, arboreum
HAR 444,2 ATH 555, 7

Chloramphénicol . PR c s
4 mg/nll 68, 1 L, 8 65,2
D Actinomycine 98, 4 96, 6 97, 0

gy p.g/’ml

Témoin, H,0 100, 0 109, 0 100, ©
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a servi 2 doser la phosphatase acide (sur huit répétitions), la ribonucléase
(sur quatre répétitions) et 1%invertase (sur quatre répétitions), Le tableau XII

rapporte les résultats obtenus,

Ces résultats montrent que ni la Deactinomycine ni la cyclohexirnide
ne paraissent avoir dlaction, aux doses utilisées, sur l'activité totale de la
phosphatase acide, Par contre le chloramphénicol réduit d*a peu prds trente

pour cent cette activité dans toutes les espdces expérimentées,

Le chloramphénicol réduit aussi de moitié 'activité de la ribonucléase,
mais il augmente m&me 1'activité de la B-fructofurancsidase qui est cependaat

inhibé de 75 % par la cycloheximide,

L'interprétation de 1'action des inhibiteurs sur la synthtse enzymatique
est assez difficile., En effet il risque d'y avoir parfois des effets secondaires
importants. C'est le cas des inhibiteurs qu'oﬁ utilise 2 tres fortes doses comume
le chloramphénicol. Ce dernier interfere dans la chaine respiratoire (Freeman
et Haldar, 1968) ce qui peut avoir des conséquences sur la synthdse protéique.
D'autre part la baisse de l'activité enzymatique sous 1'effet des inhibiteurs n'est
pas la preuve que c'est la synthdse de novo de la protéine enzymatique qui en est
la cause, La synthd®se inhibée peut &ire celle d'une autre protéine nécessaire &

'activation d'un zymogeéne.

Cependant les conclusions suivantes paraissent pouvoir 8tre tirées : le
manque d'action de la D-actinomycine semble démontrer qu'une synthdse préala-
ble d'ARN n'est pas nécessaire 2 1'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 gspéces et dans le G. thurberi (tableaux XI et XII) sont de l'ordre de
grandeur quoiqu'un peu inférieures aux augmentations d'activité totale obtenues
sous l'action de la s‘écheresse (Vieira da Silva, 1969 et fig.26). Pour l'activité
ribonucléasique, chez G. thurberi, 1'inhibition est aussi du m&me ordre de
grandeur que l'augmentation due 2 la sé‘cher'esse (fig. 26). Le manque d'inhibition
de 1'activité de ces deux enzymes par la cycloheximide pose le probleme du

systdme ribosomal responsable de la synthse.



ieé

En effet la cycloheximide est considérée comme un inhibiteur spécifique
de la synthese des protéines par les ribosomes cytoplasmiques, 80 S, chez les
plantes supérieures (Clarck et Chang, 1965 ; Fllis et Mac Donald, 1967), Cette

substance a inhibé considérablement l'activité de 1'invertase dont la synthese

TABLEAU XII

Activité de la phosphatase acide, de 1la RNase et de l!invertase
(en pourcentage de celle du témoin), dans des disques de feuilles
de G, thurberi soumis 3 un traitement osmotique et traités
préalablement par un inhibiteur de la synthd®se protéique.

Phosphatase Ribonucléase | Invertase
Chloramphénicol :
4 mg/ml 74, 0 45,4 127, 3
Cycloheximide
10 pg/ml 105, 8 104,6 24,9
Témoin, H,0 100,0 100, 0 100, 0

doit dépendre donc du systéme riboasomal cytoplasmique. Le chloramphénicol
étant un inhibiteur puisant de la synthese protéique par les ribosomes 70 S
chloroplastiques (Linnane et Stewart 1967 ; Ellis, 1968, 1969), on peut conclure
que la synthése protéique responsable par l'augmentation d*activité de la phosphna -
tase acide et de la ribonucléase, dépend de ce systeéme ribosomal.

Pour confirmer le caractere de synth®se de nove de 1factivité
phosphatasique et ribonucléasique nous avons réalisé des essais de marquage.
Dans ces eseais deux lots de plantes de G, thurberi fgées de trois mois ont &%
choisis : 1'un conservé comme témoin recevant la solution nutritive normale,
l'autre traité par une solution nutritive A potentiel osmotique de - 20 j mole=-!

pendant 24 heures,
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Le marquage des protéines avec la L-leucine (U) 14C et 1a
chromatographie sur DEAE-cellulose ont été pratiqués selon les procédés
indiqués dans le chapitre des techniques, 1’acide aminé est appliqué au moment
du traitement osmotique simultanément dans les plantes traitées et dans les

témoins,

Apres chromatographie des extraits de protéine foliaire, il a &té
déterminé, dans chaque fraction récoltée, de 5 ml, la quantité des protéines,

la radicactivité et les activités phosphatase acide et ribonucléase,

Dans tous les gssais, nous avons obtenu la m@me distribution qui est

illustrée dans la figure 4},

Il est possible de voir sur cette figure que les plantes témoins
(Fig. 41 A) donnent un seul pic correspondant 2 la ribonucléase et & la phospha~
tase acide. €es enzymes ne sont pas retenues par le DEAE cellulose, Par comtre
chez les plantes ayant subi un traitement osmotique (Fig. 41 B) deux nouveaux
pics un de phosphatase acide et lautre de ribonucléase apparaissent, qui,

cependant, ne présentent pas de radicactivité,

Ces résultats démontrent que 1*Paugmentation de Pactivité totale de Iz
ribonucléase et de la phosphatase acide, qui doit correspondre 2 cean deux
nouveaux pics, n’est pas due 2 une synthese de novo. Ceci est en contradiction
avec les conclusions de Young et Varner (2959) concernant laj’:hospha,tasa des
cotylédons de germinations de Pois ; de Bagi et Farkas (1966) se rapportant 2
la ribonucléase dans les feuilles de Tabac endommagées mécaniquerment, et de
McHale et Dove (1968) qui ont étudié la ribonucléase de feuilles sénescentes de

Tomate.

Par contre, Presley et Fowden (1965) utilisant 1'acide azetidinew2=
carboxylique, analogue de la proline, avaient conclu que 'faugmentation de
Ffactivité de la phosphatase .acide dans des germinations de plusieurs espicex
ne correspondait pas 2 une synth®se de novo mais provenait de la révélation

d*un zymogene;
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Les résultats de nos expériences avec le chloramphénicol démontrent
seulement quiune protéine est nécessaire 3 la révélation dfactivité enzymatique

nouvelle,

Seul le marquage de la protéine enzymatique suivi de sa purification
pourrait démontrer sans ambiguité (Filner et al., 1969) que l'enzyme est

néoformée,

Nos expériences n'ont pas pu apporter cette confirmation et, par
conséquent, tout au moins pour les nouvelles formes séparées par chromatogra-

phie, nous penchons vers 1*hypoth&se de révélation de zymogenes.

Le métabolisme protéique est associé A 1'adaptation des plantes aux
changements de milieu, Ainsi McCown et al, (1969) de m@&me que Stutte et
Todd (1969) ont montré, par électrophordse, 1'apparition de nouvelles bandes
de peroxidase respectivement avec 1°endurcissement au froid ou sous 1l'action

de 1l sécheresse.

La m&me influence du milieu parall se retrouver dans le cas de
nouvelles formes de phosphatase acide et de ribonucléase dans le cotonnier

goumis 2 la sécheresse,

4) L¥effet des retardants de croigsance =

Le contr8le possible de la synthése de certains enzymes
hydrolytiques pa.r.'dés substances de croissance (Key, 1969 ; Filner et al,, 1969)
nous a amené 3 essayer 1'effet du chlorure de (2-chloroethyl) trimethylammorium
(CCCA) sur l'augmentation de lactivité de la phosphatase acide et de la ribonucléa-

se, éprés traitement osmotigue (Vieira da Silva, 1970).

Certains auteurs (Halevy et Kessler, 1963 ; Plaut et Halevy, 1966)
avaient d€ja moniré que le €CC pouvait améliorer la résistance 2 la sécheressc
des plantes, leur permettant de reprendre croissance plus facilement, apres

avoir supporté une carence hydrique.
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Lteffet de ce produit doit 8tre trouvé Tans tematardement de la

sénescence des tissus jeunes provoquée par la sécheresse (Halevy et al., 1965).

Cathey (1964) admet, d?apr2s les travaux de Kende et al. ($963) que
1'effet du CCC est de supprimer la synthdse de gibbérelline endogine, et Barnes
et al. (1969) ont confirmé ces travaux et précisé le mode d*action du CCC.

Nous présentons dans le tableau XIII les résultats des expériences
réalisées, qui permettent de conclure que si le traitement avec le CCC nlaffecte
pas l'augmentation de 1lactivité totale de la phosphatase acide, due au choc
osmotique, par contre, dans le cas de la ribonucléase, il la réduit considérable~

ment, 1!augmentation nfétant pas statistiquement significative,

Brook et al. (1967) ont aussi montré qutun autre retardant de
croissance, le Phosphon~S diminuait 1'activité de la ribonucléase dans les tissus
traités et en plus les acides nucléiques de ces tissus étaient plus résistants 2

1’hydrolyse enzymatique,

Connaissant 1’influence de la gi:bbe’re]line dans la synthise des
hydrolases (Filner et al., 1969) il serait 10gique d®admetire que le CCC, agissani
sur la synthése de la gibbérelline endogene, puisse emp@cher la synth2se de novo
de la ribonucléase. Cependant cet enzyme ne paraft pas 8re néoformée sous

1'effet de la sécheresse, comme nous avions vu précédemment,

La reprise de croissance des plantes traitées avec le CCC, en
comparaison avec les témoins, trois semaines aprés le choc osmotique, peut
8tre apprécié dans la figure 42, Non seulement il n’y a pas eu d*abscission des
jeunes feuilles, mais les bourgeons ont débourré et les plantes ont repris 1'aspect
normal, Par contre dans les plantes traitées le débourrage des bourgeons a fté

tres lent.

Il a été aussi possible d*observer une grande influence du CCC sur
la croissance racinaire des plantes ayant souffert du choc osmotique {figure 43).
Ces résultats confirment ceux de Humphries (1968) sur le systéme racinaire du

Blé,



TALLEAU XIII

Influence du CCC appliqué dans la dose de 250 mg par pied, et du

traitement osmotique (= 20 j mole~1} applicué une semaine plus tard,

sur ltactivitd totale de la ribonucléase et de la phosphatase acide

dans . thurberi,

Ribonucléase (1)

Phosphatese acide {2)

133

Solution Traitement Solution Traitemen:
- normale ogmotigue normale osmotique
« B
ccc 0,59% 0, 832 0, 742 1,073
témoin 0,458 1,407 0,717 1, 004
ppds : P=0,05 130,348 ppds: P =0,05 230,129
¢,01 < %0,500 0,01 :¥o0,175
0,001 : X 0,570 0,001 : ¥ 0,237

(1} Densité optique pa- mg de protéine par heure

{2) p M de pNitrophénol par mg de protéine par heure



Fig, 42 - Influence du CCC sur la résistance a la sécheresse
. de plantes de G. thurberi.

Trois semaines apres un traitement osmotique de
- 20 j mole~! pendant 48 heures.

(€8]

>



43 - Influence du CCOC sur la croissance du systéme
racinaire de G, thurberi,

Trois semaines aprés un traitement osraotigue
de - 20 j mole~1 pendant 48 heures,

CCC - Z50 mp de CCC par plante
T - témoin

Lies racines blanches dans la plante de droite
sont les racines néoformées,
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Les retardants de croissance et notamment le CCC peuvent donc
conférer aux plantes une résistance accrue 3 la sécheresse, non seulement
en évitant la sénescence des tissus, probablement dll 2 leur action sur la synth><:
de la gibbc;relline, mais aussi permettant une reprise plus rapide des systemes

racinaire et foliaire aprés une période de sécheresse,

d) Conclusions

Llactivité de la catalase et de certaines hydrolases augmentent
avec la sécheresse, chez les espices sensibles, Liaugmentation dlactivité de
ces dernidres enzymes, notamment celle de la ribonucléase et de la phosphata.se
acide; est suffisante pour expliquer la sénescence accélérée des tissus foliaires

desséchés;

Cette augmentation est due en partie 2 la solubilisation d*enzyms=s
contenues dans des organites, et en partie % une augmentation de Ifactivité toials

qui est la somme de 1*activité libre et de 1factivité latente,

L'espece la plus résistante & la sécheresse G, anomalum est celle

qui est caractérisée par une solubilisation réduite de la phosphatase acide,
solubilisation qui n'est pas affectée par la deshydratation. Par contire ches
les esp&ces et variétés sensibles, la solubilisation de cette enzyme croft avec
la diminution de 1*hydratation relative des feuilles, Llinvertase et 1’amylase
se comportent de fagon différente, la solubilisation de ces enzymes avec le
dessdchement ne permettant pas de distinguer les variétés sensibles de celles

gui sont résistantes.

Une partie trés importante de 1*activité latente des enzymes hydroly-
tiques étudifes, aussi bien que de 1*O-diphénocl oxydase, se trouve dans la
fraction chloroplastique. La sécheresse a comme conséquence de provoquer,

chez ks especes sensibles, une diminution de la quantité de protéines dans
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cette fraction et une solubilisation de ces enzymes. La résistance protoplasmique
3 la sécheresse pourrait ainsi 8tre assimilée 2 la résistance des systimes

membranaires de ces organites.

Le marquage avec la Leucine (U) 14¢ pe permet pas dfadmettre que
1*augmentation de lactivité totale soit due 2 une synth®se de novo., Cependant,
les €tudes avec le chloramphénicol paraissent démontrer quiune synth&ése protéique

est nécessaire pour la révélation de formes inactives de ltenzyme,

Lfenzyme révélée sous lfinfluence du desséchement parait &tre
constituée par une ou plusieurs identités moléculaires différentes, isolées par

chromatographie sur DEAE-cellulose (ribonucléase et phosphatase acide).

Le CCC retarde la sénescence des plantes soumises 2 la sécheresse
et facilite la reprise de croissance une fois les conditions normales retrouvées.
Lfaugmentation de 1activité de la ribonucléase provogquée par un choc osmotigue
est aussi diminuée par le CCC, Par contre cette substance paraft sans effet

sur 1'activité totale de la phosphatase,
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3) LA PLUS GRANDE RESISTANCE A L'HYDROLYSE ENZYMATIQUE.

L'importance de la stabilité des substrats naturels a été€ soulevée
par Kessler et Frank-Tishel {1962). Dans leur étude sur la composition de
I'acide ribonucléique chez 1'Olivier et le Ligustrum ils ont vérifié que le premier
synthétisait, en conditions de sécheresse, des acides nucléiques ayant un rapport

G + C supérieur A celui de 1'acide ribonucléique de Ligustrum, plante considérée
A+U

comme moins résistante, La richesse en paires acide cytidylique - acide guanyligus
conférerait, par leurs liaisons hydrogéne une stabilité thermique plus grande et
une résistance accrue 2 la sécheresse, surtout dane des conditions de température

élevée,

Ces auteurs ne relient pas cette nouvelle composition 2 une résistance
2 Fhydrolyse, mais un d'eux (Kessler, 1959) avait déjd associé la sécheresse
avec l'augmentation de l'activité de la ribonucléase, ce que nous venons de

retrouver aussi dans le chapitre précédent,

Le travail de Reddi (1958) démontre cependant que les polynucléotides
artificiels, acide polyuridylique et acide polycytidylique présentent une résistance
toute différente & 1'action de la ribonucléase foliaire de Tabac, le premier étant
hydrolysé A une vitesse cing fois plus grande que la deuxieéme. La seule richecee
en acide cytidylique pourrait donc conférer aux acides nucléiques une résistance
accrue 2 I'action des nucléases. Plus tard Stutte et Tood (1968) montrent que
chez le Blé, les rapports %% de l'acide ribonucléique augmentaient avec
l'accroissement de la sécheresse, ce qui avait déja &té trouvé par West (1962)

chez le Mafs, Les résultats de Stutte et Tood (1968) mon;‘.rent cependant que la

variété sensible de Blé essayée donne, sous l'effet d'une sécheresse intense,

des rapports -%—i—%— plus élevés que ceux de la variété résistante.

- Dans ces conditions on est tenté de penser que les dosages ne
révelent que les polynucléotides limites, 1'action de la ribonucléase, agissant
de facen plus intensive chez 12 variété sensible, réduirait les acides ribonu-

cléiques 2 des résidus résistant 3 'action de 'enzyme, En effet les travaux
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de Pitout (1967) concernant 1'action de la deoxyribonucléase sur l'acide
deoxyribonucléique de Mals, montrent que le polynucléotide limite, résistant

a 'hydrolyse, présente un rapport G + C  tris élevé.
A+T

[

Chez les microorganismes, Mangiantini et al. (1965) et Stenesh et
Holazo (1967) ont montré que les espices thermophiles présentaient un rapport

G +C de l'acide ribonucléique ribosome plus élevé que celui des mésophiles,
A+U
et Stenesh et al. (1968) a aussi montré que le pourcentage de G + C était dans

'acide deoxyribonucléique également plus élevé chez des thermophiles que

chez les mésophiles.

Les protéines basiques peuvent aussi protéger les acides nucléiques

de 1*attaque des nucléases (Padayatty et al., 1968).

Ces travaux, encore tras fragmentaires, indiguent une direction de
recherche que pourra 8tre fructueuse pour 1explication de la diversité dans la
résistance aux conditions extr&mes, notamment dans la résistance 3 la séche-
resse. Cette recherche constitue le complément des études sur l'activité des

hydrolases.
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V - CROISSANCE PRODUCTION ET PHOTOSY NTHESE
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1) INTRODUCTION

Lies connaissances sur l'influence de la sécheresse sur la
photosynthése et la respiration ont ét€é partiellement passées en revue dans
1*intr oduction.

Les conclusions des différents auteurs sont parfois contradictoires
(Gaastra, 1963), ce qui n'est pas étonnant car la photosynth2se, mesurée par
1'échange de CO2 est 1'aboutissement de: plusieurs phénomenes, depuis les
réactions photochimiques jusqu'aux 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 phénomenes peut 8tre affecté par la
sécheresse d'une facon ou dfune autre, et I'importance relative de ces effets
. peut se traduire par des modifications de 1'échange de CO, dans un sens ou dans
un autre. En outre, 1'abscission des feuilles comme résultat de 1*action de la
sécheresse a des conséquences immeédiates sur la photosynthése totale de la
plante, et la réductic;n de la surface foliaire due au ralentissement de la

croissance diminue aussi les possibilités d'assimilation.

Chez le cotonnier, Saad ($954 a, b) a 6tudié le taux photosynthétique
de G. barbadense et a vérifié qutil était maximal entre 8 et 10 heures de la

matinée, et il indique que la fermeture des stomates ne serait pas la cause de
la diminution ultérieure, en s'appuyant sur le fait que la face adaxiale bien que
n'ayant que la moitié du nombre des stomates de la face abaxiale a une intensité
photosynthétique réduite seulement de 20 % par rapport i cette dernidre ; il
pense que la diminution de la photosynthése est due 2 la diminution de 1'hydrata-
tion de la feuille,
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Cependant El-Sharkawy ot Hesketh (1964 a) ont trouvé que cfétait
* 1a fermeture des stomates qui contr8lait la photosynthtse dans G. hirsutum
(cultivar. Deltapine smoothleaf) et que la surface stomatique risquait m8me
d'8tre limitative pour des intensités lumineuses élevées. Ils ont vérifié aussi
que 1'!augmentation de température diminuait le rendement photosynthétique de

plantes ayant les stomates ouverts sans que la transpiration soit diminuée.

Les travaux de El-Sharkawy et al. (1965) ont montré que le taux
d'assimilation était semblable dans 26 espdces et variétés de Gosgsypium &tudiées,
et que les différences rencontrées dans 1'assimilation totale étaient dues 2 un
développement plus rapide de la surface foliaire lié & un poids de graine plus
élevé et par conséquent 2 des cotylédons plus grands. Muramoto et al. (1965)

ont obtenu les m&8mes résultats avec des variétés cultivées.

Lemaeva (1957) considdre que la sécheresse provoque d'abord une
diminution de la photosynth¥se liée 2 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
photosynthdse est surtout dépendante du potentiel hydrique (DPD ou force de
succion) fandis que la respiration paraft 8tre liée au potentiel osmotique ou

peut &tre au potentiel de pression,

L'influence des facteurs du milieu sur la photosynthdse du cotonnier
a €té étud:lée par Bierhuizen et Slatyer (1964) en relation avec les résistances
externes et internes, Comparant des anti~transpirants, Slatyer et Bierhuizen
(1964 a, c) ont vérifié que 1'acétate de phényl-mercure était le seul qui 2 des
doses faibles diminuait la transpiration par fermeture des stomates sans diminuer
la photosynthdse dans la m&8me proportion, ce qui augmentait 1’efficacité de 1*eaun
utilisée par la plante, Lleffet de la sécheresse atmosphérique a été étudié par
Bierhuizen et Slatyer (1965).



143

La photosynthése apparente diminue régulidrement avec 1*faugmentation
de la température de la feuille du cotonnier (Baker, 1965 ; Ludwig et al,, 1965)
et Troughton ot Cowan (1968) ont vérifié que la photosynthese croft avec la
transpiration pour des températures inférieures 3 40° C diminuant apres pour
s’annuler & 51° C, Ltinfluence de 1*hydratation sur les échanges gazeux a &été
&tudiée par Troughton (1969).

Le transport de CO2 de 1*air vers les chloroplastes est soumis 2 ane
série de résistances, Par analogie avec la loi d'Ohm pour le flux électrique,
nous pouvons admettre que la photosynthése nette, en conditions de lumi2re

saturante et CO, limitant (P, en cm? CO, cm~2 sec” 1) est donnée par

P - LCOZ_] air - [CO_zl ckloroplastes
Ry +Rg + Rppeg

ot [C02] air et [(?02] chloroplastes, représentent respectivement la
concentration de CO, dans 1'air et au voisinage des chloroplastes,

R, représente la résistance 2 la diffusion dans la couche limite,

Rg la résistance stomatique (la résistance cuticulaire ponr le CO, est si grande
que, étant en paralltle avec la résistance stomatique, elle peut 8tre négligée)
et Ry eg 12 résistance au transfert du CO, dans le mésophylle,

Dans le cas considéré par la plupart des auteurs;, la limitation de
la photosynthdse en lumilre saturante, est due au processus de diffusion et il
se trouve donc que [COZ] chloroplastes est nulle et que l'expression antérieure

se simplifie {(Gaastra, 1959) :

b _ [g:oﬂ air
) IR

En réalité il s*agit d*une situation limite car la concentration du CO,
au niveau des chloroplastes risque de ne pas &tre nulle dans plusieurs circons-

tances,
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En outre, si R, et Ry sont des résistances bien définies, R,,.g est

une résistance qui englobe plusieurs phénomenes, Nous pensons pouvoir la diviser

dans les composantes suivantes :

b) R

c) R

d) R

e

C

r

résistance proprement dite 3 la diffusion du CO; dans le

mésophylle,

résistance a l'excitation, ce qui englobe non une vraie
résistance mais la vitesse de production de produits phospho-

rylés et du pouvoir réducteur nécessairces 2 la fixation du CO,,

résistance & la carboxylation, Cette résistance peut &tre due
soit au fonctionnernent des enzymes responsables par la
fixation du CO,, soit 2 un possible effet de 1*accumulation des

produits de la photosynthese sur le processus de carboxylation.

résistance due a la photorespiration., Ii sfagit d®une fausse
résistance, plutdt d'une compétition au niveau du chloroplaste
entre le CO, de 1fair et le CO, produit par la photorespiration,
’absorption de ce dernier diminuant concomitamment celle

du premier,

Lieffet des résistances diffusives dans la couche limite et au niveau

des stomates a d€j2 ét€ passé en revue par plusieurs auteurs dont les travaux

sont cités dans 1'introduction. Il suffit de rappeler ici les résultats obtenus par

nous et déja 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 cu moins

longues de résistance stomatique faible ce qui peut avoir pour conséquence,

tout autre fait en étant constant, une assimilation de CO, pendant une période

aussi plus ou moins longue.

Il faut souligner que la résistance stomatique, contrB8lée par la

fermeture de ces organes, diminue généralement plus la diffusion de la vapeur

d’eau que celle du CO2 (Zelitch, 1967). En effet, les réductions de transpiration
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observées par Shimshi (1969) sur des cotonniers cultivés en plein champ,
n'étaient pas accompagnées par des réductions de photosynthése. 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 m&me une annulation de 1’absorption de CO,, pour des transpirations toujouss
croissantes., Ceci montre 1!intér@&t des études sur les phénomenes habituellement

groupés sous le terme générique de résistance du mésophylle.

2) INFLUENCE DE LA SECHERESSE SUR LES REACTIONS
PHOTOCHIMIQUES.

Lteffet de 1a sécheresse sur les 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 vérifi€ que la dessiccation diminuait non seulement la réaction de Hill mais

aussi la photophosphorylation.

I1 avait déja été vu dans le chapitre précédent que la sécheresse peut
solubiliser les hydrolases des structures cellulaires, et contribuer 2 l'zugmen-
tation de leur activité totale. L'effet néfaste de certainss hydrolases sur l'appareil
photosynthétique a déja été observé par Bamberger et Park (1966) et par
Constantopoulos et Kenyon (1968).

Les réducteurs de croissance diminuent 1%activité dune des hydrolases,
la ribonucléase (Brook et al., 1967 ; Vieira da Silva, 197(m)et retardent la
sénescence des tissus végétaux (Halevy et al., 1966), augmentant la résistance
3 la sécheresse des plantes (Halevy et Kesser, 1963 ; Plaut et Halevy, 1966 :
Vieira da Silva, 1970a).

Ces considérations nous ont conduit & étudier 1'effet de la sécheresse
provoquée par un choc osmotique sur la réaction de Hill et la photophosphorylation
cyclique de chloroplastes de Cotonnier, et 2 vérifier 1'action du CCC en présence

du traitement osmotique.
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a) Méthode expérimentale -

1) Traitement osmotique et chimigue - Le traitement a consisté

2 ajouter du CCC 2 raison de 250 mg par plante dans la solution nutritive de

Hoagland servant 3 cultiver des Cotonniers (G. hirsutum variété HAR 444.2 et

G. thurberi) 2gés de 3 mois. Deux semaines aprés 1?addition de CCC, quatre
plantes subissaient un traitement usmotique de « 20 joules mole-! par addition
de polyethyldne glycol 600 (PEG 600) & la solution nutritive et quatre autres
plantes continuaient 3 recevoir la solution normale, Ce m@8me traitement était

appliqué 2 8 plantes n'ayant pas regu de CCC,

2) Réaction de Hill - De la quatridme feuille & partir de 1'apex,

un échantillon de 3,5 g est prélevé 24 heures et 48 heures apres le début du
traitement osmotique et broy€ 2 5° C, avec un peu de sable, dans un mortier
refroidi, en présence de 100 ml d*un mélange contenant : Tampon Tris 0,5 M

de pH 7, 8 ; saccharose 0,4 M ; NaCl 0,01 M ; cystéine 5 mM ; Z-mercaptoéthanol
5 mM ; acide ascorbigue 0,5 mM ; carbowax 4000 0,6 % ; polyvinylpyrrolidone
(PVP) 0,2 % et serum albumine de boeuf (SAB) 0,2 %, Le broyat est ensuite
filtré€ sur 2 couches de gaze et les débris enlevés par une centrifugation a 200 x g
pendant 2 minutes, Les chloroplastes sont ensuite séparés par centrifugation 2
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 cde Hill est mesurée 2 1taide de Ferrycyanure de
potassiumn dans un volume de 3 ml contenant : Tris~-HCl, pH 7,8, 40 g moles ;
NaCl, 70 B moles : Mg Clz, 12 p moles ; Na K phosphate pH 7, 8, 12 4 moles ;
K3 Fe (CN)g, 1,5 p moles, La suspension de chloroplastes utilisée contenait
50 pug de chlorophylle, déterminée par la méthode d*Arnon (1949), La réaction
se poursuit dans un bain thermostaté 2 20° C, sous une illumination de 50 000 lux,
pendant 5 minutes, et est arr&ée par 1faddition de 0, 3 ml dtacide trichloroacé-
tique 3 30 %, Apres cenmtrifugation, le ferrocyanure de potassium est dosé dans

le surgageant avec 1'O-phénanthroline, selon la méthode d*Avron et Shawvit (1963),
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3) Photophosphorylation cyclique

Aucun traitement au CCC n'a été effectué dans ces expériences,
Le broyage et la séparation des chloroplastes furent réalisés dans les m&8mes
conditions que pour la réaction de Hill, 8i ce n’est la présence dfacide ascorbiquz
2 la concentration de 0, 02 M dans le milieu de broyage. Le mélange réactionnel
contenait (dans 3 ml) : Tris~-HCl, pH 7,8, 45 pmoles ; NaCl, 60 y moles ;
MgCly, 12 pmoles ; NaK phosphate, pH 7,8, 12 y moles ; ADP, 12 pmoles ;
Phenazine méthosulphate, 0, 09 pmoles et une suspension de chloroplastes
correspondant & 30 pg de chlorophylle., Au mélange était ajoutée une quantité
de 32P suffisante pour permettre de compter entre 5,10% et 5, 10° ¢, p. m. daus

les 3 mil,

Les conditions d'illumination étaient les m&mes que pour la réaction
de Hill, mais 1*incubation se faisait pendant 15 minutes 2 20° C, et la réaction
était alors arr8tée par 1faddition de 0, 3 ml d*acide Trichlorcacétique & 20 %.
Aprds centrifugation, I’ATP formé était s€paré et déterminé par la modification

d*Avron (1969), de la technique de Nielsen et Lehninger (1955},

b) Résultats et discussion -

Les valeurs de Dlactivité '"Hill", obtenues apreée 24 h de traitement

osinotique sont plvs faibles pour G, hirsutum que pour G, thurberi (tableau XIV,

fig. 44). Apres 48 heures, les pourcertages de réduction sont identiques pour
les deux especes : les pieds traités au CCC montrent 1'intensité de la réaction
de Hill & un niveau plus élevé que celui des témoins, pour lesquels les valeurs
nfatteignent que 20 % de 1'activité normale, Ces résultats confirment que, pour
le Cotonnier, la sécheresse, indépendamment de son action sur la photosynthese,

par la fermeture des stomates, peut aussi affecter la réaction de Hill,

Lfaction du CCC qui se traduit ici par une conservation de la réaction
de Hill en conditions de sécheresse est, peut 8tre, li€e 2 son r8le dans le

contr8le de la synthése de 1'acide gibbérellique endogene (Barnes et al., 1969),



TABLEAU XIV

Influence d'un traitement osmotique (- 20 j mole"l) et du CCC
(250 mg par plante) sur la réaction de Hill dans deux espices
de Cotonnier {en p Moles de Ferrocyanure par mg de chlorophylle

et par heure),

14

Période apres le traitement osmotique

24 ‘heures 48 heures
G, hirsutum | G, thurberi | G. hirgsutum | G, thurberi

Tra;.tefnent 208, 6 223,6 28,8 54, 8

osmaotique

Témoin -
normale
'I‘raxtefnent 200, 2 185,6 88, 8 135, 4
osmotigue
CcCC

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 apres 1'initiation du traitement osmotique.
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celui-ci pouvant &tre impliqué dans la régulation de 1'activité 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 1'appui 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 €uzymarique nous avions
constaté que la fraction chloroplastique se vide en grande partie de ses protéines
sous 1*action de la sé€cheresse. Une partie considérable des protéines solubles
des chloroplastes est constituée par la fraction I (Wildman et Bonner, 1947).
Cette fraction présente une activit€ ribulosediphosphate carboxylase (EC 4,1,1.3%}
(Ricley et al,, 1967); ces auteurs ont aussi vérifié que la fraction I était plus
facilement libérée des chloroplastes que la fraction II, Il paraft donc probable
que cette perte d'une partie de 1'équipement enzymatique sous l'action de la
sécheresse soit néfaste au rendement de la carboxylation, par perte totale ou
partielle des enzymes nécessaires, En outre, l'hypothese émise par Boussingaul.
(1868) selon laquelle, "l'accumulation des produits de 1l'assimilation dans une
feuville illuminée peut &tre responsable de la réduction du taux de photosyntheése
nette dans cette feuille'', a regu depuis confirmation par les expériences de

plusieurs auteurs (voir Neales et Incoll, 1968) m&me si certains résultats trouvés

dans la littérature paraissent contradictoires.
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TABLEAU XV

Influence d'un traitement osmotique (~ 20 j mole"l) sur la
photophosphorylation cyclique chez G, thurberi (48 heures
apres le traitement).

Série I Série 1I
a b a b
Traitement | ;.5 6| 578 | 110,9 | 40,6
osmotique .

Témoin 302,8 }100,0 273,3 100,0

a) pMoles ATP par mg de chlorophylle et par heure

b) pourcentage du témoin
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Nos expériences sur le Cotonnier (Vieira da Silva, 1948 c¢) ont montré
une accumulation des sucres sclubles dans les feuilles avec la sécheresse. Les
études faites en utilisant le saccharose 146 (tableau VI) indiquent de plus que non
seulement la sécheresse du milieu racinaire mais surtout la sécheresse de 1tair

ont une importance considérable dans l'exportation des glucides des feuilles,

Il peut se concevoir qutun des effets de la sécheresse sur la résistance
dite diffusive du mésophylle est celui qui résulte de Maccurnulation de glucides

dans les feuilles,

Toutefois les effets de périodes courtes de sécheresse sont évidemment
tres différents : Troughton et Slatyer (1969) ont pu ainsi vérifier que la diffusion
du CO» dans la phase li quide n’était pas affectée dans ce cas, ce qui indiquait une
résistance du mésophylle constante. L'importance des effets biochimiques ne

devient sensible que si la sécheresse se prolonge.

4) INFLUENCE DE LA SECHERESSE SUR LA PHCTORESPIRATION

Lfaction de la photorespiration sur le résuitat net de la photosynthése
est tres grande (Lake, 1967 a et b; Zelitch, 1967). Troughton et Slatyer (1969)
ont montré que le Cotonnier est une des plantes qui présentent cette intensification
de la respiration 3 la lumidre., Dans ces conditions, 1*augmentatioa de tempéra-~
ture de la feuille due 4 la fermeture hydroactive des stomates et diminution de la
transpiration, déji observée par Faton et Belden (1929) et par Pallas et Harris
(1964), et confirmée sur des plantes de Cotonnier en transpiration cyclique par
Ehrler et al, (1965) peut avoir comme conséquence une diminution considérable

de la photosynthése.



5) INFLUENCE DE LA SECHERESSE SUR LA TENEUR EN CHLOROPHYLI.F

Un dernier aspect de 1l'influence de la sécheresse sur la photosynthese
est celui étudié par Virgin (1965) qui a vérifié que mé&me des déficits hydriques
tras réduits diminuaient le taux de formation de protochlorophylle et que cette

inhibition était reversible,

6) INFLUENCE DL LA SECHERESSE SUR LA CROISSANCE

Une expérience, d€ja citée dans le chapitre précédent, a porté sur

cing variétés de G, hirsutum et sur le G, anomalum, soumises, 2 partir d'un

mois d'8ge, 3 cing cycleé de dessechement du sol, ou arrosées tous les jours
jusqu®a la capacité au champ.
Le taux moyen de croissance (TC) en hauteur (h), donné par

’expression :

x 100

hj (tz - t3)

a €t€ calculé pour toutes les plantes, dfabord entre le deuxi®me et troisidme
cycles dtassechement (10 jours) et ersuite enire le troisieme et cinquitme

cycles (1§ jours), Le nombre de feuilles produites pendant ces deux périodes

a été enregistré, A la récolte, trois jours apres le 5tme cvcle, ont été égalemcic
déterminés : - la matidre séche de la troisidme feuille utilisée pour 1*estimation
de 1’hydratation relative (Hewlett et Kramer, 1963) ~ la surface foliaire totale
mesurée par une. méthode photoméirique (Bonzon, 1964), corrigée des feuilles
récoltées pour analyse;~ la matiére séche totale par plante; - €t le rapport eu

matitére séche entre partie aérienne et partie souterraine,

Les résultats (tableau XVI) montrent un effet considérable de la
sécheresse sur le taux de croissance en hauteur pendant la. premitre période

mesurée en ce qui concerne les variétés de 1'espeéce sensible G, hirsuturn ;




Influence de cin: cycles dlasgdchoment du sol aur les

TARLE-U RV!

casactérisiiques de 3.4 varifeds de Cotoamier

Taux de croissance P 3 ; : Rapport
. N . Surface Matiere Feuilles wroduites P;
hat 2. M 2 .
‘=n hauteur Hyd.atation atidre foliaire seche pir plante partie aéricnne
(% _par jour) - relative {7.) stche totale 3eme feuille| premidre | deuxivine racines
pren"uerc de’u)‘neme Sime feurile (g} (dm?2) (mg) période période |
période période
témoia 5,72 6,57 92,0 5.78 8,09 172 3,50 6,50 4,71
G._anomalam -
sécharesse 3,52 3,24 59,4 1,49 2,29 74 1,25 4,2t 5,57
—
témoin 3,32 1,85 80,2 7,87 | 5,85 si8 4,50 3,20 4, 31
! Allen -~ —
sécheresse G, 73 1, 37 54, 8 2,21 2,33 165 0,25 3,590 4, 34
témoin 4,15 1, st 85,0 6, 87 5,10 267 3,50 2,50 4,48
HAR 444.2 1 -
sécheresse 1,36 1,47 50, 2,28 2,26 130 0,00 4,50 4,62
-—- i
El témoin 3,18 1, 94 84,0 7, 85 ‘ 5, 31 378 2,00 6,50 | 3,77
é{ ATIL 535, 7 s -~ ""‘i‘
a séchevesse g, 83 1,24 55,3 2,21 1,82 161 3,006 3,00 4, 14
q témoin 3,69 2,95 85,4 8.00 | 826 354 3,25 4,50 3,85
Y11 race punctatum = —— —
séchzresse 0,83 1, 71 52,8 1,91 2,26 140 6,25 4,00 3,60
témoin 4,12 1,67 85, 8 7,70 5,96 342 2,25 4,00 4,08
BJA ——
siécheresse v, 78 2,12 58,4 2.16 2,28 219 0,50 2,00 3,76
P = 9,05 fre | lo9i Ign Fr,e2 |¥zo30 | 7 os9
+ , + + +
p. p. a. 3. 9, 01 Tras | D12 T, 2,43 1tayn T 8o 5
+ +
0,001 : T1,93 | T Tie,s ta,28 |14 02 106
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par contre, G.' anomalum, résistant, présente une réduction beaucoup moins

importante, Pendant la deuxidme période les plantes sensibles montrent une

reprise de croissance due 2 1'adaptation {"hardening'") sous 1'effet de 1'asséche-~

ment et leur TC ' est de m&me ordre de grandeur que celui des témoins, Il faut

noter cependant que la fructification étant plus précoce chez ces derniers, la
croissance en hauteur est de ce fait ralentie. La race punctatum, qui a une

| flogzaison plus tardive, ne montre pas ce ralentissement de croissance chez les

plantes arrosées, L.e m&8me phénomene dladaptation se retrcuve dans le nombre

de feuilles produites pendant la premidre et deuxidme périodes mesurées.

La sécheresse dimime considérablement la surface de la troisidme
feuille et la surface foliaire totale, aussi bien chez 1'espice résistante que chez
les variétés sensibles, et diminue aussi le poids sec total de la plante. Cenrr
le rapport partie aénenne-partte souterraine ne para.!t pas 8tre sensiblement
affecté par la sécheresse, dans les conditions de 1'expérience (les plantes étant

cultivées en pots de dimensions assez réduites de 800 ml de capacité).

Si 1'on considere le nombre totél de feuilles produites et le pourcentage
d!abscission, on note (tableau XVII) que la sécheresse diminue dans toue les
cas le nombre total de feuilles produites et double le pourcentage d'abscission

foliaire;

Lfinfluence de la sécheresse sur le rendement en matidre sdche, par
rapport &'la surface folia.ire est différentesvivant les variétés, La réduction de
Ja. production de matiere séche par rapport i la surface foliaire, sous leffet
de la sécheresse, décroft avec 1faugmentation de 1la solubilisation de la phospha«~
tase acide, mesurée dans les m8mes pieds (fig. 45). Cela n'est dl, ni 2 une
meilleure conservation de 1’'eau, car toutes les espdces ont €t€é amenées, dans
chaque cycle, 3 un flétrissement total et 3 une hydratation également réduite
(tableau XVI), ni 3 une différence dans le taux d'abscission foliaire puisque

celui~ci est sensiblement toujours le m8me (tableav XVII).
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Feuilles produites par plante et pourcentage d'abscission foliaire

Feuilles produites

% Abscission

par plante
témoin gsécheresse témoin sécheresec :
G, anomalum 23,00 18, 00 22, 8 45, 8 z
!
Allen 18, 75 12,50 21,3 42,0 '
é HAR 444,2 17,75 13, 75 19, 7 43,6
; ATH 555, 7 17, 00 10,75 17,6 41,9
Ul | race punctatum 16, 75 13,00 20,9 34,6
BJA 16,00 10, 00 23,4 42,5
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% Solubilisation de la Phosphatase

Fig., 45 - Influence de la sécheresse sur la producticn de matidre
seéche par unité de surface foliaire. Corrélation avec la soluwui...
de la phosphatase acide (en abscisses), En ordonnées le rapport
matitre stche/surface foliaire des ''traitements secs' en pourcentage

du m&me rapport chez les témoins,
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La solubilisation des enzymes hydrolytiques, ici la phosphatase
acide, serait donc responsable de la moindre efficacité photosynthdtique chez
les plantes sensibles : cette hypothése est conforme aux expériences déja citées

de Bamberger et Park (1966) et de Constantopoulos et Kenyon (19468),
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VI - RESUME ET DISCUSSION FINALE
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1) RESUME

Les especes et variétés cultivées de Cotonnier sont, d'une manidre
générale, tres sensibles 2 la carence hydrique, la sélection des caracteres
intéressants du point de vue agronomique, tels que la floraison précoce et la
fructification groupée, leur ayant fait perdre 1'adaptation 2 un milieu sec. Les
especes sauvages de Gossypium se rencontrent naturellement dans des habitats
arides : leur étude montre qu'elles constituent des cas typiques de résistance
2 la sécheresse. Pour cette raison, la comparaison d'esp&ces cultivées et
d'espices sauvages permettait donc 1'étude fondamentale de divers aspects de ce
probléme général.

En premier lieu, afin de préciser les critéres choisis pour évaluer
la résistance et en étudier 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 1' "aptitude
A éviter la déshydratation ', ou dans 1' "aptitude 2 supporter la déshydratation ",
ou méme présenter ces deux types de résistance 2 la sécheresse.

Par le fait que chez le Cotonnier il n'existe pas d'esp&ces ou variétés
capables d'échapper 3 la sécheresse par le biais d'un cycle végétatif trés court,
notre étude a porté, quant 2 1' "aptitude a éviter la déshydratation !, essenticlle-
ment sur les mécanismes qui permettent de se procurer d'importantes quantités
dleau et d'en réduire les pertes :

L'absorption d'eau

1 - Nous avons pu vérifier que certains cotonniers sauvages
pérennes possddent un systéme racinaire beaucoup plus développé que celui des
variétés cultivées de G, hirsutum, Cependant des greffons d'espéces sauvages
induisent la transformaticon des systémes racinaires des variétés cultivées en
systémes identiques a ceux des especes 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 fructificatien précoce
et peu étalée dans le temps paraissant exclure le développement d'un systéme
racinaire puissant, R

2 - Une réduction considérable du potentiel hydrique dans la
plante peut améliorer 1'alimentation en eau en créant des conditions favorables
a I'absorption, Cependant, dans le genre Gossypium, nous avons vérifié que les
especes les plus résistantes 2 12 sécheresse ne présentent pas, au cours du
desséchement, une diminution du potentiel hydrique dans les feuilles plus
importante que chez les esp&ces sensibles : ce mécanisme ne joue donc pas un
r8le primordial dans la résistance & la sécheresse chez les cotonniers.

3 - Par contre nos études semblent confirmer 1'absorption
foliaire d'eau par les Cotonniers, ce qui est un avantage écologique important
dans certaines zones arides, habitats de beaucoup d'esp&ces sauvages ; ce
phénomene explique la croissance aisée de cette plante dans certaines parties
de la cBte Atlantique de 1'Afrique Australe et de la cbte Pacifique de 1'Amérique
du Sud, régions arides mais 2 brouillards fréquents.



La réduction des pertes d'eau

1 - Parmi les divers mécanismes permettant la réduction
des pertes d'ecau le premier indiqué dans notre classification fait défaut
puisque le genre Gossypium ne comporte pas d'esp&ces aphylles ni microphylles.

2 - L'abscission foliaire est au contraire un phénomene général
chez les cotonniers, dans des conditions de forte sécheresse : ce processus parait
avoir une importance plus grande chez certaines especes comme le G. thurberi.

3 - L'action des mouvements stomatiques et la résistance
cuticulaire représentent un autre systéme de régulation des pertes d'eau : son
efficacité varie non seulement avec l'espéce, mais aussi avec les variétés 2
l'intérieur d'une méme espéce (G. hirsutum). Dans ce dernier cas, nous avons
vérifié que la fermeturelydroactive des stomates s'effectue pour des déficits
hydriques qui varient de 40 2 20 %, cette dernidre 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 pour
la transpiration cuticulaire., L.e rapport entre les taux de transpiration stomatique
et cuticulaire reste toujours plus &élevé chez les lignées résistantes A la sécheress:
que chez les sensibles.

Les especes du genre Gossypium sont tres différentes dans leur
"aptitude 2 supporter la déshydratation', Cette aptitude a été étudide surtout
sous 1'angle des processus biochimiques. L'action destructrice du manque d'eau
semble liée notamment & une intensification de 'activité hydrolytique dans la
cellule. Cette intensification est dfle, en partie & la solubilisation d'enzymes
contenues dans des organites cellulaires, et en partie 2 1'augmentation de l'activits
totale de ces enzymes (qui est la somme de 1'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, augmente
sous l'action de la sécheresse ; la solubilisation peut m&me &tre totale pour des
déficits hydriques proches du déficit 1étal. 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 @ (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 méme temps que les protéines solubles de cette fraction, sous l'effet du
dessichement des tissus,



et

- La ribonucléase se rencontre également dans la fraction lourde, ot
en partie dans les noyaux. Elle se solubilise sous l'action de la sécheresse de
facon semblable 2 celle de la phosphatase acide m&me si sa localisation cellulaire
ne paraft pas &tre entidrement la méme,

- L'invertase, les amylases 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 critére de sensibilité A 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 hydrolytiques 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 & rapprocher d'un
possible effet lysosomal, mé&me si nous n'avons pas pu identifier d'organites
semblables aux lysosomes,

Il paraft raisonnable d'admettre qu'au moins pour une grande part la
résistance protoplasmique 2 la dessiccation peut &tre assimilée 2 la résistance
des systemes membranaires, notamment de ceux des chloroplastes.

Alors que le mécanisme de la solubilisation paraft relativement facile
a comprendre par l'action du desséchement sur les structures cellulaires, ceclui
de 1'augmentation de l'activité totale est encore mal connu,

Dans le cas de la phosphatase acide et de la ribonucléase, 1'activité
totale, c'est-a-dire, lactivité enzymatique obtenue dans le surnageant apr&s une
solubilisation complete sous l'action d'un détergent, peut augmenter dans les
conditions de sécheresse., On remarque chez les espéces résistantes, comme le
G. anomalum, une augmentation de l'activité totale inférieure a celle des especes
sensibles, comme G, thurberi,

L'étude de l'effet d'inhibiteur de la synth2se de I'ARN (D-actinomycine)
et de la synthesa des protéines par le systéme ribosomal chloroplastique
(chloramphénicol) ou cytoplasmique (cycloheximide), montre que l'augmentation
de l'activité totale ne dépend pas d'une synthese préalable d'ARN et que pour la
phosphatase acide et la ribonucléase elle paraft dépendre d'une syntheése protéique
par le systéme ribosomal chloroplastique, tandis que pour l'invertase cette synihas>
dépendait du systeéme ribosomal cytoplasmique.

Le marquage des protéines néoformées a la L-leucine 14C ne se
retrouve pas chez les deux nouvelles formes de phosphatase acide et ribonucléasec
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 a l'activatisna
de zymogenes,
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Les altérations biochimiques constatées peuvent aussi &tre envisagies
par leurs conséquences sur llactivité photosynthétique, 1'activité de la sécheresse
sur la photosynthése ne devant pas &tre limitée aux conséquences des mouvements
stomatiques. En effet, nous avons observé, sous l'action de la sécheresse, en
plus de la perte de protéine soluble des chloroplastes, la solubilisation des
enzymes hydrolytiques, et 1'accumulation des glucides solubles dans les feuilles.
ce qui peut affecter la photosynthese. 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 2 la sécheresse des cotonniers, exerce un effet
protecteur dont le mécanisme n'est pas connu mais qui peut tre en liaison avec
son influence sur les enzymes hydrolytiques, notamment sur 1'activité ribonucléa-
sique,

D'une facon plus générale, il est possible de mettre en évidence le
r8le tres important de ces hydrolases : nous avons en cffet constaté que la
production de matidre seche 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 récistantes dans le genre
Gossypium est donc tr&s nette tant sur les plans morphologique et écologique
que sous 1'angle biochimique. Nos études ont ainsi permis de mettre en évidence
dans ce genre plusieurs types de résistance 2 la sécheresse, L'importance
relative de chacun de ces types peut &tre trés différente selon 1l'espéce ou variéié
congidérée et c'est du jeu de ces diverses réponses gue résulte la capacité
d'adaptation 3 un climat aride donné, cette adaptation pouvant donc &tre le résultaz
final de combinaisons trés variées,

L'étendue du probléme est cependant telle que de nombreux points
sont encore 2 élucider : en effet pour certains aspects des mécanismes de
résistance 2 la sécheressc le présent travail ne conduit en fait qu'a déplacer
les problemes.

Ainsi le contr8le du développement du systeéme racinaire est mal
connu et on ignore toujours les raisons de 1'effet dépressif exercé par la fructifi~
cation sur la croissance des racines et sur leur absorption, mesurée par
1'exsudation au collet, Il est cependant vraisemblable qu'il s'agit d'un effet cde
substances de croissance,
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De mé&me les mécanismes stomatiques ne sont pas entidrement
expliqués (Zelitch, 1969) et on ne peut encore que constater les différences
d'hydratation relative des feuilles,au moment de la fermeture stomataque, entre
les diverses lignées étudiées,

Le potentiel hydrique foliaire diminue avec la dessiccation des feuilles.
Mais cette diminution ne paraft pas avantager les plantes, car si une absorption
accrue dleau peut &tre admise, les effets destructifs de cette diminution de
potentiel sur la physiologie cellulaire paraissent les plus importants,

La sécheresse est aussi, du point de vue de la physiologie cellulaire,
une agression ayant certaines similitudesavecle gel qui conduit a la formation
de glace extracellulaire (ifazar, 1969). Son action sur les membranes peut
expliquer la libération des enzymes hydrolytiques, la sénescence et l'abscission
(Abeles et al., 1968), Une fois de plus le probléme est déplacé car les plantes
qui supportent la déshydratation ont des structures cellulaires plus résistantes,
Cependant dans 1'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 2 l'effet protecteur de certaines substances sur les macromolécules,

D!autre part la régulation de la synth&se ou de la révélation des enzymec
hydrolytiques paraft &tre dépendante de substances de croissance (Osborne, 1653),
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 3 la sécheresse, comme nous l'avons vérifié, mais aussi la résistance
au gel (Alleweldt, 1969); ceci paraft confirmer l2 similitude de réactions au gel
et & la sécheresse, m&me s5i les renseignements sur la nature de ces réactions
font défaut.

Bien que cette étude laisse subsister beaucoup d'inconnues et que dans
presque tous les domaines envisagés de nouvelles voies restent encore a 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, a obtenir des
formes mieux adaptées aux milieux secs,
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