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Avant-propos 

Préambule 

Le travail présenté dans cette thèse a été réalisé en deux temps. La première pbase a consisté à acquérir 

trois méthodologies nouvelles: le micromanomètre intracellulaire, le picolitre osmomètre et le dosage des 

éléments minéraux sur des micro-écbantillons par analyse des émissions de rayons X. Cette période 

d'apprentissage d'un an s'est déroulée au laboratoire du Dr Deri Tomos à l'Université de Bangor (Pays de 

Galles), sous l'encadrement du Dr Jeremy Pritchard. Pendant cette année, j'ai acquis au contact d'une équipe 

très compétente le "savoir·faire" nécessaire à l'utilisation de ces outils. Je les ai appliqués à une espèce 

forestière, le pin maritime, ce qui n'avait pas été fait jusque là. Enfin, pendant cette période, j'ai également 

étudié les effets du stress osmotique sur la croissance racinaire du pin maritime. 

A mon retour, j'ai installé l'équipement nécessaire à la mesure de la pression de turgescence cellulaire et 

de la pression osmotique cellulaire dans le laboratoire de l'équipe Sol et Nutrition à l'INRA de Nancy. C'est 

dans ce laboratoire, sous la responsabilité de Gérard Lévy, que se sont déroulées les deux dernières années de 

cette thèse. Pendant cette période, j'ai étudié les effets de la carence minérale sur la croissance racinaire du pin 

maritime. 
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Introduction 

Le déficit hydrique et la pauvreté minérale du sol sont des contraintes répandues dans les écosystèmes 

forestiers et constituent deux facteurs qui limitent souvent la croissance des arbres. L'étude de ces deux 

contraiutes sur la croissance et le fonctionnement des arbres constitue d'ailleurs un des objectifs du 

progranune Ecophysiologie du département Forêts de l'INRA. 

Les effets de la contrainte hydrique sur la physiologie et le fonctionnement global des arbres ont été 

amplement étudiés. Il a été montré que la sécheresse limite la croissance, affecte la photosynthèse et en 

général améliore l'efficience d'utilisation de l'eau. Les effets des carences minérales ont été l'objet de 

nombreuses études également. Les sols forestiers sont souvent pauvres et des fertilisations en phosphore, 

azote mais aussi en potassium se sont révélées très utiles (Bonneau, 1995). Ces études ont pris et prennent en 

compte différents niveaux de fonctionnement. Cependant, jusqu'à présent le déterminisme de la croissance 

radnaire, et en particulier la réponse des racines à ces deux types de contraintes, reste très peu étudié et même 

tout à fait inexploré en ce qui concerne les ligneux. 

Les effets du déficit hydrique sur le contrôle de la croissance racinaire ont été étudiés chez quelques espèces 

annuelles: blé (Pritchard et al., 1990b, 1991), maïs (Pritchard et al., 1993, Spollen et Sbarp, 1991), soja 

(ltob et al., 1987). Chez les espèces ligneuses, les études des effets du déficit bydrique et des carences 

minérales sur les mcines se sont essentiellement intéressées à la répartition de la biomasse finale ou, au 

mieux, à la cinétique de leur croissance (à l'aide de rhizotrons). Très rarement, les mécanismes par lesquels les 

contraintes modifient la croissance mcinaire ont été analysés. Pourtant, la réaction des mcines est essentielle 

pour la résistance eUou l'adaptation de la plante à ces contraintes étant donné que celles-ci se manifestent en 

premier lieu au niveau du soL 

Pour étudier les mécanismes de l'allongement de la racine ainsi que sa régulation. il est nécessaire de 

travailler à une échelle très fine: la cellule. En effet, la croissance d'une racine résulte de la combinaison 

coordonnée de deux activités cellulaires: la mitose et le grandissement cellulaire. Comme le soulignent Green 

(1976) et Ray (1987), les divisions ne génèrent pas d'augmentation de volume par elles-mêmes mais 
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fournissent du matériel "brut", les cellules. C'est le grandissement individuel de chacune de ces cellules qui est 

responsable de l'allongement racinaire. Le volume cellulaire peut plus que décupler, et cela très rapidement. 

Par exemple, dans une tige en croissance, le volume cellulaire est multiplié par 12 en moins de 15 heures 

(Boyer, 1987). Par conséquent, le contrôle de l'accroissement racinaire est intrinsèquement lié à la régulation 

du grandissement cellulaire. 

Loclcbart (1965) a élaboré un modèle du grandissement cellulaire, intégrant ses aspects hydrauliques et 

mécaniques. TI a exprimé mathématiquement le fait que le grandissement cellulaire était fonction de la 

conductivité hydraulique, de la pression de turgescence et des propriétés rhéologiques des parois. La 

conductivité hydraulique conditionne les flux d'eau vers les cellules en croissance. La pression de turgescence 

constitue la force motrice de l'expansion en surface de la paroi. Les propriétés rhéologiques des parois 

caractérisent la facilité de celles-ci à se déformer. 

Initialement conçu pour une cellule isolée (Green et al., 1971), ce modèle est également appliqué à la 

croissance de tissus pluricellulaires. Cependant, l'étude anatomique d'un apex racinaire révèle une 

hétérogénéité entre les cellules qui le composent. La longueur et le diamètre des cellules varient selon qu'elles 

appartiennent à l'épiderme. au cortex ou à la stèle. A ces différences anatomiques pourraient s'associer des 

différences quant à la capacité d'élongation. Cette hypothèse est soutenue par des expériences simples comme 

celle décrite par Cleland (1987). Lorsqu'une portion de tige en croissance est fendue longitudinalement et 

qu'elle est placée dans un milieu permettant la croissance, les deux demis-cylindres se courbent vers 

l'extérieur, indiquant que les cellules des couches externes de la tige (épiderme ou premières couches 

corticales) ont une vitesse d'élongation plus faible que celles des couches internes. Des expériences similaires 

sur des racines montrent que dans ce cas, ce sont les cellules des couches internes du cortex qui limiteraient la 

croissance racinaire (Pritchard et Tomos, 1993). D'autre part, dans la direction axiale, le grandissement 

cellulaire s'exprime dans une zone d'élongation qui est particulièrement courte, 6 mm et 8 mm chez le blé et 

le mais, respectivement (Pritchard et al., 1988, 1993). L'étude du grandissement cellulaire nécessite donc une 

résolution spatiale très fine des paramètres le contrmant: pression de turgescence, propriétés rhéologiques et 

relations hydriques. 

Pendant longtemps, les études de croissance ont été réalisées à l'aide de méthodes globalisantes, 

permettant de travailler à l'échelle du tissu mais non de la cellule. La pression de turgescence était déterminée 

indirectement par différence entre les potentiels hydrique et osmotique moyens du tissu. La mise au point d'un 

miçromanomètre intracellulaire (Hüsken et al., 1978), qui permet de mesurer la pression de turgescence 

directement dans une seule cellule, in situ, a entraîné des progrès considérables dans la compréhension des 

mécanismes contrôlant le grandissement cellulaire. Cette méthodologie a permis la détermination de la 

pression de turgescence longitudinalement et radialement dans la zone de croissance de tiges et de racines 

d'espèces variées. Associéê à des mesures de croissance à haute résolution, elle donne accès aux propriétés 

mécaniques des parois cellulaires (les propriétés rhéologiques) et permet ainsi d'accéder aux mécanismes de la 

régulation biomécanique de la croissance (Pritchard, 1994). La miniaturisation d'un osmomètre (Malone. 

Leigh & Tomos, 1989), le picolitre osmomètre, permet également maintenant de mesurer la pression 

osmotique du contenu d'une seule cellule: le potentiel hydrique cellulaire peut être déterminé directement. Ces 

nouvelles microméthodologies permettent l'étude des relations hydriques à l'échelle cellulaire. 

Des études antérieures de la croissance racinaire montrent que celle-ci peut être inhibée (Spollen & Sbarp, 

1991; Pritchard et al., 1991), non affectée (ltoh et al., 1987) mais aussi stimulée (Sharp & Davies, 1979; 



Introduction 3 

Meyer & Boyer, 1981; N'Guyen & Lamant, 1989b) par le déficit bydrique. Cette dernière réaction paraît 

surprenante. En effet, le déficit hydrique n'est susceptible que d'abaisser la pression de turgescence qui est le 

moteur de l'allongement de la racine. Comment le stress hydrique peut-il induire des réactions si diverses et, 

en partkulier, une augmentation de la croissance racinaire? 

Le potassium (K) est le cation le plus abondant dans les tissus végétaux. Il est présent dans le 

cytoplasme, où il joue un rôle d'activateur de plusieurs enzymes, et dans la vacuole où il est responsable 

d'une bonne partie de la pression osmotique intracellulaire (Leigb & Wyn Jones, 1984). De même que pour la 

contraintebydrique, la carence potassique est susceptible d'affecter la pression de turgescence et donc la 

croissance de la racine. Ericsson et Ki:ibr (1993) ont montré que la carence en potassium réduisait la croissance 

racinaire de plantules de bouleau. Le même effet a été observé par Seillac (1967) sur le pin maritime. Ce 

dernier a montré que la carence en potassium réduit la croissance des racines latérales beaucoup plus que celle 

de la racine principale. II apparaît donc que le système racinaire ne répond pas forcément de façon bomogène à 

une contrainte. 

Le déficit hydrique et la carence en potassium sont susceptibles d'affecter les relations hydriques et donc, 

la pression de turgescence des cellules en croissance. Chez une espèce forestière, comment ces contraintes 

affectent..elles la croissance racinaite? Quels effets ont..elles sur les paramètres biomécaniques de la croissance? 

Objets de l'étude 

L'objet principal de ce travail a été d'étudier les aspects biomécaniques du contrôle de la 

croissance de la racine de pin maritime (Pinus pinaster Ait), c'est-à-dire de déterminer le rôle respectif de la 

pression de turgescence et des propriétés mécaniques des parois dans le contrôle de la croissance racinaire. 

Travailler à l'échelle cellulaire avec une résolution spatiale très fine fut la particularité majeure de 

cette étude. 

Le pin maritime est une espèce présente essentiellement dans les Landes où elle est d'une importance 

économique considérable. De nombreux programmes d'études écopbysiologiques sont en cours sur cette 

espèce: résistance à la sécheresse. comportement de la photosynthèse et de l'efficience d'utilisation de l'eau 

face au stress bydrique et au doublement de la teneur en C02 atmosphérique, sélection génétique de familles 

plus performantes pour la croissance. Le pin maritime pousse sur des sols pauvres en éléments minéraux et 

sujets !t des périodes de sécheresse. Nous avons donc étudié les effets du déficit hydrique d'une part, et de la 

carence potassique d'autre part, sur la croissance racinairede plantules de pin maritime. Cette thèse a donc eu 

pour objet de répondre aux questions suivantes: 

- Comment la pression de turgescence et les propriétés mécaniques des parois participent-elles à la 

réponse de la croissance racinaire de plantules de pin maritime soumises à un déficit hydrique ou à une carence 

en potassium? 

• Comment la croissance racinaire peut-elle être stimulée par une réduction de la disponibilité en eau? 
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- Comment les différences de comportement entre racine principale et racines latérales face à la carence 

potassique (Seillac, 1967), s'expliquent-elles sur la base de leurs propriétés biomécaniques? 

- Dans quelle mesure et par quels solutés, le potassium est-il remplacé dans les tissus racina ires des 

plants carencés? 

Le travail a été scindé en trois étapes: 

-1- La croissance racinaire de plantules de pin maritime a tout d'abord été étudiée en conditions optimales. 

Jusqu'ici, les études biomécaniques de la croissance racinaire n'avaient été conduites que sur des espèces 

annuelles: blé, maïs, soja. Nous avons donc étudié les aspects biomécaniques de la croissance racinaire d'une 

espèce forestière, le pin maritime: pression de turgescence cellulaire, vitesse relative d'élongation et propriétés 

rhéologiques ont été déterminées le long de la zone d'élongation de la racine principale. Parallèlement, les 

relations hydriques cellulaires ont été mesurées dans les cellules de la zone de croissance et les cellules 

matures de l'apex racinaire. 

-2- Nous avons ensuite étudié les effets de trois intensités de stress osmotique sur la croissance racinaire 

du pin maritime. Une analyse biomécanique, du même type que celle conduite sur les plantules cultivées en 

conditions optimales, a permis de déterminer le rôle de la pression de turgescence et des propriétés 

rhéologiques dans la réponse de la croissance racinaire à chacun des niveaux de stress appliqué. L'étude 

biomécanique a été complétée par une analyse des relations hydriques cellulaires au sein de l'apex racinaire, en 

conditions hydriques limitantes. 

-3- La dernière phase de ce travail fut consacrée à l'étude de la croissance du système racinaire de plantules 

de pin maritime ayant poussé sur une solution nutritive carencée en potassium. Après une caractérisation des 

effets de cette carence minérale sur la croissance du pivot et des racines latérales, une étude biomécanique a été 

conduite dans les deux types de racines. Les effets de la carence potassique sur les relations hydriques 

cellulaires ont également été déterminés dans les deux types racinaires, ainsi que sur la composition des 

solutés générant le potentiel osmotique dans différentes parties du système racinaire. Accessoirement, nous 

avons aussi étudié les effets d'une carence de tous les macro-éléments (N, P, K, Ca, Mg, Cl, S). 

NB: Dans ce mémoire, le terme "biomécanique" est employé au sens "étude des déterminants du 

grandissement cellulaire par rapport à son aspect mécanique", c'est-à-dire étude de la pression de turgescence 

cellulaire et de l'extensibilité pariétale. 
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Partie 1 : Le grandissement cellulaire 

Dans ce mémoire, il n'est question que du grandissement cellulaire irréversible, c'est-à-dire correspondant 

à une déformation plastique, irréversible des parois. L'augmentation du volume cellulaire peut être 

considérable, de 50 à 500 fois le volume initial (Cosgrove, 1993b). C'est la somme du grandissement 

irréversible de cellules individuelles qui génère la croissance à l'échelle de l'organe. 

Le grandissement cellulaire irréversible s'oppose au grandissement cellulaire réversible qui est relatif aux 

propriétés élastiques des parois et à la pression de turgescence (Ray, 1987). Ces variations de volume, 

relativement faibles, sont en général dues à des variations d'hydratation et ne contribuent pas à la croissance 

absolue de l'organe. 

Le ·grandissement cellulaire consiste en une absorption massive d'eau couplée à une extension 

des parois pectocellulosiques. Le flux d'eau entrant dans les cellules en croissance constitue l'aspect 

hydraulique du grandissement cellulaire. L'extension des parois, sous l'effet mécanique de la pression de 

turgescence, en constitue l'aspect mécanique. L'augmentation de la surface pariétale suppose la synthèse 

de composants de la paroi. S'il ne se produisait qu'une extension sans qu'il y ait insertion de nouvelles 

macromolécules, la paroi s'affinerait de plus en plus. Cependant, l'apposition d'éléments nouveaux à la paroi 
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préexistante ne contribue pas à son agrandissement (Ray, 1987). Indépendante de la synthèse de nouvelles 

macromolécules, l'extension des parois est sous le contrôle de la cellule. La régulation de 

l'extensibilité pariétale constitue l'aspect biochimique du grandissement cellulaire. A ces trois 

aspects majeurs s'ajoute une absorption de solutés .. En effet, l'activité cellulaire nécessite un apport 

d'énergie pour la respiration et la synthèse des macromolécules. D'autre part, la cellule en croissance 

absorbant un grand volume d'eau, le maintien de la pression osmotique (et donc de la turgescence) requiert une 

entrée et/ou la synthèse d'une quantité importante de solutés dans la cellule. 

1. 1 ASPECT HYDRAULIQUE DU GRANDISSEMENT CELLULAIRE 

.Décrivant l'absorption d'eau par la cellule, Lockbart (1965) a établi la première partie de son modèle sur 

cette observation: la cellule végétale se comporte comme un osmomètre (presque) parfait. La membrane 

plasmique est semi-perméable. l'eau diffuse mais pas les solutés. Le degré de semi-perméabilité à un soluté 

est décrit par le coefficient de réflectivité Cl qui varie de 0 pour une membrane complètement perméable, à 1 

pour une membrane parfaitement semi-pennéable. 

Lors de la croissance d'une cellule, son volume augmente par entrée d'eau. Ce flux entrant est passif, 

c'est-à-dire induit par une différence de potentiel hydrique entre l'intérieur de la cellule et le milieu extérieur. 

Le flux entrant d'eau peut être ainsi exprimé : 

~ . ~~ = L· ('J!. - 'J!i) = L· (aA1ti, o - M'j.o) = L· (aLl1ti, a - P) (1) 

sachant que: 'P .. - 'Pi = (Po - Pi)- a(1to -1ti) = aLl1ti.o - M'i.o "" O'Ll1ti.o - P (2) 

où (lN) (dV/dt) est l'augmentation relative du volume cellulaire (b- l ), L la conductance bydraulique 

membranaire (b- l MPa- l ) (L = A.Lp, où A est la surface de la membrane de la cellule et Lp la conductivité 

bydraulique membranaire), '1' le potentiel hydrique (MPa), Cl le coefficient de réflectivité membranaire, 1t la 

pression osmotique (MPa) et P la pression hydrostatique (MPa). Les indices i et 0 se rapportent aux milieux 

intra- et extra-cellulaire, respectivement Lorsque la pression hydrostatique du milieu extérieur Po est nulle, 

~Pi,o se simplifie en P. la pression de turgescence cellulaire. 

Le grandissement cellulaire dépend donc de l'existence d'une différence de potentiel hydrique entre la 

cellule et son milieu environnant. Si celle-ci s'annule. rentrée d'eau s'arrête et la croissance cesse. Le 

coefficient de réflectivité membranaire est souvent négligé (on considère Cl=1), ce qui, selon Steudle (1993), 

reste une bonne approximation pour de nombreux solutés. La conductance bydraulique peut également réguler 

rentrée d'eau dans la cellule et son rôle sem discuté ci-après. 

1.2 ASPECT MÉCANIQUE DU GRANDISSEMENT CELLULAIRE 

Les parois cellulaires possèdent des propriétés viscoélastiques: elles présentent, en réponse à l'application 

d'une force, "des flux de type visqueux, des déformations élastiques retardées ainsi que des déformations 

élastiques instantanées" (Cosgrove, 1993b). Plus simplement, Lockhart (1965) a observé une bonne 

corrélation entre l'accroissement cellulaire et la pression de turgescence. La deuxième hypothèse de Lockhart 
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traduit l'aspect biœtkanique (et seulement plastique, c'est' dire irréversible) de l'expansion des parois et peut 

ette.aiDsi formulé: 
IdV _·_=;·(P-Y) 
V dt 

(3) 

00 (l/V) (dV/dt) est la vitesse d'expansioa volwnique de la cellule (b-l), t1le coefficient d'extensibilité 

des parois (lr1 .. ~-1). p;~.~de~ __ (MPa) et'Y le seuil de ~au dessus duquel la 

croissance CS\ ... _ .... Y, __ falD,,"motricede r~·._. "facilité"", 'parois.' se 
~ '}< ' " ' , ' , ", ",,<V-; \, ' " , , , \ ,~ 

détonner. 

1 ~ 3 LE IIQDlLE DE LOCKHART 

Le moaèle d6velOppé par Loctbart (1965) infèaœ les aspects h~ue ct~ du gnmdissement 

cellulaire. n _ encore aû~UÎd'bui ~ udJisé dans le cadre cb études biom6caniques de la croissance 

(Pritc.bard triaL, 199Ob. 1993; SpoUea et Sbarp. 1991; Steud1e. 1992; Frensh et Hsiao. 1994; Tomos et 

Pritchard. 1994; etc ... ). 

~·.œnule en ~ est ., .... ,..,..t.le flux enttut d'eau doit être ideü~ à 

raugmenration.de volume cellulaire due ll'expausion des patOis~les équations (1) et (3)5OO( égales. En 

éliminant P entre ces demt ~. on artive, Olle DOuvelle expression du taux de croissance: 

(4) 

00 bien, en réutilisant 1'4quadon (2): 

1 4V' L·; _._::;: ·('P.-'Pi+P-Y) 
Vdt (L+;) 

(5) 

La croissanœ ~donc du gradient de pression osmotique existaDt entre l'intérieur et l'extérieur de la 

cellule et est proportionnelle à UR coefficient de croissaDce [L.t11 CL + t1)]. La comparaison des 8f8Ildeuts 
mpectivesdeL etfpe:$let~'~cas extrlmes: 

"L » f : 1'4quIdon(S) se siaIpUfie pout doDDer l'équadon. (3), ce sont les propriétés mécaniques des 

parois (les ~ rJaéoIoaiques) qui CODII'6lent le ~t celJuIaire. L'équilibre des 

potentiels hydriques estpll&iquemeDt re5pecté. Seulœ lits taiblepadlent de potenticlhydtlque est 

lléceSsaiR à la aoissace • 
• L « t1 : l'équation (4) se rêcluit à l'équation (1), c'est la conductance hydraulique qui limite 

l'expansion. Un fort gradient de poteDtieI hyddque est 1léœssaire à la aoissace. 

DaDS le cas de cellules isolées, la CODductaDce hydraulique, qui COtTeSpoud uniquement' la conductivité 

hydraulique de la membrane plasmique. est si gnmde que l'équilibre des potentiels hydriques est toujours 

pratiquement respecté, même à des taux de croissaDœ élevés (Cossrove. 1986;. Ptitdlard et aL, 1987). 



méristème 

coijje %One d'e1ongation %One mo.ture 

Figure 1 : Schéma de circulation de l'eau dans l'apex racinaire et positions des gradients de potentiel 
hydrique induits par la croissance. La base du lriangle représente un potentiel hydrique élevé (faible valeur 
absolue). 
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Dans un ûssu pluricellulaire, la défmiûon de la conductance hydraulique est plus compliquée. EUe dépend 

de la résistance au flux d'eau à travers la membrane plasmique mais inclut aussi des résistances au transfert de 

l'eau à travers les parois. de la source vers les cellules en croissance (Cosgrove, 1993b; Steudle, 1994). 

Cependant. cela ne change pas la théorie du grandissement cellulaire mais deux écoles s'opposent quant au 

rôle de la conductance hydraulique dans la régulation du grandissement cellulaire. 

- Molz et Boyer (1978) mesurent de forts gradients de potentiel hydrique dans les tissus en croissance. Ils 

concluent qu'une résistance au flux d'eau (radlalement, du xylème vers l'épiderme) induit la naissance d'un 

potentiel hydrique plus négatif dans les cellules en croissance appelé potentiel hydrique induit par la 

croissance: la conductance llydraulique limite le grandissement cellulaire. Le gradient de potentiel hydrique, du 

xylème vers les cellules er. croissance (fig. 1), serait de l'ordre de 0,2 à 0,4 MPa et n'existerait pas dans les 

régions matures (Wesgate et Boyer, 1984. 1985; Boyer et al., 1985). Cosgrove et Oeland (1983) ont suggéré 

que ce gradient de potentiel résulterait de la présence de solutés dans l'apoplaste et non d'une faible 

conductance hydraulique, mais, d'autres études tendent à montrer qu'il n'existerait qu'une faible quantité de 

solutés dans les parois (Nonami et Boyer, 1987). Cependant, la pression osmotique de l'apoplaste ne pouvant 

être mesurée directement. les résultats dans la littérature restent contradictoires. Selon Pritchard (1994), le 

gradient de potentiel hydrique induit par la croissance dans les racines, est inférieur à la précision de mesure de 

ces potentiels. 

- D'autres scientifiques penchent en faveur d'une conductance hydraulique non limitante pour la 

croissance,même à l'échelle d'un tissu. Selon Cosgrove (1985), des expériences de relaxation des parois in 

vivo (cf. § 1.3.2), montrent que L serait au moins 8 fois supérieure à ~ et donc que L ne limiterait pas la 

croissance. Malone et Tomos (1992), par des mesures directes du potentiel hydrique cellulaire (par mesure des 

potentiels osmotique et de turgescence sur des cellules individuelles), montrent que la différence de potentiel 

hydrique entre cellules en croissance et cellules matures, dans Wle tige de pois. est inférieure à 0.05 MPa et 

concluent que L est suffisamment grand pour ne pas limiter la croissance. Tomos et Pritchard (1994) 

soulignent qu'ils n'ont jamais rencontré de cas où L limitait la croissance. Cosgrove (1987b) établit une liste 

non exhaustive de nombreux arguments soutenant l'hypothèse qui considère que L n'affecte pas le 

grandissement cellulaire. Selon Cosgrove (1985, 1987a), le gradient de potentiel hydrique induit par la 

croissance est de l'ordre de 0.05 MPa et limite la croissance pour une part d'environ 10%. Le rôle de la 

conductance hydraulique semble donc négligeable dans le contrôle du grandissement cellulaire, et ceci, même 

dans Wl tissu. 

Ainsi. de nombreux auteurs ayant travaillé sur diverses plantes (Neumann et al. (1994); Pritchard et al. 

(1993) et SpoUen et Sharp (1991), sur la racine de maïs; Ferris et Taylor (1994) sur la racine de diverses 

herbes de prairie; Pritchard et al. (1987) sur la racine de blé; Thomas et aL (1989) sur la feuille de Lolium ; 

etc ... ) ont considéré que L ne limite pas la croissance et ont analysé le grandissement cellulaire à travers 

l'équation simplifiée (3) où seul l'aspect biomécanique est pris en compte. 

D'autre Part. l'étude anatomique d'un apex racinaire montre que, lors du grandissement cellulaire, la 

variation de dimension dans la direction radlale est nettement inférieure (environ 10 fois) à celle se produisant 

dans la direction axiale. Ainsi, un modèle de Lockbart doublement simplifié est utilisé: le grandissement 

cellulaire est décrit en term.e de variation relative de la longueur (l/L.(dL/dt» plutôt que du volume cellulaire. 

Finalement. le grandissement cellulaire est généralement étudié à l'aide de cette équation: 

!. dL =;.(P_ Y) 
L dt 

(6) 
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1. 3. 1 Signification des paramètres Il .t Y 

Le modèle du grandissement cellulaire sous cette forme simpliIlée (équation 6) serait particulièrement 

puissant si les paramètres 0 et Y étaient constants. Très hypothétiquement, le seuil de turgescence minimale 

y potUTait s'intel"préter comme une tension minimale dans les parois nécessaire pour libérer le site de fnation 

d'une enzyme, le coeffiCient d'extensibilité o représenterait alors la vitesse d'action de cette enzyme, qui 

pourrait couper des liaisons entre les polymères sous tension et donc permettre l'extension pariétale 

(Pritchard, 1994). Souvent cependant, il a été montré que ces deux paramètres étaient variables. TI semble que 

o et y varient de façon à maintenir le taux de croissance en dépit de variations de la pression de turgescence 

(Passioura, 1994). L'ajustement peut être très rapide, en 10 à 15 minutes (Passioura et Fry, 1992}. Par 

exemple. suite à une augmentatiou de la pression de turgescence de 0,05 MPa, la vitesse d'allongement d'une 

cellule de Nitella augmente puis retourne rapidement à sa valeur initiale et s'y maintient (Green et al .• 1971). 

De nombreux comportements similaires ont été mentionnés: Serpe et Mattews (1992) sur les feuilles de 

Begonia. Zhu et Boyer (1992) sur l'algue Chara, Hsiao et Jing (1987) sur la racine de maïs. 

La non-constance de 0 et Y rend leur interprétation difficile. De plus, ces paramètres n'ont pas de 

signification biophysique. Passioura et Fry (1992) ont émis un modèle moléculaire permettant de rendre 

compte de la nature variable de ces paramètres. Les molécules d'bémicellulose se partageraient en deux 

populations, une dont les molécules seraient en charge et tendues entre deux microfibrilles de cellulose, l'autre 

dontles molécules seraient relâchées. Durant l'extension. certaines molécules à l'état relâché passeraient à 

l'état tendu pendant que des enzymes pounaient couper certaines molécules en charge. Le passage des 

héaricelluloses d'une population à l'autre se ferait continuellement au cours de l'extension de la paroi, à un 

rytbmedonné. Une variation de la turgescence induirait unchaJ1gement de la distribution des hémicelluloses 

entre ces deyx populations mais n'altérerait pas le rythme de passage des moléculeul'un état à un autre. Le 

modèlè mathématique associé à ces événements rend compte de la nature variable de 0 et Y. Cependant. 

Cosgrove (1993b) émet une réserve car, Selon ce modèle, la pression de turgescence suivrait une décroissance 

linéaire en cas de relâchement des stress pariétaux et non exponentielle comme cela semble se passer dans la 

réalité. Des progrès sur le plan biochimique sont nécessaires pour donner un sensm.écaJlistique p*isà ces 

paramètres 0 et Y. 

Bien que 0 et Y soient susceptibles de varier, on peut tout de même considérer que lorsqu'un organe en 

croissance est en régime permanent, il peut être caractérisé par un couple (0, Y) dont les valeurs décrivent 

l'extensibilité pariétale des cellules en croissance et sont donc utiles pour caractériser l'état physique des parois 

(Cosgrove, 1985; Pritchard et aL, 1990b). 

1.3.2 Détermination des paramètrlls '" et Y 

-1- La première m.éthode consiste à établir la relation entre la vitesse de croissance (r) et la pression de 

turgescence CP) (fig. 2). La vitesse de croissance et la pression de turgescence sont déterminées en conditions 

optimales. puis la turgescence est abaissée artificiellement en baignant la racine, par exemple, dans des 

solutions d'osmolarité variée. Après un.temps sufflsamment long pour permettre l'équilibre des potentiels 

hydriques (et donc l'abaissement de P), mais assez court pour ne pas que des phénomènes d'osmorégulation 

interfèrent et/ou que les paramètres (0. Y) varient. r et P sont déterminés de nouveau. D'après l'équation (6), 

la pente de la droite de régression de r en fonction de P correspond à 0 et l'intersection de cette droite avec l'axe 

des abscisses à Y. Cette méthode a été utilisée parBunce (1977) sur la feuille de soja, Cleland (1976) sur le 
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Fi,ure· l : Détermination des parnmètres Y 
et fI,I du modèle .~ Lockhart en étudiant la 
corrélation entre vitesse de croissance et 
pression de turgescence. D'après le modèle de 
Lockhart. fI,I correspond à la pente de la 
régression et Y à l'intersection avec l'axe des 
abscisses. 

Ef,Urf 3: Détermination des paramètres Y 
et fI,I. du modèle de Lockhart en étudiant la 
relaxation de la pression de turgescence 
lorsque le flux d'eau vers les cellules en 
croissance est stoppé au temps zéro. La 
pression de turgescence mfuimale correspond 
à Y. La pente de la courbeperrnet de calculer 
fI,I sachant que e est le module. d'élasticité 
volumique. Po est la pression de turgescence 
initiale. 

Filun 4 : Détermination des paramètres Y 
etf6 du modèle de Lockhart en étudiant la 
pression à appliquer à un organe pour stopper 
sa croissance. La pressurisation compense la 
relaxation des tensions pariétales. La pente de 
la courbe permet de calculer fI,I sachant que e . 
est le module d'élasticité volulIlique. Y 
correspond au maximum de la pression 
appliquée. 
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coléoptile d'avoine, Pritchard et al. (1990b) sur la racine de blé. Dans de nombreux cas. la relation trouvée 

apparaît vraiment être linéaire et le modèle refléter la réalité. Par contre, il existe certains cas où la corrélation 

fait apparaître une relation curvilinéaire et l'interprétation est plus difficile (Cosgrove, 1993a). 

-2- Un deuxième moyen de calculer lit et y consiste à analyser in vivo le relâchement des parois des tissus 

en croissance. L'entrée d'eau dans la cellule (ou le tissu) est arrêtée par excision de l'organe en croissance. La 

déshydratation est inhibée par une forte humidité abIlosphérique. En conséquence du relâchement des tensions 

pariétales et en l'absence d'absorption d'eau par la cellule, la pression de turgescence décroît exponentiellement 

selon l'équation: 

pet) = y + (Po - Y).e-cl/IrI (7) 

oùP(t) est la pression de turgescence au temps t, Po la pression de turgescence initiale. c un coefficient 

correcteur et e le module d'élasticité volumique (fig. 3). Le seuil atteint correspond à Y, pression de 

turgescence en dessous de laquelle le relâchement des parois ne se produit plus (se référer à Cosgrove (1985, 

1987a) pour plus de détails). 

-3- Une méthode voisine consiste à mesurer la pression hydrostatique à appliquer à un organe en 

croissance pour stopper son élongation. La pression appliquée compense la réduction des tensiOns pariétales 

et la diminution de turgescence qui en découlerait. En empêchant le gradient de potentiel hydrique de 

s'installer. cette pressurisation inhibe l'entrée d'eau (fig. 4). La "pression de compensation" augmente selon 

l'équation: 

Pc(t) = Y.( 1-e-cl/IrI ) 

où Pc(t) est la pression de compensation au temps t 

(8) 

Ces deux dernières méthodes ont été utilisées par Cosgrove (1985) sur l'épicotyle de pois et Cosgrove 

(1987b) sur l'hypocotyle de soja mais n'ont jamais été appliquées à des racines. On notera que ce sont les 

trois seules méthodes qui donnent accès à lit et Y. D'autres méthodes permettent d'analyser l'extensibilité des 

parois mais ne se rapportent pas aux paramètres (lit, Y). Elles sont décrites dans le paragraphe suivant. 

1. 3. 3 Notion d'extensibilité 

Des précautions importantes sont à prendre pour utiliser ou interpréter ce terme Il extensibilité". En effet, 

il est utilisé d'une ~tude à l'autre avec des sens très différents (Cosgrove, 1993a). Le lit de l'équation de 

Lockbart, le couple (lit, Y), les propriétés mécaniques des parois mesurées par l'extensiotnètre d'Instron (Van 

Volkenburg et al., 1983) et par d'autres méthodes encore sont tous appelés "extensibilité" et pourtant ne 

décrivent pas le même processus physique et ne sont donc pas directl!ment comparables. 

Les méthodes permettant d'évaluer l'extensibilité (dans toutes ses variantes) sont exhaustivement décrites 

et comparées par Cosgrove (1993a). Brièvement, les études de relâchement des parois de tissu en croissance in 

vivo ou in situ, la corrélation entre P et vitesse de croissance (§ 1.3.2) décrivent l'extensibilité. spécifia«e au 

pMopmène de crqissance. Ces méthodes sont directement reliées à la théorie biophysique du grandissement 

cellulaire (équation 3) et permettent d'évaluer lit et Y. L'étude du relâchement des parois de tissu in vitro, 

l'ex tensiomètre d'Instron (Van Volkenburg et al., 1983), sont des méthodes qui permettent d'évaluer 

l'euensibilité des parois, décrivant les propriétés du matériau viscoélastique que sont les parois. mais ne se 

rapportant qu'indirectement au phénomène de croissance (Cosgrove, 1993a). 
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Fiaure 5: Schéma explicatif de l'étude des propriétés rhéOlogiques par analyse comparée 
des proÎlls de pression de turgescence et de vitesse de croissance locale des cellules le long 
de la zone de croissance d'un apex racinaire. 
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La différence entre ces deux familles de méthodes de mesure de l'extensibilité peut être illustrée par les 

expériences de Pritchard et al. (199Oa). Une réduction de la température de 20 à 5 oC réduit très vite la 

croissance racinaire de plantules de maïs. L'extensiomètre d'Instron révèle une réduction de l'extensibilité des 

parois lorsque le stress est appliqué depuis 10 jours. mais, aucune différence n'apparait pour les mesures 

effectuées 30 mn après le commencement du stress alors que la croissance est déjà fortement réduite. Par 

contre, me réduction de l'extensibilité ~, déterminée en étudiant la relation entre la vitesse de croissance et la 

pression de turgescence, est révélée moins de 15 minutes après la diminution de température. 

Une dernière méthode. celle que nous avons utilisée dans notre étude, est à mi-chemin entre ces deux 

familles. Elle ne permet pas de déterminer !iJ et Y mais informe sur l'extensibilité relative au phénomène de 

croissance. La base de cette méthode repose sur me nouvelle simplification de l'équation de Lockhart 

(équation 6). qui peut être réduite à: 

1 dL '..1 /bU' .. . .c J -. - = presswn ue turgescence x eX/ens lte pant:ta,e 
L dt 

Dans ces conditions. le terme "extensibilité pariétale" intègre les paramètres fif et Y sans 

possibilité de distinction. Cette méthode consiste donc à faire lIDe analyse comparative des variations de 

la pression de turgescence et de la vitesse de croissance locale. Ainsi. suite à un stress donné. si la pression de 

turgescence est maintenue mais la croissance inhibée. on peut conclure que l'extensibilité des parois a 

diminué. Si la pression de turgescence est réduite mais la croissance maintenue, l'extensibilité des parois a 

augmenté. Cette méthode ne permet pas de résoudre les situations 00 pression de turgescence et croissance 

varient dans le même sens. Par contre. si l'un seulement varie et si ces deux paramètres sont déterminés avec 

une bonne résolution spaûale. eUe permet de déterminer des différences d'extensibilité en différentes positions 

au sein de la zone de croissance. Ainsi. Pritchard et al. (1991, 1993) mettent en évidence une variation des 

propriétés rhéologiques le long de la zone de croissance de racines de blé et de maïs. La pression de 

turgescence est uniforme le long de l'apex mais la vitesse de croissance locale (la vitesse d'élongation 

cellulaire en m point donné de la zone de croissance) varie considérablement (fig. 5). Les capacités 

d'extensibilité des parois varient au cours de la maturation des cellules. 

1.4 LE RELACHEMENT DES PAROIS : POINT DE DÉPART DU GRANOISSEMENT 
CELLULAIRE 

Lors de sa croissance, la ceUule absorbe de l'eau et agrandit la surface de sa paroi. La relation de cause à 

effet entre ces deux phénomènes à été longtemps discutée. 
Initialement, l'importance du gradient de potentiel hydrique dans la zone de croissance était mise en avant 

(Motz et Boyer, 1978; Wesgate et Boyer. 1984). La conductance hydraulique, supposée faible, aurait induit un 

gradient de potentiel hydrique du xylème vers l'épiderme. Ce gradient de potentiel hydrique, à l'origine du flux 

d'eau vers tes tissus en croissance, aurait permis à la turgescence d'augmenter au-delà du seuil Y et aux parois 

de s'étendre. Ce grandissement aurait maintenu P et '1' sous leur valeur d'équilibre, contribuant de façon 

dynamique au maintien du gradient de potentiel hydrique (Boyer. 1987). 
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Fiflure6 : Le relâchement des tensions pariétales induit une diminution de la pression de 
tw'gescence (P) et du potentielhydrlque cellulaire ('1') et initie le gmndissement cellulaire; 
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n est maintenant admis que le grandissement cellulaire est initié par un reldchement de la tension 

mécanique dans les parois (Boyer, 1993; Cosgrove, 1993b; Pritchard, 1994). En quelque sorte, la résistance 

exercée par les parois en opposition à la pression de turgescence. diminue (fig. 6). La pression de turgescence 

permet alors une extension de la surface pariétale, ce qui induit immédiatement une diminution de P et donc 

de la·â'mSion sur les parois, mais aussi du potentiel hydrique intraœllulaire. Le gradient de potentiel naissant 

déclenche un flux d'eau entrant. Le potentiel hydrique, la turgescence et la tension dans les parois sont 

restaurés. Tant que le relâchement des parois continue, le grandissement continue également, sinon, la cellule 

retrouve son état d'équilibre (fig. 6). Ces étapes, décrites comme une suite d'événements, sont en fait quasi 

simulta11ées,le grandissement cellulaire est un phénomène continu. "fluide". 

P2mni. les arguments plaidant en faveur du rôle déterminant du relâchement des parois. les expériences de 

relaxation des parois (décrites au § 1.3.2. Cosgrove. 1985) montrent que les stress pariétaux et donc la 

tuqesœnee. diminuent même en l'absence d'entrée d'eau. Par ailleua, cette diminution de la turgescence ne se 

produit pas lorsqu'une goutte d'eau a été placée sur les extrémités sectionnées. ui lorsque l'expérience est 

men6e sur une portion de tissu mature. Cela confirme que le rel4chement des parois est ~ l'origine du gradient 

de potentiel hydrique et dufluxd'eau et non l'inverse. 

1.5 ASPECT BIOCHIMIQUE : ORIGINE DU RELAcHEMENT DES PAROIS 

S'il est maintenant admis que le relâchement des parois est à l'origine du grandissement cellulaire. la 

nature ~ processus impüqués n'est pas encore élucidée. 

La paroi est une structure polyédrique complexe composée de trois réseaux : un réseau de microfibrilles de 

cellulose plongées dans une matrice d'bémicellulose, un réseau de pectines et uU réseau de protéines. Ces 

réseaux seraient interconnectés et chacun serait susceptible de subir des réarrangements suite à des clivages et 

reformations de liaisons (Cosgrove. 1993a). 

De nombreuses bypothèses concernant le processus qui déclenche le relâchement des parois ont été 

étudiées. Pritchard (1994) les classe en trois catégories selon qu'elles concernent : l'orientation des 

mierofibrilles de cellulose. la composition globale de la paroi et les liaisons entre les différents éléments de la 

paroi. Des études concernant l'orientation des microfibrilles de cellulose. il ressort qu'une orientation 

transversale à l'axe d'élongation semble nécessaire à l'extension des parois mais aucune corrélation Ïme 

n'apparaît entre orientation et vitesse de croissance. Les travaux sur la composition de la paroi cellulaire 

mettent en évidence une corrélation négative entre la quantité de galactose et l'extensibilité pariétale. D'autres 

composés comme le glucose. le xylose ou les composés phénoliques ne présentent pas de lien évident avec 

les.proptiétés des parois. La troisième catégorie concerne les études de l'activité d'enzymes intervenant au 

niveau de différentes liaisons entre les constituants de la paroi cellulaire. Les corrélations entre l'activité de 

diverses enzymes. peroxydases, estémses. xyloglucane endoImnsglycosylase (XET) et l'état de relâchement des 

parois ne sont que partielles. Plus récemment, des résultats prometteurs ont été obtenus à propos de la 

sensibiüté des parois à l'action d'expansines, protéines pariétales capables d'induire le relâchement de parois 

isolées (MçQueen-Masou et aL. 1992; Cosgrove et U. 1993). De plus amples détails ainsi que les références 

iuitiales des. différentes hypothèses sur le contrôle du relâchement des parois sont indiquées par Pritchard 

(1994). 

Actuellement aucune hypothèse n'est complètement satisfaisante et les aspects biochimiques de 

l'expansion des parois ne sont pas résolus. n est probable que plusieurs des bypothèses émises interviennent 

simultanément dans le contrôle du grandissement cellulaire (Pritchard, 1994). 
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1.6 GRANDISSEMENT CELLULAIRE ET ABSORPTION DE SOLUTÉS 

S'il n'y avait pas absorption de solutés par les cellules en croissance, un doublement du volume cellulaire 

entraînerait une diminution de moitié de la pression osmotique et donc de la pression de turgescence. En fait, 

l'absorption de solutés semble très bien régulée et fortement couplée au grandissement cellulaire (Schmalstig 

etCosgrove, 1990; Sharp et al., 1990). Une éventuelle relation de cause à effet se pose entre grandissement 

cellulaire et absorption de solutés. 

Stevenson et Cleland (1982) ont montré que des coléoptUes pouvaient encore croître après excision et 

donc arrêt de l'entrée de solutés et diminution du gradient de potentiel osmotique. TI semble que l'entrée de 

solutés ne soit pas strictement nécessaire au grandissement cellulaire. Cependant, la croissance est maintenue 

pendant un temps beaucoup plus long, jusqu'à 24 h après l'excision, quand des solutés absorbables 

(saccharose, ions) sont ajoutés au milieu d'incubation (Stevenson et Cleland, 1982). D'autre part, lorsque la 

croissance est réduite en conséquence de variations des propriétés rbéologiques, par exemple suite à l'addition 

de galactose dans le milieu de culture (en concentration très faible), les pressions osmotique et de turgescence 

augmentent un peu mais beaucoup moins que si le flux de solutés était resté identique (Pritchard, 1994). Il 

semble que la régulation de l'absorption de solutés soit d'une part très rapide et d'autre part une conséquence du 

grandissement cellulaire. 

Selon Cosgrove (1993b), les plantes régulent l'entrée de solutés dans les tissus en croissance comme une 

conséquence du grandissement cellulaire et non comme un moyen de contrôler ce grandissement cellulaire. Si 

l'absorption de solutés est indispensable, c'est par rapport au maintien des pressions osmotique et de 

turgescence (pour compenser la dilution due à rentrée d'eau) et pour l'apport d'énergie. Elle n'interviendrait pas 

dans le contrôle biochimique de l'expansion. 

1. 7 EFFETS DE DIFFÉRENTES CONTRAINTES SUR LE GRANDISSEMENT 
CELLULAIRE 

Une altération de la croissance racinaire peut être induite par une perturbation du grandissement cellulaire 

mais aussi de l'activité mitotique. Cependant, la division cellulaire semble moins sensible aux stress 

environnementaux que le grandissement cellulaire (Jones, 1992), La première des activités cellulaires 

pertUrbées par un faible déficit bydrique serait le grandissement cellulaire (Hsiao et al., 1976). 

En ce qui concerne la régulation du grandissement cellulaire, d'après le modèle simplifié de Lockbart 

(équation 6), une variation du taux de croissance peut être induite par l'altération de la pression de turgescence 

ou des propriétés rbéolo~iques, Les plantes semblent, dans certaines limites, ajuster les propriétés 

rbéologiques pour compenser les perturbations pbysiques de la croissance (Cosgrove, 1987). D'autre part, il 

existe dans la littérature de nombreuses études où la croissance est inhibée par une contrainte 

environnementale sans que la turgescence soit réduite. Les changements des propriétés rlléologiques semblent, 

en grande partie, responsables des modifications de la vitesse de croissance. 

Le froiiJ. L'application du froid a réduit considérablement la croissance de la racine de plantules de maïs, 

en dépit d'une augmentation de la pression de turgescence (de 0.59 à 0,82 MPa). Un abaissement de la 

température de 30 à 15 oC a réduit l'extensibilité 0 de 75% mais n'a pas affecté Y (Pritcbard et al., 1990a). 

Cette modification de l'extensibilité était irréversible pour les cellules dont la croissance avait été stoppée. 

Suite à un retour à une température nonnale, la reprise de croissance a nécessité une nouvelle génération de 

cellules. La croissance racinaire de plantules de blé a également été inhibée par une réduction de la température 
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(de 27 à ISOC) sans que la pression de turgescence ait été réduite. Dans ce cas, il semble que le froid ait 

diminué _ et augmenté Y (Pritchard et al, 1990b). La croissance des feuilles de Lolium temulentum a été 

fottetnent inhibée par une chute de la température de 20 à 2 oC, sans que la turgescence ait été affectée 

(1bomas et al., 1989). Le froid semble ainsi essentiellement agir sur l'extensibilité des parois. 

LtllIIliniU. L'application de NaCll00 mM pendant plusieurs jourS a réduit la croissance de la racine 

de mars. n semble que le stress salin ait augmenté le seuil de turgescence y (mesuré psycbrométrlquement) et 

ait réduit l'extensibilité des parois (Neumann et al., 1994). Un stress salin (100 mM NaCl) appliqué au 

ni~eau des racines a égaiement réduit l'extenst"bilité extensométrique des tissus foliaires en croissance 

(Newnann. 1993). Que le stress ait été de 20 minutes ou de 3 jours,le retour à des conditions normales a 

induit la récupération des propriétés initiales d'extensibilité des tissus foliaires en moins de 20 mn. La 
réversion a donc été rapide, même après 3 jours de stress. 

Une forte concentration des ions K+ ou S042- dans la solution nuttitive (10 mM), a réduit la croissance 

raciuiœ de.plantules de blé sans affecter la pression de tQrgescence. L'extensibilité extensométrlque des parois 

a été diminuée (Pritchard et al. 1987). L'application de 10 mM de KCl à des racines de blé a également 

inhibé l'élongation racinaire sans affecter P. Le seuil de turgescence Y a été augmenté et l'extensibilité _ 

légèrement diminuée (Pritchard et al., 199Ob). 

Ùn exœs de certains ions dtms la solution nutritive (Na, K, SO.;-) semble réduire la croissance racinaire 

en affectant les propriétés rhéologiques des parois. 

Le COZ atmosphérique. Ferris et Taylor (1994) ont montré que rallongement racinaire est stimulé 

parle doublement de la teneur atmospb6rique en C02. La turgescence, mais aussi l'extensibilité des parois 

(mesurœ avec l'extensiomètre d'Instron), ont augmenté en Iéponse à l'élévation du taUX de C02. Par ailleurs, 

l'augmentation de la teneur atmosphérique en ~ a sûmulé l'expansion foliaire de Populus euraniericana, 

Plantago medi4. Sanguisorba minor et PhaMolus lIUlgaris en augmentant l'extensibilité pariétale (Taylor et 

al., 1994). n semble tout de même que des variations interspédfiques existent. Par exemple, la croissance 

foliaHe de Lotus comiculata a été stimulée par une augmentation de la production de cellules et non par une 
stimulation du grand.issement cellulaire (Taylor et al, 1994). 

L'tlXcisill". Bien que ce ne soit pas une contrainte environnementale, certaines techniques de mesure de 

l'extensibilité uû1isent une zone de croissance excisée. Pritcbard et al. (1988) ont montré que l'excision de 

l'apex racinaire (1 cm) de plantules de blé inhibait considérablement la croissance et diminuait l'élasticité et la 

plastidté des parois (extensiomètre d'Instron), la turgescence étant seulement réduite de 0,1 MPa. 

Le iléfo:it hytlrlque. Les effets du déficit hydrique SOllt plus compliqués. En effet, le déficit bydrique 

peut entratner une réduction de la pression de turgesceuce plus diœetement que les autres contraintes. Spollen 

etS1Jarp (1991) ont montré que le stress hydrique (-1,6MPa) augmente l'extensibilité pariétale de la partie 

apicale de la zone d'élongation de racine de mais: la vitesse de croissance locale y est maintenue en dépit d'une 

turgescence diminuée. L'application d'un stress osmotique de -0,5 MPa à. des racines de Vigna mungo a 

rapidement stoppé la croissance et réduit la turgescence des cellules en croissance de 0,65 à. 0,14 MPa (ltob et 

al., 1987). Alors que la croissance est revenue à. son taux initial en une heure, P n'a atteint sa valeur de départ 

qu'au bout de 5 heures. Pendant toute cette phase de récupération, l'extensibilité des parois était plus forte, 

petm.ettant un taUX de croissance normal pour une turgescence réduite. 
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Cependant, il existe des cas où la situation inverse s'est produite, l'extensibilité a été diminuée par le 

stress hydrique. Dans la partie distale de la zone d'élongation de la racine de plantule de blé, 24 h après 

l'application d'un stress osmotique de 0,5 MPa, la turgescence initiale était rétablie mais la vitesse de 

croissance locale était restée plus faible, ce qui a conduit à dire que l'extensibilité des parois avait diminué 

(Pritchard etai., 1991). L'analyse de l'adaptation des propriétés rhéologiques est de plus compliquée par 

l'existence de phases transitoires. Sur des racines de plantules de maïs, Pritchard et al. (1993) ont mis en 

évidence, 15 mn après l'application d'un stress osmotique de -0,48 MPa. une augmentation de l'extensibilité 

dans la partie apicale de la zone d'élongation, zone où la vitesse de croissance n'avait pas été affectée mais où 

la turgescence était réduite. Par contre, 24 h après l'application d'un stress de 0,96 MPa, P était revenu à sa 

vàleur initiàle tout au long de l'apex mais le taux de croissance locàle était resté réduit dans la partie distale de 

la zone d'élongation: l'extensibilité des parois y était diminuée. 

En ce qui concerne les parties aériennes, Roden et al. (1990) ont montré que la croissance foliaire du 

peuplier avait été inhibée par le stress hydrique et que l'extensibilité pariétale (mesurée par l'extensiomètre 

d'Instron) avait été réduite. Chez le maïs, une diminution de l'extensibilité des parois dans les feuilles en 

croissance a été enregistrée moins de 2 min. après le transfert des plantules dans une solution de polyéthylène 

glycol de potentiel hydrique -0.5 MPa (Chazen et Neumann, 1994). 

A la lumière de ces précédents exemples, le rôle de la turgescence paraît donc mineur dans le contrôle du 

grandissement cellulaire. Cependant, il existe quelques cas dans la littérature où des variations de turgescence 

sont identifiées comme responsables des perturbations de la croissance. Par exemple, l'application de 

100 mM de NaD a inhibé la croissance foliaire du haricot (Neumann et al., 1988). L'extensibilité pariétale a 

été. légèrement augmentée·et la turgescence réduite de 0,1 MPa par ce stress sàlin. Dans ce cas, la diminution 

de la pression de turgescence aurait été responsable de la réduction de croissance. D'autre part, Pardossi et al. 

(1994) ont montré que, chez le haricot, l'expansion foliaire est inhibée par une mise à la lumière ou un 

refroidissement des racines. n semble que la diminution de la pression de turgescence enregistrée dans les 

cellules épidenniques soit suffisante pour expliquer cette réduction de croissance. Enfin, il ne faut pas oublier 

les différents cas où le stress hydrique a induit une diminution de la turgescence (Spollen et Sharp, 1991; 

Pritchard et al., 1993). Dans ce cas, même si les propriétés rhéologiques jouent un rôle, la diminution de 

ttirgescence est responsable, au moins en partie, de la réduction de croissance. 

1.8 CONCLUSION 

Le grandissement cellulaire a été exprimé par Lockhart comme étant fonction de la conductance 

hydraulique, de la pression de turgescence et des propriétés mécaniques des parois. Le rôle de la conductance 

bydraulique reste controversé. De nombreuses études de la croissance, à l'échelle du grandissement cellulaire, 

considèrent que la conductance hydraulique joue un rôle négligeable, même au sein d'un tissu. Par contre, la 

pression de turgescence et les propriétés rhéologiques interviendraient dans la régulation du grandissement 

cellulaire. L'extensibilité pariétale paraît, en particulier, très modulable et jouerait un rôle centràl dans la 

réponse de la croissance à diverses contraintes. 



Partie 2: Croissance racinaire et contrainte 
hydrique 

Le 4éfidt hydrique éfâUt· ... facteurlimi_ essenddde la aoissaBee. ses effets SOIIt .. 6tudiés, en 
partieulier sur Ja.~. et la physiologie des paniea.~. Lœeffelà de la ~ sur le ~ 
taciDâire •. sur sa ètO~ eowne $Uf·sa. physiologie. sc:mt moins bien contlù&. Pourtant, le système 
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en période de d«'telt hyddque.Lae&paeité à mamteDir laemissauœ et le t~ du système raeiDaire 

est un pp de survie pour la pJante.·DaQs ce ~llOU$aUons faire UQe brève syntbè$e des diff&euts 
Sémenû ~ Ia~du sy-' nJCinaiœ • Ja·cmftaiDte hydrique. 

Z. 1 CROIS1IAIiCE RAÇlNAIRE 

En général, le _fk:Jth)'drique réduit la crolssanœ du système mcin.aire moins fortement que celle des 

parties~, Wes .. etBeyer (198S)·ont~ ... rSon,atioD·~.de mais &aitatTêtte lorsque 

le.petèalid.ydri .... en a:ois&Iulœ _iDt -1.6 MPa aIotsque la ~ de la tJJe, des soies: et des 

feumèS était S~.lfOteDdels .o,S, ~O,1Set 4.0MPa. rèSpecdvement. De rBême,lors. d'UQe 

appliœtiœ progre$Iive d'a mss .ydrique,l'iDl1ibitioa de.la eroissanceradnaiœ de pJantWes de maiS a 

eOllllœllCé ~ 1 jO\n.après le Mm du st.rès$ aIots que la ~ foliait'ea$é réduite dès le4ènte 

jour (Sbatp et. Da .. 1979), L'Dpllentadon dQ rapport. eDW les ~des ~ raeinaires el.des 

pardèS a61em.es(RIS) estC01lùatllémeDt admise comme UQe ~ à la comminte hydrique <Hsiao. 1973; 

Meyer et Boyer, ·1911). Cest~t le t'a$ chez les ~s lipeuses. Le mpport RIS dQ pia maritime et 
du œeae sessile esl.DJlftèD;tésipi&ativementpar le d6fiâthydrlque (Ouebht 41;.1994). 

Une stbn .... de.·lac:rois$aDœ raeinaire par .. déficit hydrique ~ .lJleme été ob8etv6e dans 

~ ... ,a.le"",Ja~pbasedWle.p6âodede~du$Ola.iaduitune~ 

~1le_~t~dlst6moins (Sbatp et DcWies, 19i9). Uue~de la~ 

ratiDake suite tl'applieation "'.d«'1dt hy"" •. ~ a ~été observœ par Meyer et· IDyer 
(1981) sur" plmItutfi _soja. Le 1IIImè~ _présent chezIes espêœs Hpeuses.Non seulelDeDt, 

1~lODptiOu~ de pIantàIes de pin maritime n'. pat été affecIœpar dis suess de ..0.5 et-O,8 MPa mais 

elle. ét6 sti~ par. suess de ..o.2MPa .(N*Ouyea «Lamant. 1989b). Sbatp et Davies (1919) ont 

sUQéré que cette stimuIatiOD de la CtdssaDce raeiDaite poutl'8it eue liée à UQe aecuanulalion préférentielle·des 

SDll1tés dans les apex ~ 
n faut tout de m&me 1101er que la stimulation de l'éIonlJaliou nJCinaiœ par une contminte bydrique modérée 

D'est pas lin t'a$ gtœral. Par exemple, • stress de ..o,2MPa appliqué l des plantules de maYs n'a pas 

auptenté la vitessè _ eroissanœ mcinaire (Silarp et al •• l988).ll1nvase de ce qu'ont trouvé Sbarp et Davies 



Etude bibliographique: croissance racinaire et contrainte hydrique 17 

(1979). Il est probable que l'âge de.s plants, les conditions de culture, la vitesse d'installation du stress 

influencent la réaction des plants au déficit hydrique. 

2.2 MORPHOLOGIE ET ARCHITECTURE DU SYSTÈME RACINA/RE 

La réponse de la croissance du système racinaire face àla contrainte hydrique varie d'une espèce à l'autre 

(Reader et al., 1993): sur 42 espèces de plantes vasculaires étudiées par ces auteurs, 7 ont présenté une 

augmentation de la profondeur d'enracinement en réponse au stress hydrique appliqué, 30 n'ont pas montré de 

différence significative et 5 ont montré une réduction de la profondeur d'enracinement. Les espèces présentant 

un enracinement plus profond ont aussi mieux maintenu la croissance des parties aériennes. Il semble que ces 

espèces présentent typiquement une régénération essentiellement par le stade graine alors que les espèces dont 

la profondeur d'enracinement n'est pas stimulée par la sécheresse se régénèrent à la fois via lagmine et 

végétativement. Les capacités d'adaptation de l'architecture du système racinaire pourraient refléter le type 

écologique de l'espèce (Reader et al .• 1993). 

Face à la sécheresse, certaines espèces comme Sinapis alba ou Brassica napus var. oleifera, présentent une 

rhizogénèse adaptative (Sabatier et Vartanian, 1983; Deleens et al., 1989). Lorsque le potentiel hydrique du 

sol descend sous un certain seuil, la croissance des racines latérales est inhibée et la plante induit la mise en 

place de nombreuses racines courtes tubérisées qui sont hautement résistantes à la dessiccation. Ces racines, 

dont les cellules corticales sont hypertrophiées et accumulent de ('amidon, possèdent un très fort potentiel de 

croissance lors de la rébydratation. 

Cependant, toutes les plantes ne présentent pas cette rhizogénèse adaptative très particulière et il existe 

d'autresreactions du système racinaire aux conditions bydriques limitantes. Sharp et Davies (1979) ont 

montré que lorsque la croissance racinaire du maïs était stimulée par un déficit hydrique modéré, le nombre et 

la longueur des racines latérales étaient augmentés. Par ailleurs. Osonubi et Davies (1978) ont observé un 

changement de la morphologie du système racinaire du chêne pédonculé en réponse au déficit hydrique. Le 

système racinaire des plants bien alimentés en eau était constitué de quelques racines épaisses et courtes, celui 

des plants stressés a été transformé en une profusion de racines longues et fines sans que la biomasse racinaire 

ait été affectée. 

2. 3 DIVISION ET GRANDISSEMENT CELLULAIRE 

Pour comprendre les différentes réactions de la croissance du système racinaire face au déficit hydrique, 

inhibition ou stimulation, il faut considérer les deux mécanismes cellulaires qui génèrent la croissance: la 

division et legrandissement cellulaire. 

Les effets du stress hydrique sur l'activité mitotique ne sont pas très clairs. Les travaux de Dunisch et 

Banch (1994) montrent que la croissance radiale des trachéides diminue avant que l'activité des cellules 

périclinales du cambium soit affectée. Lors de l'étude de la croissance racinaire chez l'oignon, legrandissement 

cellulaire s'est révélé beaucoup plus sensible à l'application de différents niveaux de stress osmotique (de -0,2 

à -1,2 MPa) que la durée du cycle de division cellulaire (Gonzalez-Bemaldez et al., 1968). Cependant, Gardner 

et Nieman (1964), utilisant la quantité d'ADN dans les cotylédons en croissance de radis comme indice de 

l'activité mitotique, ont montré que l'augmentation de la quantité d'ADN est réduite de moitié par la présence 

de 0,1 à 0,2 MPa de mannitol. Lecoeur et al. (1995) ont montré que la production de cellules dans les feuilles 
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de pois en croissance était réduite par l'application d'un stress hydrique. Par ailleurs, Meyer et Boyer (1972) 

ont observé que, dans l'hypxotyle de soja soumis au déficit hydrique, l'activité mitotique était réduite avec la 

même intensité que le grandissement cellulaire. 

La division cellulaire peut être inhibée par une application assez longue d'un stress hydrique. Hsiao 

(1973) souligne qu'on ne sait pas si les effets de la contrainte sur l'activité mitotique sont directs ou non. Ii 

est possible que la mitose soit inhibée par une altération des régulateurs de croissance ou par le fait que la 

cellule mère ne puisse atteindre une taille minimale (par grandissement cellulaire) pour entamer son cycle de 

division. 

Selon Hsiao (1973), il semble que le grandissement cellulaire soit plus sensible au déficit hydrique que la 

mitose. Le grandissement cellulaire est susceptible d'être affecté à trois niveaux : la conductance bydraulique, 

la pression de turgescence et les propriétés rhéologiques des tissus en croissance (cf. Partie 1: le grandisse­

ment cellulaire). La baisse du potentiel hydrique du sol peut entraîner, s'il n'y a pas osmorégulation. une 

diminution de la pression de turgescence et donc du grandissement cellulaire. Le gradient de potentiel hydrique 

entre le tissu en croissance et le sol est responsable du flux d'eau entrant nécessaire au grandissement 

cellulaire. La réduction de ce gradient peut également être responsable d'une réduction du grandissement 

cellulaire (Meyer et Boyer, 1981). Enfin, le déficit hydrique peut modifier les propriétés mécaniques des parois 

et altérer la croissance. 

Les conséquences du déficit hydrique sur le grandissement cellulaire ont été plus amplement dévelOppées 

dans le paragraphe 1.7, dans l'étude détaillée du grandissement cellulaire. 

2« 4 AJUSTEMENT OSMOTIQUE 

Face à l'abaissement du potentiel bydrique du sol, les tissus en croissance doivent, pour maintenir la 

pression de turgescence. abaisser également leur potentiel osmotique, i.e. augmenter la concentration 

intracellulaire en solutés. L'osmorégulation ne doit pas être confondue avec la déshydratation des tissus où 

c'est la perte d'eau qui contribue à l'augmentation de la pression osmotique, et non l'entrée et/ou la synthèse 

de nouveaux solutés. 

L'accumulation de solutés dans les racines en réponse au déficit hydrique a été observée par Osonubi et 

Davies(1978) chez le chêne pédonculé, par Ranney et al. (1991) chez le cerisier, par Sharp et Davies (1979) 

chez le maïs. Sharp et Davies (1979) ont suggéré que le meilleur maintien de la croissance racinaire, par 

rapport à la croissance des parties aériennes, pourrait être dû à une meilleure osmorégulation dans les racines. 

De même, la meilleure croissance de certaines familles de Picea mariana en situation hydrique limitante était 

associée à une meilleure os.'"norégulation (Tan et al., 1992). Cependant Wesgate et Boyer (1985) indiquent que 

les potentiels osmotiques des feuilles et des racines de plants de maïs soumis à un déficit hydrique sont 

identiques. D'autre part, une étude, avec une très haute résolution spatiale du potentiel osmotique, des teneurs 

et des flux entrants d'hexoses, de potassium et d'eau le long de l'apex racinaire de maïs, montre qu'il n'y a pas 

accumulation de solutés mais réduction de la teneur en eau dans les apex racinaires de maïs soumis à un 

déficit hydrique (Sbarp et al., 1990). Ces résultats apparemment contradictoires peuvent peut-être être 

conciliés par les remarques de Morgan (1984) et Meier et al. (1992) qui observent que la vitesse de 

développement du déficit bydrique est déterminante pour l'intensité de l'osmorégulation. 

Il est peu probable que l'augmentation de la pression osmotique soit due à une accumulation passive de 

solutés non utilisés à cause de la réduction de croissance (Morgan, 1984). En effet, cette hypothèse ne serait 
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pas cohérente avec le maintien, voire la stimulation, de croissance enregistrée dans certaines situations. Par 

ailleurs. le maintien de la pression osmotique est nécessaire à la croissance mais il n'est pas suffisant. Il a été 

montré que la croissance pouvait êlre réduite en dépit d'un maintien de la pression de turgescence (Pritchard et 

al., 1991, 1993). 

Les solutés impliqués Gans les phénomènes d'osmorégulation sont très variables d'une espèce à l'autre. Le 

rôle des minéraux est controversé. La quantité de K rapportée à la matière sèche a diminué dans les racines de 

pin maritime soumis à un stress osmotique (N'Guyen et Lamant, 1989a). Le potassium n'a donc pas participé 

à l'osmorégulation. Ce résultat est en accord avec les travaux de Sbarp et al. (1990) qui monlrent que la teneur 

en potassium (en nmollnunde tissu) n'augmente pas (voire diminue) dans les apex racinaires de plantules de 

maïs soumises à la sécheresse. Selon Morgan (1984), le potassium peut cependant participer à 

l'osmorégulation dans certains cas où il neutralise les charges négatives des acides aminés et des anions 

inorganiques. 

Selon Pritchard (1994), l'osmorégulation suite à une sécberesse serait essentiellement due à des produits 

organiques. L'accumulation d'hexoses (glucose et fructose) est très classique (Meyer et Boyer, 1981, dans les 

plantules de soja; Meier et al., 1992, dans Pinus taeda ; Sbarp et al., 1990, dans les racines de maïs; Tan et 

al., 1992, dans Picea mariana; dans Quetcus petraea. Erwin Dreyer, comm. pers.). D'autres sucres participent 

parfois à rajustement osmotique. Le sorbitol, premier produit de la pbotosynthèse cbez les Rosacées, a été le 

principal soluté responsabll! de l'osmorégulation dans les racines de Prunus (Ranney et al., 1991). Dans une 

étude intraspécifique sur le pin maritime, N'Guyen et Lamant (1988) associent la présence de pinitol avec le 

degré d'adaptation à la sécberesse de différentes provenances. Cependant, la faible quantité de pinitol trouvée 

indique que ce polyol ne contribue pas significativement à la pression osmotique cellulaire. Peut-êlre le rôle 

de ce polyol est-il plus important chez des plants plus âgés. n représenterait jusqu'à 2% du poids sec des 

aiguilles de pins maritimes âgés de 2 ans mais ne serait présent que sous forme de traces dans les racines 

(Catherine Picon, comm, pers.). 

Les composés azotés participent parfois à rajustement osmotique, par exemple la proline dans les 

rameaux de Pinus taeda (Meier et al., 1992) et dans les aiguilles de Picea mariana (Tan et al., 1992). De 

même. Yoetberg et Sbarp (1991) ont monlré que cet acide aminé participait activement à l'osmorégulation 

dans les racines de maïs. 

2. 5 R()LE DE L'ACIDE ASSCISSIQUE 

En dehors du possible rôle de messager racinaire à destination des parties aériennes (Zbang et Davies. 

1990), il semble que l'acide abscissique (ABA) joue un rôle important dans le maintien de la croissance 

racinaire de plantules de maïs soumises à des conditions hydriques limitantes (Saab et al., 1990). En 

conditions bydriques optimales, l'application d'ABA réduit la croissance racinaire. Cependant, lorsque le 

potentiel hydrique du sol baisse, la présence d'ABA semble nécessaire au maintien de la croissance racinaire. 

En conditions bydriques I.imitantes. la réduction artificielle de la synthèse d'ABA dans les racines, par 

application de fluoridone, inhibe la croissance racinaire et stimule la croissance aérienne (Sbarp et al .• 1994). 

Chez le mutant vp5, déficient en ABA, le déficit hydrique induit les même symptômes. L'application d'ABA 

en plus de la fluoridone ret.taure la croissance racinaire en condition de déficit bydrique. démonlrant le rôle 

stimulant de la pbytobormooe sur l'élongation racinaire (Sbarp et al., 1994). 
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Le rôle biochimique de l'ABA dans la régulation de la croissance racinaire en situation hydrique limitante 

n'a pas encore été clairement déterminé. Wu et al. (1994) ont montré qu'une augmentation de l'activité de la 

~yloglucane endotransglycosyJase (XET) était associée au maintien de l'élongation racinaire en conditions 

hydriques limitantes, et que cette tâction nécessitait une augmentatioo de la teneur en ASA. Sharp et al. 

(t99S)·suggetentque l'aœumulatiœ cl'ABA par les racines Sùbissant la déshydratation du sol réduirait la 

synthèse et/ou la sensibilité des racines à l'étbylèue, phytohormone connue pour inhiber la croissance en 

génétal. 

2.' CONCLUSION 

Le déficit hydrique peut stimuler ou inhiber la croissance racinake. induire des changements de la 

structure des racines. La diversité de ces.~ n'a pas été expliquée jusqu'ici. L'activité mitotique semble 

ê~ affeefée par cette contrainte mais on ne sait si c'est directement ou indirectement. Le grandissement 

celluJairepeut être affecfé par des variations des propriétés tbéologiques ou de la pression de turgesœnœ. Les 

études des effets du stress hydrique sur l'extensibilité pariétale montrent qu'eUe peut être augmentée ou 

diminuée selon les cas (il.7). Les capacités d'osmorégulation sont importantes pour le maintien de la . 

pteS$ion de turgescence et donc du grandi.ssement cellulaire. 



Partie 3: Crolesattt:eracinaireet carence en 
pota.slum 

Le potasIium est .. qüon monovaleDt pt6seat eu ... quantit4 chez les plantes.Se~ ~ et 
lOUtt (1993},.ciest_ eatibo le plœ "'âfjOOdIi!aansi..s'tlâsu5 vigétaux •. U est présenf _5 diff~ôts 
compartiments: cytopkumè. c.bloroplasteetvaeuoleet participe la de DOmbreuses. t~OIÎS (Marsclmer. 
1993). 

3. 1 FONCTIONS DU POTASSIUM 

3. 1. 1 FontlflOns blochlmlqu •• 

Se1oD·Lei_et\ .. .,.~(I984} •• ·~·en ,...i_dans_·\~ et1es ..... du 
cbIoroplaste_'.1.1Iêilt ..... ;èh.,~enwIOO.2OÔ •. ·~{t993'· __ · .. ~ees 

,}:J3(t.,ir;~' '::;i,/~,',''',; ", .. '<,., ,',">,_ _,' " 4~;_:-' ,"':;:' {t;~ ,",', __ ,'-:::.:. ":" " ''." ,:" ,,'., "<-,+,, ,'~ ,::.:,<' ,<;;.,:_:~ '_,,::\ :y<: ' 

compardmentl, le~b'eit· .. re~pafd"aUfis èltwœ~1o sOdium:Cettè;'~té 
cfboméostas. de la CODœQtràtlon eu potassium est à mettre eu·reIation avec les tonctiolls· blocbimiques du 

potassium dans ees.~Dts. 

- DaIlS lecytopiasme et le cbloroplaste. la forte CODeetltration eu potassium neutralise les anions 
ioorg_iq .. etotganiques. mailItenant le pH dans la fourchette 7-8, opdmumpour beaucoup de 

rêaçtioQ.~_. 

- Vactivit6d'uo ,QIId nomme d'enzymes est soit dqJendante, soit fortement stimulée par le 

potâSSium. ,...~ la P)'tUvate kinase. la pbospboûuctokiuse. tes pompes à protons ATPases 
sontacti.,. le potassium. L'activation par le potauium serait liée à un changement de la 

COllfOllNliOtl.~ de I·~.BD ' ...... l!dvatk;m .enzymatique est maximale la partir d'une 

~_en potaium voisine de SOmM.(Marsdmet. 1993) • 

• ·La~. ~ueest 6p1ement Mpendante de·l'ion potassium. .iInpliqué dans plusieurs étapes 

de. latmtiCription. at par exemplel'.tacbemetlt de l'ARNt aux ribosomes (Wyn .Jones tt al .• 

1979) • 

• LepotUsium est ua eat:ion ~ mobile: U participe.act:iveme1ît au transpOrt des assimilats dans le 

pldoèm.e eu neutmUsant les·cbarges a6pdYes dès anions organiques comme le maJate. Dans le 

xylème, lIpeut61fÎ,1emeut etre ~.avecleS nitrates • 
• Plus ~tIt dans leS parties a6tieunes. le potassium est néœssaite à la photosynthèse et 

joue un rôle itBportantdans IefonctioDnement des cellules de garde des stomates. 
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S. '1.2' FonctIons biophysiques 

Le potassium est le cation le plus abondant dans le suc vacuolaire. Dreprésente une part 00n llégligeable 

de la pression osmotique. Dans certaines espèces, il représente, à lui seul, SO % de la pression osmotique 

vacuolaire (cellule épidermique de feuille d'orge, Fricke et al., 1994). Les proportions ne sont cependant pas 

..... de .œtOfttre de grandeur. Dans la vacuole, le potMsiuIIl est __ faeilemeattemplaçablepard'autres 

~ (~ magnésium, calcium), par des sucres solubles ou des ~azotés (Leigbet WYf1 Jones, 

1934). 

Le. Jrandissement cellulaire ne peut pas être considéré Uniquement comme une conséquence de 

lJ'~taa"ooaepotassium 00 (J'autres solutés dans la cellule (cf.ll.6>. Par Contre. l'aœumuÎàtion de 

dM'~'.ssaire au grandissement ceDulaire. Le potassium et d'~SoIutts particiPent au lnl:üÙtien de 

W;~~que et donc de la pression de turgesêénte dans les œnatesetl croissance. Dans ce cadre, 

'~s~ ont montré une relation positive entre apport en potassium et vitesse de croij_œ.Par 

e~)~ potassium a multiplié par quatre l'extension des cotylédons de concombre en réponse à 

)·~decyt.okinines (Green et MUir, 1979). Uneéarence en ~ a induit une baisse de la 

.,...*~ dans les jeunes feuilles de baricot. Cette baisse de~ serait responsable de lai: 

~.«oissance foliaire (Mengel et Arneke. 1982). Le déficit eD PMassium serait donc' suseeptible 

d'al~la;~ . 
. '~~siüm joue également un rôle important dans les relations hydriques de la plante. Le potassium " 

,~ •• ~ niveaux importants: la régulation stomaûque (et donc la régulation de la -.illlûon). la 

~tjQ~U_ ,~aesœnce et ra. photosynthèse. Le potaSSium ne participe pas 00 très peu à l'osmorégulaûon q~' 

~"t.·. une sécheresse (cf. § 2.4). Cependant, les plants déficients en potassium sont moins 
,\ •• ". ê, '" h~' ,'<'~ ,,' " " ,.' 

~ ... aa. ~ hydrique et la perte de turgescence est un symptôme typique de la combinaison deœs.~' 
~~.1993). 

3.2 TENEURS EN POTASSIUM: NORMES ET CARENCE 

3.2.1 D4ve/oppetnllnt de 'II CSNnce en potllslllum 

Le potasSium est présent dans plusieurs compartiments intraceDu1aires mais sa concentration au sein de 

cbacùD de ces compartiments n'est pas régulée avec la même précision. Leigh et Wyn Jones (1984) ont 

proposé ua modèle de distribution et de régulatiOll du potassium dans la cellule. La concentration en 

potassium dans le cytoplasme serait prioritairement maintenue à une concentration assez élevée. d'environ 

150 lIlM. Dans la vacuole, la concentration peut être tQut aussi élevée. Cependant, en cas de réduction de 

l'apport en potassium, la concentration vacuolaire diminuerait et ce cation serait remplacé dans ce 

~ent pat d'autres solutés (autres cations, sucres SQlubles ou composés azotés). Ainsi, dans la phase 

<finstallation de la carence, la concentration en potassium diminuerait dans la vacuole mais serait maintenue 

dans le cYtOplasme (fig. 7). Lorsque la concentration en potaSsium a atteint un seuil minimal dans la vacuole 

(1Q..20 mM), la concentration cytoplasmique commencerait seulement à diminuer. La carence en potassium 

seraitakn prononcée et les fonctions biocbimiques dépendantes du potaSSium commenceraient à être altérées. 



Tableau 1 : Teneur à partir de laquelle les symptômes de carence apparaissent. teneur. critique (i.e. teneur 
minimale pour une croissance·optimale) et teneur maximale de potassium en pourcentage du poids sec, chez 
diverses espèces herbacées et.ligneuses~ 

Espèce Organe Teneur Teneur Teneur Référence 
induisant des critique maximale 
symptômes 

Piceapungens glauca aiguilles 0.3 .. 0.45 0.55 Alt et al. (1993) 

Pinus silvestris aiguilles 0.40 - 0.45 0.45 -0.50 Bonneau (1992) 

Pinus silvestris aiguilles 0.44 Sarjalaet Kaunisto 
(1993) 

Erable à SllCœ feuilles 0.45 0.9 Bonneau (1992) 

Bouleau feuilles 1.3 Bonneau (1992) 

Plantules de bouleau feuilles 1.2 3.8 EriCS$OnetIOibr 
racines 1.2 5.0 (1993) 

Lolium multiflorum feuilles 1.9 ( .. Na) Barraclough etLeigh 
1.3 (+ Na) (1993) 

Lolium· multiflorum 0.8 7.2 Hylton etai. (1967) 

Zeamays 1.3 2.0 Tyner (1946) 

Lycoperslcum esculentum 1.0 4.1 Besford (1975) 

Trifoliumrepens 2.0 5.0 Gammonet Blue 
p952~ 
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3.2.2 Normes 

Des normes de teneur en potassium ont été établies à partir d'analyses foliaires. Des seuils de teneur 

minimale en potassium en deçà desquelles la croissance est affectée, et des seuils où les symptômes de carence 

apparaissent ont été déterminés. Dans la plante, le potassium est le deuxième élément minéral eu terme de 

quantité juste après l'azote. Selon Marschner (1993), la croissance est optimale quand la teneur en potassium 

est de l'ordre de 2 à 5 % du poids sec des parties végétatives de la plante. Selon Leigh et Wyn Jones (1984), la 

concentration critique, défmie comme la teneur en potassium pour laquelle la croissance est à 90% du 

maximum. varie dans la gamme 0,5-2 % du poids sec. Cependant la concentration dans les plantes bien 

alimentées en potassium est souvent bien supérieure. Le tableau 1 donne quelques exemples de ces valeurs 

pour diverses espèces. Les teneurs varient d'une espèce à l'autre mais aussi d'un tissuàl'autre et avec le stade 

de développement (Barraclough et Leigh, 1993). Parmi les espèces ligneuses, il semble que les pins soient 

des espèces peu exigeantes en potassium (tab. 1). 

Lorsque le potassium est très disponible, on observe des accumulations de cet élément dans les tissus. 

Ainsi Ericsson et Kahr (1993) ont montré que la croissance de plantules de bouleau était à son maximum 

lorsque la teneur en potassium était supérieure à 1,2% du poids sec. Lorsque l'apport en potassium était 

nettement supérieur aux besoins, la teneur en potassium a augmenté jusqu'à plus de 5% du poids sec dans les 

racines et 3,8% dans les tiges et les feuilles. Ce phénomène, appelé "consommation de luxe". correspond à un 

stockage de cet élément dans la plante. Si l'apport diminue. il pourra ensuite être redistribué des organes 

matures où il est stocké vers les organes en croissance (Marschner, 1993). 

L'approche traditionnelle des teneurs en éléments se fait en pourcentage du poids sec (%PS). Barraclough 

et Leigh (1993) indiquent qu'exprimer la teneur en élément par rapport à une quantité d'eau présente plusieurs 

aV<l!}tages. La teneur en potassium exprimée en millimole par litre (millimolaire, mM) est plus stable au 

cours du développement de la plante que la teneur exprimée en %PS. Dans certains cas, elle est indépendante 

de l'apport nutritionnel d'autres éléments (N et P). EnÎm et surtout, ce mode d'expression de la teneur en 

potassium est justifié par le rôle physiologique du potassium et son importance dans les relations hydriques 

de la plante. C'est effectivement la quantité de potassium par rapport au contenu en eau qui est importante et 

non par rapport à la matière sèche. Barraclough et Leigh (1993) ont étudié parallèlement la biomasse sèche, la 

concentration tissulaire en potassium et la pression osmotique de plants de LoUum multiflorum soumis à 

différents apports en potassium. La teneur en potassium minimale (pour une croissance optimale) était de 126 

mM lorsqu'il n'y avait pas de sodium dans le sol et de 82 mM lorsque ce cation de remplacement était 

disponible. Les auteurs ont interprété ces valeurs comme des seuils en deçà desquels les fonctions 

biophysiques sont affectées. Une réduction plus forte de la croissance a été enregistrée lorsque la concentration 

en potassium devenait inférieure à 46 mM. Cette valeur pourrait correspondre à la concentration en deçà de 

laquelle les processus biochimiques sont affectés. Dans les plants de haricot, la concentration foliaire a 

diminué de 136 mM (plants témoins) à 50 mM dans les plants soumis à une réduction de l'apport en 

potassium (Mengel et Arneke, 1982). Cette réduction de la teneur en potassium était associée à une baisse de 

la turgescence et du grandissement cellulaire. 

3.2.3 Symptômes de la carence en potassium 

Les symptômes de la carence en potassium ne sont pas très caractéristiques. La réduction de croissance est 

la première conséquence d'ml apport insufflSaDt en potassium. Lorsque le déficit s'intensifie, des symptômes 
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morphologiques apparaissent Chez les feuillus, les bords des feuilles jaunissent puis se dessèchent. Chez les 

résineux, le bout des aiguilles jaunit. la transition avec la base, restée verte, est progressive. Lorsque la 

carence s'intensifie, il y a apparition de nécroses (Bonneau, 1992; Marschner, 1993). Seillac (1967) a décrit 

l'apparition des symptômes de la carence sur des plantules de pin maritime. Des petits anneaux nécrotiques 

apparaiSsent sur les feuilles primordiales puis toute la partie distale se dessèche et ensuite toute la feuille. La 

nécrose atteint ensuite le bourgeon terminal et ]a mOrt du pin survient Peu d'observations ont été faites sur le 

système racinaire. Seillac (1967) a observé sur le pin maritime un brunissement des racines puis une nécrose. 

En outre, les plants dont la teneur en potassium n'est pas optimale présentent une plus grande sensibilité 

Ua sécbetesse, au froid et à l'attaque de pathogènes (Marschner, 1993). 

3.2.4 Substitution du potassium 

Dans la vacuole des tissus matures, le potassium est remplaçable par d'autres solutés. Barraclough et 

Leigb (993) ont mis en évidence le rôle du sodiÙDl en tant que cation de substitution. En présence de 

10 mg kg-Ide sodium dans le sol, la croissance de plants de Lolium multiflorum a été réduite lorsque la 

cOllCèlltration tissnlaire en potassium était inférieure à 126 mM. Lorsque la teneur du sol en sodium était de 

90 mg kg-!, ]a concentration en potassium à partir de laquelle la croissance était affectée était de 82 mM ' 

seulement. Le calcium peut également dans certains cas se substituer au potassium (Leigh et Wyn Jones, 

1984). Les cations ne sont pas les seuls éléments pouvant remplacer le potassium. Marschner (1993) 

SOUligne la complémentarité des sucres solubles et du potassium. Leigh et Wyn Jones (1984) citent plusieurs 

études oà teneur en sucres solubles et teneur en potassium sont inversement proportionnenes. Un dernier type 

de ,solutés est susceptible de compenser la réduction de ]a teneur en potassium: Sarja1a et Kaunisto (1993) ont 

montré une corrélation négative entre teneur en putrescine et teneur en potassium dans les aiguilles de pin 

, sylvesue. L'augmentation de la putrescine a commencé pout des teneurs en potassium.de l'ordre de 0,5-0.55 

%PS. C'est-à-dire avant le seuil critique pour la croissance. Lorsque ]a teneur en potassium n'était plus que de 

0,35-0.43 %PS, la concentration en putrescine a augmenté exponentiellement. L'augmentation de la teneur 

en putrescine (cation diva1ent) pourrait être interprétée comme un moyen de maintenir le pH cytosolique 

(Marscbner, 1993). Cette polyamine pourrait compenser jusqu'à 30% du déftclt en équivalent potassium. 

3.3 CROISSANCE RACINA/RE ET CARENCE EN POTASSIUM 

Très peu d'études ont été consacrées aux effets de la carence en potassium sur la croissance racinaire. Une 

çarence en potassium a induit une diminution de la biomasse racinaire de plantules de pin maritime (Seillac. 

1961). La croissance de la racine principale mais surtout la croissance des racines latémles a été inhibée. Chez 

dejeunes plants de peuplier, la réduction de l'alimentation en potassium a induit une très forte réduction de la 

croissance des racines par rapport à la réduction de croissance des parties aériennes (Qi etaI., 1991). La 

concentration en potassium dans le méristème racinaire était également nettement plus affectée que celle dans 

le méristème de la tige. Le rapport partie souterrainelpartie aérienne (RootlShoot RIS) a été réduit par la 

~nce en potassium. Qi et al. (1991) ont conclu que la tige présentait une plus grande force de puits pour le 

potassium. Ericsson et IOihr (1993) ont également observé une diminution du rapport RIS en réponse à une 

carence potassique. Cependant. ils soulignent que toutes les études ne sont pas en accord en ce qui concerne 

l'allocation de ]a matière sèche lorsque l'apport en potassium est limitant pour la croissance. Ces différences 

seraient dues au fait que la plupart de ces études ont été conduites sur des plants dont le statut nutritif variait 
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au cours de l'expérience (Ingstad et Lund, 1986). La carence s'intensifiait au cours du temps. Selon Ericsson 

et KID1r (1993), la réponse des plants est différente lorsqu'ils sont acclimatés à un statut nutritif donné. C'est 

ainsi que sur les plantules de bouleau, des symptômes de carence sont apparus sur les feuilles se développant 

pendant la phase d'adaptation à l'alimentation réduite en potassium. Une fois le statut nutritif stabilisé. les 

nouvelles feuilles ne présentaient plus ces symptômes. 

Ericsson (1995) a proposé une hypothèse expliquant cette diminution de l'allocation de la matière sèche 

aux parties racinaires lorsque l'apport en potassium est limitant. La réduction de la teneur des tissus en 

potassium induirait une réduction de la photosynthèse et donc du stock de carbone. L'équilibre entre la 

quantité de carbone et d'azote serait déterminant pour la répartition de la croissance entre parties aériennes et 

souterraines. La limitation de la croissance racinaire par la carence en potassium pourrait être due à une 

réduction précoce de l'apport en carbone. Ericsson (1995) remarque que toutes les carences minérales induisant 

une diminution du RIS (1(. Mg, Mn) induisent avant tout une réduction de la photosynthèse. Les carences 

augmentant le RIS (N, S, P, Fe) n'affectent pas la photosynthèse directement. 

3.4 CONCLUSION 

La carence en potassium réduit la croissance racinaire. Très peu d'études ont cherché à expliquer comment 

la carence potassique affecte le grandissement cellulaire. Une réduction de la pression de turgescence induite 

par un déficit de la teneur en potassium semble susceptible de réduire la croissance malgré un remplacement 

possible de cet élément par d'autres composés. Les effets de la carence en potassium sur les propriétés 

rhéologiques n'ont jamais été l'objet d'une étude particulière. 
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FiBUre 8: Système de maintien de la graine germée au dessus de la solution nutritive 
durant les trois premiers jours suivant la germination. 
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conteneur 

{ieun 9: Système de maintien des plantules plus agées au dessus de la solution 
nutritive. a) bouchon inséré dans le couvercle. b) bOuchon en mousse, fendu stir un 
rayon, inséré autour de la racine de la plantule de pin maritime. 



[Iau" 10a : Conteneur utilisé pour la 
culture hydroponique des plantules de pin 
maritime avec son système d'aération. 

Figure lOb : Systèmes raclUrures des 
plantules de pin maritime agées de 3 
semaines. 



Tableau 2: Composition des diftérentessolutioos nutritives utilisées pour la culture hydroponique 
des plantules de pin marithne (Pinuspînaster Ait). 

1:illiDt,U Carence en 
.(SOlllllo"de potas,ium 

Se ilille ,. 1.960) 

T#BDtn KD 

ÇàCla O.SmM 0.5 mM 

05 mM 005 mM 

4.0 mM 3.0 mM 

KliaP04 l.OmM 2SJJM 
NH4HaP()4 1.0 mM 

OligfJBléments 

FeNaEDTA 0.1 mM 0.1 mM 

H3BÛ3 16JJM 16JJM 

MnC12 3JJM 3}JM 

ZnCl2 0.3 J1M 0.3 pM 

CuC12 0.3 JJ.M 0.3}JM 

NazMo04 O.03JJM O.03JJM 

Caunce en 
macroéléments 

MD 

12.5 JJM 

12.5 JJM 

100 JJM 

25JJM 

0.1 mM 

16JJM 

3JJM 

0.3·JJM 

O.3··JJM 

0.03 JJM 
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solutiOD à l'aide d'un second système de fixation (fig. 9a). Des bouchons fendus sur la moitié du diamètre ont 

été confectionnés dans un tapis de sol (fig. 9b). Ce système a permis d'insérer et de retirer la plantule du bac 

s.ns·l'abtmer, même lorsque celle-ci possédait un système racinaire et une tige plus développés. A Bangor, 

des conteneurs de culture ont été fabriqués dans des boites plastiques d'une hauteur de 19 cm et de volume 3 l. 

Seize tn)US d'un diamètre de 2 cm ont été répartis sur le couvercle. Chaque bac de culture contenait 16 à 24 

plants (il y avait parfois 2 plants par bouchon). A Nancy, des conteneurs différents ont été utilisés: 21 cm de 

haut pour un volume de 2,4 1. Dix trous seulement étaient répartis sur le couvercle et chaque pot contenait 10 

à 15 plants (fig. 103 et lOb). 

L'CiIIIU déminétalisée et les solution nutritives ont été aérées arâce à des pompes d'aquarium. Le débit était 

réglé afin de permettre tmeboône aératiOn sans provoquerfagitalion des racines. 

1.2.1 Solution. nutrltl" •• 

La solution nutri~ve que nous avons utiÎiséepour les témOins est celle de Seillac (1960) mise au point 

pour des plantules de pin madtùne. Les sol",~snutritives des différents traitements sont décrites dans le 

tableau 2. Deux types de carences ont été applÎqués.1.a première a consisté à réduire l'apport en K à ll4()ème 

de celui des témoins (KD). Ce niveau avait pour objectif d'épuiser les réserves de la graine et de carencer le 

plant en un mois. La deuxième carence a consisté à réduire l'apport de tous les macroéléments à 1/4()ème de 

cetùi des témoins (MD). Quel que soit le traitement, la solution de chaque conteneur était renouvelée une fois 

pâf semaine. 

1.2.2 AJu.tement du pH 

Le pin maritime, comme de nombreux arbres, présente une forte préférence pour NH4 + par rapport à 

N03· (Claude Plassard, comm. pers.). L'absorption massive des cations K+ et NH4+ provoque une 

ae\diflCation du milieu de culture. En ce qui coocerne le stress hydrique, les expériences s'arrêtaient à 17 jours 

alorsqbe le sysiàne racinaire n'était encore que peu développé (peu de racines latérales). Aucun problème de 

pH n'aété~ et il D'a pas été ~.LQts .. études.4u.SU'e55 ~ue, les plantules étaientculaivées 

pendant 30 ~ •. et la.te~_le pbytotroD ftait.plu$··6levœ. Dansees conditions. led4veloppement 
plus mplde deS·rac~e.lÜ'libaiNtèS·J& deuXièm.è. Sèftlainecle êülturè une aeidif'tcatiOnde la solutiOn Dùttitive. 

Le pH a donc été ajusté tous les jours pour le maintéDit·daIls la fourchette 4,4~5,5. La soude a été utilisée 

çOOmic neutralisant dans une expérience préliminaire. puis, du fait de la toxicité possible du sodium, le pH a 

finalement été ajusté avec de l'ammoniaque <NH40H) IN. L'apport d'azote par cet ajustement du pH était 

BégUacable par rapport à l'azote fourni dans la solution nutritive. A chaque ajustement, il était ajouté de 30 à 

90 pmoles de N140H dans les 2.4 1 de solution nutritive où la concentration initiale en N14 était de 

4mM. 



12 

~ 
10 

1 
'-" 

8 

:1 6 
e 
~ 4 
.~ 

~ • PEG non purifié 
2 

'"· .... 0········ PEGpurifié 

o 
o 2 4 6 8 10 12 14 16 18 

Temps (jour) 

li,ure .. U : CroissanCe racinaire de la racine principale de plantules de pin maritime à la 
suite d'unstressosIllotiquede-O.45 MPa.imposé par du polyéthylène glycol de poids 
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1. a Conditions d. oulture 

Pendant les expériences de stress osmotique qui se sont dérouIœs ll'UDiversité de·Bangor,les conditions 

dans le pbytolrQll étaient 

Jour . Nuit 

Nriode 16 8 

IÎwnidité 70 70 
f,mpératurê 19 19 
U,mière 200 

Jour Nuit 

Nriode 16 8 

Hùihidltl 60 95 

telnpérature 24 19 
Lumière SOO ·c 

1 • 4 Applioation d.s Stf •• S 

1.4. 1 Applic.tion du .tre.. o.motlqUB 

b 

% 

OC 
pmoI m-2 ,-1 
(juste !! dessus des plants) 

b 

% 

OC 
}mlOlm-2 ,-1 
!juste au dessus des Dlantsl 

L'application d'un st1'e$5 OSJOOtiqueldesplantscultivésenbydtepeniese fait par addition d'un 

ostnodcum lia SOlution nur,itive. La tolétance du piumaritime face l différents ostnotieums a é{étestje. Le 

.~.et le.~ l .~Ûons çe,ne$pODdantlllJ~by~qQe de'.o.5 MPa. ont pwvqq\lt . 
la mort (les plants. contndtement au poly6tbylène 81ytol (PEG).La Jqssion osmotique de la solution 

nutritive a d.oncétéajust6e ... addition de POO. 

Patmi.les différentes n\a&ses moléculaires disponibles. le POO de masse moléeulaire 33~ lImol a été 

eboisi pour deux raisons: , . . 

il les nlCines peuvent absorber le POO de poids lD01éeuIaire trop faible. PM S 1000 •• (Lawlor, 
1970; Ka __ eti&kard, 1971). . ... 

Ji) cun poids moléeuJaire trop élevé (PM ~. 8000 gImol) rend la solution trèS visq~ ~dimei1e l 
... (Lawlor. 1970; N'Guyen. 1986), . 

La·toxieité des solutiqDs.~POO a souvEint été mentionDée. Elle Serait due·lla pré. de fCltfeS 

concenlrations d'aluminium~' ·de· magnésium. La purification des soluUons.~ POO sut des mines 

éebanpusesd'ions est ~ (tawlor. 'i~70; ~fet aL, 1~1; N'Gu,:ei. 1986). Apparemment. 

la qualiœ du POO varie d'un fournisseur U'!!tte (N'Goyen. 1986), Des ~ de croissance dupill maritime 

sut des solutions de PEG à .0.45 MPa, aVCO:oosans pudfu:;at;ion (pa$sa&e.sur mines éebangeûses d'ions. 
Dowex lx8 et Dowex 5OWx8), n'ont pas miS' en cévldenœde toxicité (fig. Il). Les expérienecs ont 

(malement été conduites avec du·POO non Jmrifié (Sigma). 
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Les pressions osmotiques de solutions de POO 3350 et 8000 g/mol de différentes concentrations ont été 

mesurées par deux appareils, le picolitre osmomètre et un osmomètre Wescor 5500. La relation entre 

concentration et pression osmotique n'est pas linéaire (fig. 12). D'autre part, la pression osmotique 

déterminée par le picolitre osmomètre est supérieure à celle mesurée par l'osmomètre Wescor. La différence 

s'accentue lorsque la concentration de l'osmoticum augmente. La corrélation entre les pressions osmotiques 

déterminées par les deux méthodes a été établie (fig. 13). On peut remarquer que la différence de pression 

osmotique obtenue par les deux méthodes existe uniquement pour le PEG. Pour les molécules "simples" 

comme NaCl, les pressions osmotiques sont identiques. 

Le picolitre osmomètre mesure la pression osmotique par détermination de la température de fusion du 

dernier cristal. Selon Lagerwerff et al. (1961), cette méthode n'est pas adaptée à des macromolécules de type 

PEG, elle surestime la pression osmotique de la solution. L'hygromètre Wescor 5500 utilise la méthode du 

point de rosée. Selon Mi;:hel et Kaufmann (1973), l'hygromètre sous-estime la valeur de la pression 

osmotique·des solutions dt: types PEG par rapport au psychromètre. La meilleure méthode pour ce type de 

macromolécules serait la psychrométrie. Cependant, Wood et al. (1993), qui constatent la même divergence 

entre l'hygrométrie et la psychrométrie, et Money (1989) considèrent que le mode hygrométrique donne les 

meilleures estimations. La détermination du potentiel hydrique d'une solution de PEG reste problématique. 

L'hygrométrie apparaît cependant comme la méthode m~oritairement utilisée et nous avons retenu les valeurs 

des potentiels hydriques déterminées par l'osmomètre Wescor 5500. 

Trois niveaux de contrainte hydrique ont été appliqués. Avec les témoins, les 4 traitements étudiés ont été: 

PEG 3350 tp (MPa) mesuré tp (MPa) mesuré 
Traitement (gll) par le pico litre par l'hygromètre 

osmomètre Wescor 5500 

Témoins 0 0 0 

Stress faible 100 - 0.3 - 0.15 

Stress moyen 180 - 0.8 - 0.45 

Stress fort 210 -1.1 - 0.66 

1.4.2 Application de la carence en potassium 

La carence a consisté à réduire l'apport en potassium à 1/4Oème de l'apport fourni aux témoins. Elle a été 

appliquée dès le troisième jour après la germination pour épuiser les réserves internes de la graine puis 

installer la carence. 

Pratiquement, pour appliquer la carence KD, le sel KH2P04 (1 mM) a été remplacé par (KH2P04 

25 ~ + NH4H2P04 1 mM). D'autre part, la concentration en N}4N03 a été réduite de 4 mM à 3 mM 

afin de conserver la concentration en NH4+ (tab. 2). La concentration en NÛ}- a par conséquent été diminuée, 

mais étant donné la forte préférence d'absorption de l'azote sous forme Nl4 + du pin maritime, il semblait 

préférable de conserver l'égalité de rapport en Nl4 + entre les traitements plutôt 'lu 'en NÛ} -. 

Pour appliquer la carence A/D, nous avons réduit l'apport de tous les macroéléments (N, P, K, Ca, Mg, 

Cl, S) sans rien changer aux proportions entre éléments. 
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2 MESURE DE LA CROISSANCE 

2. 1 Cinétique de la croissance racinalm 

L'élongation racinaire des plantules a été suivie en mesurant la longueur du pivot et des racines latérales à 

intervalles de temps réguliers. Initialement, le pas de temps choisi était la journée. Cependant des 

manipulations trop fréquentes réduisaient la croissance. L'intervalle de temps entre deux mesures a ensuite été 

ajusté à 2-4 jours. Après 4 semaines de culture. la taille fmale des racines (pivot et racines latérales) d'un lot 

de plants ayant subi cette cinétique de mesure (tous les 3 jours environ) n'était pas significativement différente 

de celle d'un lot de plants n'ayant jamais été mesuré (données nonpresentées). 

Lors· de chaque mesure, le plant est sorti. de son conteneur et la longueur du pivot est mesurée à± 1 mm 

avec une règle graduée. La limite entre l'hypocotyle et la racine est r~onnaissable à un changement de 

diamètre et de couleur. En ee qui concerne les racines latérales, leur nombre et surtout lem frag~té ne 

permettaient pas de les mesurer toutes, ni même de suivre l'accroissement de quelques unes bien identifiées. 

En effet, des manipulations répétées les abîmaient et stoppaient leur croissance. Le compromis adopté a 

consisté il mesurer les trois plus grandes racines latérales du plant à chaque date de mesure. La moyenne des 

trois valeurs a représenté la longueur des racines latérales du plant pour chaque date de mesure. 

Il est possible que.plusieurs biais aient été introduits en quâfltiflalltla croissance.des racines latérales de 

cette manière. En effet, lorsqu'upe racine était abîmée par une mesure, une autre racine était mesurée la date 

suivante, entrainant une sous--estimation probable de la croissance. De plus, nous. avons obserVé que la 

vitesse de croissance des racines latérales était hétérogène. Waisel et Eshel (1991) ~llent que ceci a déjà été 

observécœtPiCea glauca.Atzm.on tt al (1994) indiquent que, chez Pinuspinea. Seuls 10à 1.5 % des mcines 

latéralesémergeantes continuent à grandir. Dans notre étude, la longueur des trois plus grandes racines 

reptésenteraitles racines à croissance rapide. n est vrai que cette méthode de quantification . de la croissance des 

racines latérales n'était pas idéale. Cependant, c'est le meilleur compromis que nous ayons trouvé. 

2. 2 Vitesse de croissance locale 

La vitesse de croissance locale (VCL) correspond à la vitesse ,elative d'élongation en un point 

donné et est exprimée en ém s·l çm-l soit en sol, Pour la calculer, il est néCessaire de connaître la vitesse 

de croissance de la racine eUe profil de longueur des cellules le long de la zone d'élongation. 

Deux méthodes ont été utilisées pour obtenir les profils de longueur des cellules. 

-Pour l'expérience de stress osmotique, les apex racinaires ont été récoltés 5 jours après le 

commencement du stress alors que la vitesse de croissance était stable. Ces tissus ont été flXésdans 

une solution à 4 % de paraformaldéhyde. puis progressivement déshydratés et enfin inClus dans une 

résine. Des coupes ultrafines (4 J.1ID)ont été réalisées au microtome et colorées avec une solution de 

bleu de toluIdine. La longueur desceUules corticales a été mesurée tous les millimètres le long de 

l'apex à partir du méristème à raide d'un microscope équipé d'un réticule. 

- Pout l'expérience de carence minérale, les coupes ontétéfaites sur du matériel frais. à main levée. 

La détermination du prord a été moins facile et les longueurs de cellules sont moins précises que sur 

les coupes ultrafmesau microtome. Cependant, cette méthode étant beaucoup plus rapide. unnombre 

important de répétitions a été réalisé. 
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La vitesse de croissance locale a été calculée selon la méthode décrite par Green (1976) et Silk et al. 
(1989) (fig. 14): 

(1) La longueur des cellules a été exprimée en fonction de la distance au méristème. 

(2) Une courbe de type sigmoïde a été ajustée à ces données: la longueur cellulaire locale (I(z» (fig. 14, 

colonne de gauche). 

(3) A partir de la courbe de la longueur cellulaire locale a été calculée la courbe de "vitesse de déplacement 

absolue" (V(z» à partir de la relation: V( z) = Vm l(z) / lm (9) 

où vm est la vitesse de croissance racinaire globale et lm la longueur moyenne des cellules matures. 

(4) La vitesse de croissance locale a été calculée par dérivation de la courbe V(z). Pour l'expérience de 

stress osmotique, cette opération a été menée indépendamment pour chacune des racines et la vitesse de 

croissance locale a ensuite été calculée avec au moins 5 racines par traitement. 

Pour l'expérience de carence minérale, le proftl de longueur des cellules a été transformé en vitesse de 

déplacement absolue sans ajuster de courbe théorlquemais en utilisant les points réels (fig. 14, colonne de 

droite). De même, VCL a été calculé manuellement comme étant la pente de la courbe de vitesse absolue de 

déplacement. Cette deuxième méthode donne des résultats plus variables car les données n'ont pas été lissées 

par l'ajustement d'une courbe théorique. De plus, les longueurs de cellules n'ont été mesurées que tous les 

millimètres. En raison de la faible longueur de la zone d'élongation· des racines latérales. la mesure des 

longueurs tous les demi-millimètres aurait donné une meilleure résolution. Cependant, VCL a été calculé 

pour un grand nombre de racines (22 pour les témoins, 25 pour les !CD), ce qui réduit la variabilité. 

2. 3 Initiation des racines latérales 

Pour déterminer si l'initiation des racines latérales a été perturbée par la carence potassique. nous avons 

compté le nombre de racines latérales ou primordia de racines latérales par centimètre de racine principale. 

Trois portions de 4 cm ont été prélevées sur la racine principale, à 8·12 cm, 12-16 et 20-24 cm de la base de 

la racine. Les racines latérales ont ensuite été enlevées en glissant simplement la racine principale entre deux 

doigts. Les sections de racine principale mt ensuite été fendues longitudinalement et les .insertions de racines 

latérales, cicatrices ou primordia, ont été comptées sous une loupe binoculaire. Il était impossible de 

différencier les primordia des racines dont l'élongation avait effectivement commencé mais, laisser les racines 

latérales insérées sur la racine principale rendait le comptage très difficile. 
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Figure 1 ~ : Scbéma de la partie mécanique du micromanomètre inttacelluJaire. 
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3 MESURE DE LA PRESSION DE TURGESCENCE CELLULAIRE 

3. 1 Le micromanomètre intracellulaire 

Le miCfomanomètre intracellulaire pennet de mesurer la pression de turgescence dans une cellule 

directement. et in vivo (Hüsken et al .• 1978). Cet outil initialement utilisé sur des cellules d'algues géantes a 

éf,éde plus en plus miniaturisé et perfectionné (Steudle, 1993). Il pennet maintenant de faire des mesures sur 

les petites cellules des plantes supérieures. 

Le micromanomètre (fig. 15) est constitué d'une microchambre (a) sur laquelle sont branchés: 

:..un tta:nsducteur œ pression (b) relié à un enregistreur à papier (c) 

~ un miO'OCapillaire de verre (d) qui réalise le pont entre la microdlambre et l'intérieur de la cellule 

-un piston (e) commandé par un petit moteur électrique (l) qui pennet d'augmenter ou de réduire le 

volume de la microcbambre et donc d'y faire varier la pression. On notera que l'buile de silicone qui 

remplit ia microchambre est incompressible tout comme le suc cellulaire. Par contre, le Plexiglas 

(qui constitue la microchambre) et les différents joints sont des matériaux très légèrement élastiques. 

- une vanne d'ouverture rapide (g) de la microchambre, constituée d'un bras actionné par un solénoïde 

et appuyant sur l'extrémité d'une aiguille. Ce dispositif permet une chute instantanée de la pression 

dans la chambre et permet de collecter le suc cellulaire sans le diluer (Malone et al., 1989) 

La partie mécanique da micromanomètre intracellulaire est fixée sur un micromanipulateur (Leica) qui 

permet des micromouvemellts et donc l'empalement d'une seule cellule à la fois (fig. 16). La plantule sur 

laq:ueUeonveut faire des mesures est faxée dans une plate~fonne (fig. 17), eUe-même fuée à un second 

microfuanipulateur (Prior). Microcapillaire et racine à sonder sont positionnés avec précision sous l'objectif 

dè la loupe binoculaire grâce à ces manipulateurs. Une lampe à lumière froide dispense l'éclairage par deux 

bras semi::-;$oup1es, MiCfomanomètre, platefonne et loupe binoculaire sont posés sur une table "anti­

\fibration If. De fabrication artisanale, cette table est constituée d'une plaque métallique très lourde posée sur 

oo:ri~ chambres il air de vélo gont1ées à l'eau, posées elles-mêmes sur la paillasse (fig. 18). Ce dispositif 

permet d'absorber une grande partie des vibrations externes. Il est indispensable pour les mesures de 

tUrgescence inttaœ1lulaire. 

3 • ~ .. Les mesures 

Lesmicrocapillaires (ou micropîpettes) sont préparés à l'avance. Un petit tube de verre (16 cm de long, 

1 wnet 0.6 mm de diamètre externe et interne, respectivement) est étiré tout en étant chauffé en son milie:u. 

~eionla force de traction et la température appliquées, l'extrémité du capillaire présente des caractéristiqueS 

différentes. Il est nécessaire d'adapter la forme de ces capillaires il l'usage que l'on veut en faire (mesure de la 

turgescence, de la pression osmotique, stockage d'échantillons). Après l'étirage, l'extrémité du capillaire est 

sœnée. On utilise une microforge pour l'ouvrir en le cassant délicatement et proprement au diamètre voul~ 

(de 1 à 3 JlID). 

La zone de la racine à sonder est délicatement fixée à l'aide de mastic inerte (Teroslat VII, Teroson, 

France) dans une cuve à fond de verre (fig. 17). Le reste du système racinaire est également installé dans la 



Figure 1§ : Partie mécanique du micromanomètre intracellulaire, fIxée sur le micromanipulateur. 

Fiem II : Plantule fIxée dans la cuve de mesure. La racine est maintenue par du mastic inerte. Une 
lamelle de microscope est posée sur la solution pour faciliter la mise au point de la loupe binoculaire. 



figure la : Table "anti­
vibration" avec posés 
dessus, la loupe 
binoculaire, le 
micromanipulateur perte­
cuve et le 
~cromanipulateur avec le 
micrmnanomètre 
intracellulaire. 

Figure 19 : Chambre de 
mesure du picolitre 
osmomètre. 
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Tableau 3 : Mesure de la pression de turgescence dans une cellule à l'aide du micromanomètre 
intracellulaire. Observations au microscope et enregistrement de la pression. 

Les différentes pbases 
d'une mesure de 

pression de turgescence 

Positionnement du capillaire 
avec le micromanipulateur. 
Fenneturede la vanne arrière avec le 
solénoïde. 

Empalement de la cellule. Le suc 
vacuolaire "s'engouffre" dans le capilJajre 
où la pression est plus faible .. Par action 
sur le piston, la pressiùn est augmentée 
progressivement et délicatement dans la 
chambre, l'entrée du suc vacuolaire dans 
le capillaire est freinée puis stoppée. 

Equilibre des pressions entre 
l'intérieur de la cellule et la 
micro chambre. Des mini aller-retour 
du piston permettent de vérifIer que 
l'extrémité du capillaire n'est pas bouchée 
et que la pression enregistrée est bien 
cene existant dans la cellule. Ces va-et­
vient sont nécessaires en permanence 
pour s'assurer que le capillaire n'est pas 
obstrué. 

Renvoi du suc vacuolaire ven la 
tellule. Une légère augmentation de la 
pression dans la chambre, par action sur 
le piston, repousse une partie du suc 
dans la cellule. Le respect de l'équilibre 
des potentiels bydriques dans la racine 
entraîne une sortie d'eau de la cenule et 
donc un retour vers une pression 
hydrostatique d'équilibre. Il faut faire 
reculer le piston pour contrebalancer 
cette sortie d'eau et maintenir le 
ménisque dans sa oouv~lle position. 
En procédant en plusieurs étapes, on 
ramène le ménisque à sa position avant 
empalement; c'est la pression de 
turgescence réeUede la cellule. 
Si le Â V est grand relativement au 
volume de la cellule, 1t d'équilibre, et 
donc P, seront légèrement augmentés. 
Cependant ce ÂP est souvent négligeable. 

Les observations au 
microscope 

Le capillaire est positionné 
près de la surface de la racine. 

Un ménisque se crée entre le 
suc vacuolaire et l'huile. Il se 
déplace très vite en direction de 
la base du capillaire, l'action 
sur le piston le ralentit puis 
l'arrête dans une position 
donnée. 

Le ménisque oscille légère­
ment autour d'une position 
fIXe. 

Le ménisque est déplacé vers la 
cellule, puis stabilisé dans sa 
nouvelle position tout en 
continuant d'osciller. 

1 

Les observations sur 
l'enregistreur à papier 

(cr. fig. 20) 

La pression est à O. 

l 

La pression augmente très vite, 
proportionnellement à l'action 
sur le piston puis tend à se 
stabiliser. 

3 

Un "bruit de fond" se dessine, 
on observe des petites 
variations ·de·pression, 
positives puis négatives. 

4 

La pression augmente 
fortement puis décroit 
e~ponentieneuneutversune 
nouvelle position d'équilibre. 



Les diff4rentes phases 
d'une .... r. de 

pression de turpseeace 

EIilM 4e reltutllio" de pre, ••• 
Ces "exerciœs" sont idenCiquea à la phase 
41tlais peuvent COB&ister en un AV 
posidf 00 négatif, i.e. une auamea_œ 
ou. une diminution de pœs$ÎOIl. l'étude de 
la dnétique du retour de P à sa valeur 
d~ (de type exponeotieJ.) permet 
de ealader la COttdUctancebydraulique 
membmnaire. 

Illde 4u module 4'llIIIdei,. 
"ol1#mlf ... La détetmiDation du dP 
engendré par un (IV COD1RIpermet de 
~letnodu1e<t~ 
volumique. Un aUer..retour du piston 
• ~ un (IV (œkuIt griœau dian*re 
iaterne du capillakeet au déplacement 
eoresittté le Ioog du capiJlaire).le dl» 
assod6 esteoregistté par le ti1msdudeur 
de pression. 

rN.6ido. ,) ltI ceUule '.'l'tuIIe. 
Une fois P .détenninée dans une ceIlQ1e.. 
la p1'CS$ioD est abaissée dans la 
micmcbambre (et dOnc. dans la œRule) de 
1 li 2 bars par teCuI du piston. En 
PQUSBlt légèrement_ le bras du 
mictomanipulaleur. la éeUule suivante 
est.eœpelée.l«l. p-essiontœlQl)te. on agjt 
alors de façon identique à l'étape 2. 

,.1Ie ... Dutaat une p.based'équiUbre 
.00 à la suite <tune VII'ialioIt de preuiOn 
induite pat' un JllOUVeIDent du piston. 
l'~té entre la membnme plasmique 
et le èapUlaire n'est plus parfaite. la 
pression œute. 

Les observations au 
microscope 

Le ménisque est déplacé vers la 
eeIlule ou vers la base du 
capillaire. puis stabilisé dans 
Sâ IlOUveRe position. 

Le rnénisqt.te. SOtl$l'impuIsioD 
des mouvements du piston, 
fait un aller-retour dans l'une 
ou l'autre des diœctions. 

Le·D1âùsque est déplacé en 
directiœ delà base du 
œpWaire·(~).puis 
.œœu-e Uà saut au momeJlt de 
l'empalement de la œl1ule 
suivante~ L'augmentation de la 
pression dans lacbambre le 
J;alf:ntit puis l'arrête, etc •.. 
(d.2). 

Le ménisque se "sauve" en 
direetion de la cellule en dépit 
dlune œduclion de la pression 
dans la· m.icrocbambre. 

Les observatioDS sur 
l'eareptreur à papier 

(et. fig. 20) 

s 

ldeJltique au cas 4, ou bien, 
diminution de la pression puis 
remœtée exponentieRe. . 

La pression augmente puis 
diminue instantanément ou 
l'Inverse . 

7 

Lapressioo diminue lOrs du 
rec:ul du pistoo puis augmente 
brusquement lors de l'empale. 
ment puis se stabilise comme 
enpbase2. 

8 

La pression·chute.itrémédia­
b1ement avec une vitesse 
dépendant de la taille de la fbite. 
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cuve sans gêner la zone de travail et est recouvert de solution nUUitive. Une lameHe est posée sur les plots en 

UlaStic juste au dessus de l'endroit ft sonder, de façon ft créer une surface pJane qui facilitera la mise au point de 

la loupe binoculaire. 

La préparation du micromanomètte consiste fOUt d'abord ft vérifier qu'il n'y a pas de boUe d'air dans la 

œk:rocbambre. sans quoi une purge est néeessaire. Un microcapi1laire. dont l'extrémité a été préalablement 

cassée au diamètre adéquat (environ 1 J.UIl), est ensuite ftxé, toujours sans introduire de bulle, à la 

mierocbambre (le solénolde est en position ouvert, la pression dans la cbambre est donc la pression 

~ue). L'extrémité du eapiUaire est ameaée à la surface de la œdne griœ au miaomanipulateur par 

des "macrodépIacements". Le contrOle visuel de la suite des opérations s'effectue ft travers une puissante loupe 

binoculaire à zoom. continu (MS, Leka). La lumiète est amenée par le bas, ft travers le socle en verre de la 

cuve. 

Une fois que tous les préparatifs sont terminés, un peût mouvement du capillaire, par 

"mierodéplaœmentstf
, empale la ceHule et la pression de turgeseenee cellulaite s'affiche sur l'enregistreur à 

papier. Les mesures s'effectuent en aveugle, au sens où on ne voit pas la ceHuIe empalée, seulement le 

eapiDaire et la surface de la racine. Les "événements" sont détectés et décodés par les observaûons du 

ménisque eau-buile dans le capillaire et par la pression affIChée sur l'enregistteur. Les différentes phases d'une 

mesure sont décrites dans la figure 20 et le tableau 3. 

8.8 Avantage. et limite. 

Lemieromanomètte intracellulaite possède des avantages important$. n permet des mesures directes de la 

pression dt turgescence. in vivo. Les dérives de mesure rencontrées classiquement avec les mesures indirèctes 

sont supprimées. En effet, la détermination de la turgescence par différence entte le potentiel hydrique et le 

poteatielosmotique (mesurés par psyebrooléUie) peut conduire à des valeurs erronées. le potentiel bydriquede . 

. l'âpoplasme et les phénomènes de relaxation n'étant pas pris en compte (Cosgrove, 1985). n en est de même 

pour l'utilisatioil de la ebambte à pression de Scbolander. De plus, ces deux méthodes sont destructives. Le 

~ intracellulaite peut abimet quelques eeIlules mais la plante reste mttM:te. Il fournit une 

_SMe ·prlcise à ::t O.OI MPa. La mesure sur des ceUuIes individuelles permet une résolution spatiale tr~s 

ftne et petmet ainsi d'âudier la croissance de façœ .. précise. 

Les avantages de cette méthode sont cependant à pondérer par quelques inconvénients. D'une part, les 

mlSUres sonllongues et diffICiles. L'étanchéité entte le eapillaite et la cellule est très fragile et la moindre 

vibration conduit ft une fuite et à l'échec de la mesure. D'autte part la taille de la cellule reste limilante. Les 

metluressont ttès diffieiles si le diamètre œIlulaire est inférieur à 10 J.UIl. De plus, si la cellule n'est pas .. 

v~ comme c'est le to!aS des très jeunes ceUuIes CIl eroissance, le risque que l'extrémité du capiHaite se 

boudle (obstruetion par un compos4 du çytOplasme) augmente" fortement.D faut noter que la difjicultl de 

1. ~ Yt1TÎ8 avec les e~ces et lestiSStll. En effet. les essais de mesure de turgescence ceUuIaite que nous 

avons conduits sur des racines de plantules de chêne p&IoncuIé (Quercus robur) se sont montrés peu 

coneluants. Pour des raisons encœe indéterminées, la ceHule a toujours fuit avant la fm de la mesure. L'étude 

anatomique a montré que la taille des cellules ne limitait pas la mesure dans ce cas. Peut-êtte la structure du 

tissu (il existe beaucoup d'espaces intereellnlaires) est-eUe responsable des problèmes rencontrés. Par ailleurs, . 

la pt6sence de résine dans les aiguilles, mais aussi dans certains cas dans les très jeunes racines, pose 

égaIement des problèmes pour l'utilisation du micromanomètre intracellulaire chez les conifères. 
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Il faut égalemeut être conscient que cette méthode peut sôus-estimu talurgescence mais ne la surestime 

jamais. En effet. une très faible fuite peut ne pas être détectée. Il est également possible que la cellule, après 

la perte d'une partie de son suc cellulaire, retrouve une étancbéité qui masque la fuite. La pression de 

turgescence sera alors réduite par mpport à la situation avant empalement. 

4 MESURE DE LA PRESSION OSMOTIQUE CELLULAIRE 

4. 1 Le plc:ollt,.. osmomètre 

Cet osmomètre a été mis au point pour mèsûret la pression osmotique d'écbantillons de très faible 

volume, jusqu'à une dizaiue de picolitres (10-12 1) (Malone et Tomos, 1992). Il permet la mesure de la 

pression osmotique du contenu d'une seule cellule. 

La pression osmotique est déterminée par mesure du point de fusion du dernier cristal. Cette méthode 

consiste à congeler l'écbantillon puis, lors d'un réchauffement lent, à mesurer avec précision la température de 

fusion du dernier cristal. Cette température est proportionnelle à l'osmolalité de l'échantillon (loi de Van't 

Hoff). Il suffit d'étalonner l'osmomètre avec des solutions de NaCl d'osmolalité connue. 

Le picolitre osmomètre est constitué de plusieurs éléments : 

- L'appareil de mes.ure, constitUé d'une petite chambre où se trouve une petité platéforme de cuivre 

(1,5 cm :x, 1,5 cm) qui reçoit les échantillons (fig. 19). Cette chambre est couverte par une lamelle de 

microscope coulissant au dessus de la fenêtre. 

- Un groupe électrique qui permet de refroidir.la plateforme de cuivre, par effet Peltier, jusqu'à 40 oC 

en une minuté. 

- Un circuit d'eaupermeuant de dissiper la chaleur du groupe froid. 

- Un système de tubes amenant un flux d'air sec au dessus et dans la chambre de mesure. 

- Un boîtier de contrôle de la témpérature (avec une précision de 0,02 oC} et de déclencbement des 

cycles de congélation. 

4.2 Les mesures 

La silanisation des microcapillaires. Avant tout il est nécessaire de silaniser les microcapillaires utilisés 

pourpipettèr les échantillons dont on veut mesurer la pression osmotique. Les surfaces.intèmeet extemesont 

rendues hydrophobes par fixation de groupements silane sur le verre. Grâce à ce traitement. on peut pipetter 

plusieurs échantillons en même témps (séparés par des gouttelettés d'huile de silico~)dans un même 

capiUaire.Eneffet, ce traitementempêcbe l'écbantillonbydrophile aspiré d'adhérer aux parois et de laisser un 

dépôt 
Les microcapillaires sont disposés sut un support qui est placé dans un bécher. Celui-ci est recouvert de 

papier aluminium où un petit trou est percé (fig.· 21), avant d'être placé dans un four à 180 oC, . sous une 

botté aspirante (les vapeurs du produit de silanisation sont toxiques). Une demi-beure après, 70 J..I.I de 

diméthyldichlorosilane (Sigma) sont injectés dans le becber à travers le petit trou. La vaporisation est quasi 

instantanée et la réaction . très. rapide. Un délai minimum de 15 minutes est observé avant de sortir les 

capillaires. 
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Préparation de l'osmomètre. Une lamelle de microscope est préalablement préparée en deux étapes. La 

face supérieure est abrasée puis dégraissée. La face inférieure est ensuite noircie au marqueur puis rayée avec 

une pointe d'épingle. La lamelle est posée sur la plateforme de l'osmomètre avec, entre les deux. une pâte à 

haut degré de conduction thermique (RS Composants). Cette lamelle offre un support propre et lisse pour les 

échantillons. le marquage de sa face inférieure permet de repérer les gouttelettes pendant la phase de mesure et 

facilite la lecture. Une goutte d'huile de paraffme hydratée est déposée sur la lamelle. Les échantillons seront 

déposés sur la lamelle, sous l'huile, ce qui évitera leur évaporation (qui, sinon, serait instantanée étant donné 

leur très faible volume). Avant de mettre en marche l'osmomètre, un flux d'air sec (déshydraté par passage sur 

du silicagel) est envoyé sur la plateforme par l'intérieur de l'osmomètre et par la fenêtre d'ouverture au dessus 

de la lamelle. n est également impératif de faire circuler un courant d'eau froide à travers la base de 

l'osmomètre pour le refroidir tout au long de la période de fonctionnement L'osmomètre peut maintenant être 

mis en marche. 

Mesure. La première étape consiste à étalonner l'osmomètre. On utilise des solutions de NaCl de 0, 

100 mM. 200 mM et 300 mM (correspondant à une pression osmotique de 0; 0,46; 0,92 et 1,31 MPa 

respectivement). Une gouttelette de chaque solution étalon est aspirée dans un microcapillaire dont l'extrémité 

est d'environ 2-3 Jllll. Un dispositif de tubes en T permettant d'aspirer et de repousser les échantillons dans et . 

en dehors du capillaire est présenté figure 22. 

Les·échantillons sont ensuite déposés sur la lamelle de l'osmomètre sous l'huile de paraffine. La fenêtre 

est aussitôt refermée pour éviter la condensation à la surface de l'huile, ce qui réduirait beaucoup la visibilité. 

Le cycle de congélation est déclenché, la température est abaissée jusqu'à -40 oC en une minute puis remonte 

assez rapidement jusqu'à environ - 4 oC. La température, de nouveau sous contrôle de l'expérimentateur, est 

ensuite. remontée très progressivement tout en relevant la température de disparition du dernier cristal de 

cbacundes étalons. Une courbe d'étalonnage peut ainsi être établie entre osmolalité ou pression osmotique et 

point de fusion du dernier cristal. Pratiquement, on utilise l'échelle arbitraire associée à la température plutôt 

que la température elle-même. 

La racine où les échantillons doivent être prélevés est installée dans la plateforme de mesure sous la loupe 

binoculaire comme pour les mesures de turgescence (cf. § 3.2). Le prélèvement d'échantillons peut s'effectuer 

de deux manières différentes. 

- A la fm d'une session de mesure de pression de turgescence, alors que le capillaire est encore inséré 

dans la cellule, l'ouverture de la vanne arrière du micromanomètre intracellulaire (g, fig. 15) ramène 

la pression dans le capillaire à la pression atmospbérique en une fraction de seconde. Le contenu 

cellulaire s'engouffre tres vite dans le capillaire qui est alors retiré rapidement de la cellule pour éviter 

tout phénomène de dilution (Malone et al., 1989). n n'y a pas contamination de l'échantillon lorsque 

le capillaire est encore sous la solution baignant la racine. En effet, les parois du capillaire étant 

hydrophobes, l'échantillon a tendance à sortir de la micropipette. Il faut retirer l'extrémité du 

capillaire de la solution nutritive rapidement. Le capillaire est ensuite amené au dessus de la fenêtre 

de l'osmomètre et l'échantillon peut être déposé sur la lamelle, à côté des étalons. Il est important de 

respecter cette proximité entre étalons et échantillons car une variabilité peut exister selon la position 

sur la plateforme de mesure, due, par exemple, à l'épaisseur de pâte de conduction thermique entre 

plateforme et lamelle. 
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- Si on souhaite ne mesurer que la pression osmotique, on utilise le dispositif de la figure 22 pour 

prélever les échantillons. Le microcapillaire est directement connecté sur une branche du T (a). La 

vanne (b) est en position ouverte lors de l'empalement, le suc cellulaire s'engouffre dans le capillaire. 

n faut retirer le capillaire très rapidement pour éviter une dilution de l'échantillon. Ce dernier est 

ensuite déposé sur la lamelle à côté des gouttelettes étalons en pressurisant légèrement le réseau de 

tubes par action sur le piston de la seringue (c), vanne fermée. 

La température de fusion du dernier cristal des échantillons est ensuite mesurée comme il a été fait pour 

les étalons. On procède à une lecture de plusieurs gouttelettes à la fois (4 à 10). n est possible de récupérer 

ces échantillons et de les stocker dans des capillaires en vue de microdosages par analyse des émissions de 

rayons X. L'échantillon est aspiré dans une micropipette de stockage (ouverture relativement large et 

extrémité très effùée) et coincé entre deux gouttes d'huile de parafÏme qui empêchent son évaporation. La 

pipette contenant les échantillons est stockée au réfrigérateur temporairement (1 à 2 semaines). 

4.3 Avantages et limites 

La miniaturisation de l'osmomètre permet de mesurer la pression osmotique du contenu d'une seule 
cellule. Le picolitre osmomètre se distingue des autres méthodes (psychrométrie, hygrométrie) qui procèdent 

sur des échantillons tissulaires et donc sur un mélange de suc cellulaire et d'apoplasme. De plus, comme pour 

le micro manomètre intracellulaire. la résolution spatiale très fine est un atout pour l'étude de la croissance. La 

précision tk la mesure est bonne (± 0.02 MPa). La taille des cellules n'est en général pas limitante. De plus, 

il est toujours possible d'empaler 2 ou 3 cellules contigu!s pour augmenter la taille de l'échantillon. 

De même que pour le micromanomètre intracellulaire. l'échelle à laquelle nous avons travaillé suppose 

que toutes les manipulations et les observations se fassent sous microscope. n faut être conscient que ces 

mesures sOnllongues et del77ll1Uknt beaucoup de rigueur. D'autre part. les gouttelettes, étalons et échantillons 

doivent avoir une taille très voisine sans quoi la précision diminue. En effet, il existe un gradient de 

température entre la lamelle et le sommet de la gouttelette (fig. 23). Pour une même osmolalité, le dernier 

cristal dans une grosse gouttelette fondra à une température affichée plus faible que celui qui se trouve dans 

une petite gouttelette. La présence de résine qui parfois obstruait l'extrémité du capillaire constitue le dernier 

point limitant rencontré sur le pin maritime. 

5 ANALYSE DES PROPRIÉTÉS RHÉOLOGIQUES 

Comme expliqué dans l'étude bibliographique, §1.3, nous avons considéré que la conductance hydraulique 

ne limitait pas la croissance. Le grandissement cellulaire a été étudié à travers le modèle simplifié (équation 7) 

où la variation relative de la longueur cellulaire est exprimée en fonction de la pression de turgescence et de 

l'extensibilité pariétale (au sens le plus générale du tenne). 

Les modification de l'extensibilité pariétale des cellules de l'apex racinaire au cours de leur maturation ont 

été déduites de l'analyse comparative des variaûons de la vitesse relative d'élongation et de la pression de 

turgescence comme indiqué dans l'étude bibliographique, § 1.3.3 (fig. 5). 
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fieure 24: Schéma des diffétents tissus collectés sur chaque plantule de pin maritime 
(âgée de 4semames)pour les analyses d'éléments minéraux, de sucres et d'acides aminés. 
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6 ANALYSES MINÉRALES ET ORGANIQUES 

6. 1 Récolte des tissus 

Les différentes analyses ont été menées sur des plantules récoltées 27 à 30 jours apresla germination. Les 

systèmes racinaires ont été rincés par une rapide immersion dans de l'eau désionisée.·puis délicatement 

tamponnés enlre deux lits de papier absorbant avant d'êlre découpés en différentes parties (fig. 24) : 

- l'apex (A) : le premier centimètre et demi de la racine principale 

-le "post-apex" (PA) : les 3 an suivant l'apex. constitué de tissu mature jeune 

-la "racine mature âgée" (RM) : 3 an prélevés à la base de la racine principale (sans les racines 

Jatérale$) 

- l'apex des racines latérales (ARL) : le premier an des racines latéraIes 

-le "post-apex" des racines latérales (pARL) : la partie complémentaire de l'apex dt;Is racines latérales. 

Pour les plants carencés en potassium. dont les racines latéraIesétaient très courtes, cette partie n'a 

pas pu être prélevée. 

Des études anatomiques ont monttéquelesparues appelées apex (AetARL) contenaient la zone 

d'élongation, dans les deux types de racine. 

Les portions de tissu ont été placées dans des seringues à insuline (analyse des éléments minéraux) ou 

dans des microtubesde 1,5 nù (analyses des sucres et des acides aminés) puis immédiatement congelées dans 

l'azoteUquide puis stockées à -20°C jusqu'à l'analyse. Les portions identiques de 3 à 4 plants ont été 

regroupées dansUllC seule seringue (ou un seul microtube) afm obtenir assez de matière fraichepour effectuer 

les analyses. Un segment 00.1,5 cm de racine principale pèse environ 12 mg (matière fraîche). Toutes ces 

analyses ont été conduites sur des échantillons de 35 à 150 mg de matière fraîche. 

Les analyses ont été faites sur des extraits tissulaires. i,e. un mélange de vacuole, de cytoplasme et 

d'apopiasme. Cependant, selon Leigh et Wyn Jones (1984). ce type d'extraitcon~ent au moins 90 % de 

vacuole. Dans les apex racinaires. les cellules étaient bien vacuolisées excepté dans le premier mm suivant le 

méristème. 

6.2 Analyse des éléments minéraux 

Des seringues à insuline (volume mort très restreint) ont été utilisées pour extraire la solution tissulaire. 

De la laine de vetre, préalablement traitée Il HCIIN. rincée abondamlîlent puis séchée. a été placée au fond de 

chaque seringue. Les écl'Jantillons ont été déposés dans le corps de la seringue et le. piston repoussé. pour 

laisser le minimum d'espace vide mais sans compresset les tissus. Lors de l'analyse, après décongélation, il a 

suffi de pousser sur le pistÔll pour obtenir la solution· tissulaire. 
L'exttaittissu1aire a été directement expulsé dans un pilulier contenant environ 4 ml d'eau ultrapure dont 

le volume avait été déterminé précisémentpar pesée. Une nonveUe pesée (eau + échantillon) a permis de 

calculer le volume de l'extrait, supposant que la densité du suc tissulaire était proche de 1. En général, nous 

avons extrait au moins 40 J.Ù de suc; lorsque nous obtenions beaucoup plus, nous avons rajouté de l'eau 

ultrapure afm d'atteindre un coefficient de dilution d'environ 100, ce quiamenai.t les concentrations ioniques 

du suc dilué dans la gamme de meilleure précision des méthodes d'analyse. 
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La concentration des éléments S, P, Mg, Ca, Na et K a été determinée, directement dans le suc dilué, il 

raide d'un specttomèlre d'émission il plasma induit (ICP..QES) (IY 38+, Iobin Yvon). Etant donné le faible 

volume des écbantillons (de 4 à 8 ml), nous avons u~ la métbode du "direct-pickiBg", avec 3 repétitions 

pour chaque élément. Les longueurs d'onde utilisées COt1'Cspondant aux éléments S, P, Mg, Ca, Na et K ont 

6t6 180.676; 213.618; 285,213; 422,673; 588,995 et 766.491 Dm, respectivement. 

Laeoncentration des anions a-, NÛ]-. P043- ec S042- a été déterminée dans le suc dilué par 

~ ionique équipée d'une détection conductimétrique et d'un mode d'aumsuppression recyclée 

(DionexOX 3(0). Ce système était couplé à. un passeur automatique Gilson 222 XL. Nous avons utUisé les 

~ AGl2A et eOIonne ASI2A (l)ionex) avec l'éluant <Na2CÛ] 2.7 mM 1 NaHCÜ] 0,3 mM) dont 

le d4bit était de 1,5 ml/min. Le volume d'injection était 50 J,1I. Les échantUlons ont été filtrés il 0.45 J.UD 

. (fil-à usage unique. diam. 13 mm, JlleIDbcme hydrophiJerde polysulfone. Acrodisc Oelman). 

Les conœntradonsen phosphoœ mesurees par ICP étaiœt I*faitement corrélées aux concentrations en 

pb,ospbates mesureespar chromatographie ionique sur toute la gamme de concentration (fig. 2Sa). De plos, le 

ooetrlCient de la pente de la droite de régteS$iOD était de 1.· Une m&ne corréIadon a été observée entre soufre et 

sulfates (fig. 25b). Ilapparâit donc que le phosphore el le soufre solubles étaient essentiellement presents 

sous forme inorganique. 

'.3 Analys.ile. suc",. soluble • 

. Les tissus congelés, stockés dans les mictotubes, ont été .~nt placés, sans décongélation 

~'drmSuD ·tûbet hêmôlyse CbotéDaDt O,SÎDld'éthanolSO 'lG;te triot étant pIaœ dâtls un bain 

made à."80 oC. Ces conditions d'ex_ûon des sucres permettent de neutraliser l'invert.aI!C avant qu'elle ne 

décompose le saccharose en fructose et glucose. Le mictotube de stockage a été rincé avec 0.5 ml d'éthanol 

SO'lG. Les tissus ont été broyés avec un pilon de vetre directement dans le tube il hémolyse. Après les 30 

min. d'extraction. le surnageant a été récupére et le colot rincé deux fois avec 0,5 ml d'éthanol 80%. Les 

.2 UJl de soluûon d'éthanol 80 'lG, récupérés dans un second tube à hémolyse, ont été évaporés il sec sous un 

ftœ.: tfairdansune étuve à 60 OC. 
Une fois secs, les sucres ont été redissoos dans 1 ml d'eau ultrapure pour être purifiés sur des 

.. ~ de resiDes échangeuses d'ions. Ces microcoloones ont été fabriquées dans des embouts bleus de 

pipette automatique (1 ml). De la laiDe de verre, préalablement traitée avec HCI IN, rincée et séchée, a été 

~ au fond de l'embout. puis y ont été versés 0,5 ml de resine cationique (Amberlite, IRN77, Prolabo) 

puis 0,5 ml de resine anU;>nique (Agb8~formate, Biorad). Avant utUisaûon, les microcolonnes. out été 

~ par 4 fois OS ml d'eau ultrapure. Eusuite, sur la microcolonne ont été déposés l'échantUlou (1 ml), 

puis 2 fois O.S ml d'eau (rinçage du tube), puis OoS ml d'eau (rinçage de la colonne). Les 2,5 ml de soluûon 

de SUCl'e3 purifiés ont été évapores à sec. A.u moment de l'analyse. l'extrait sec a été repris dans 40() JI d'eau, 

filtré.l0,45 pm (Acrodisc, Gelman) avant d'être injecté sur une HPLC couplée il un détecteur à diffusion de 

lumiàe.La pbase solide était constituée d'une precoJoOne et d'une colonne Polysphere Pb (Mede), l'éluant 

était de l'eau ultmpdre. Deux chromato'p'ammes typiques sont présentés figures 26a (standards)' et 26b 

(édlantUlœ). 
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Fi2ure 27a : Chromatogramme d'analyse d'une solution étalon d'acides aminés. Le pic de glutamine 
est anormalement faible car une dégradation s'était produite dans cette solution. 
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Figure 27b : chromatogramme d'analyse des acides aminés d'un échantillon de pin maritime (apex 
d'un plant carencé KD). Le pic d'a-ABA correspond au standard interne. 
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Il.4 Ana/yslI des acldlls amlnis 

, L'&UaCtioD des acides aminés s'est faite dansUDe cbambre froide l4 oC.' Dans le UlÎcrotUbe de 'Stockage 

on'é_.aj0uf4s·: 

- .15Ql300yl de IlltdlaDol 70 ~. (selon laquanûté de matiètefnûebe). 

- UDe pincée de sable de Fontainebleau, 

·40 pl de standardiDrerbe,I'adde a-but.irique, qui a permis de calculèr le rendement de l'extraction. 

..•....•. ~.Vijus ~.eI~ ,ont été ~ difectement dans. mî.croIJ.tbeill·aide,d~UD pilQDa<Iapté. ÂpdS.lS miL 
~Ief ~s ont été œatrifu.ts 10 •. l14000 tJ'ImirLLoaumaputa~~daœ D 

~ •• be.·Du .• !tbaaoI10 %.(ISO yl) a.été ~ au·êWotet{aprtsaaltalionet15 mînL 

d~. ~.aétéde1lOUveaueeJ1trifuP·.~~~ta~mix6 avec le premier. i .•... ' 

Le v~ de l'extrait. été déterminé par.' Ia~da ~l 70 %. étaut 0,88. La~lutiôn 
d'ex~~été m~ à 0.4'.,.. (Acrodiàc. GeImaD) puis au besoin diluée avant d'être injectée CIl HPLC. 

PtSWîcDJtelêSacides amws ~ ca uv,tOlUd'~1de(OPA.)ontété ajoutlà 40 yl 

~·~ali,"~c_·~D.~ _~. déteç~ .• 340 DDL Le mélqea_.lnjoeté90s~ 
<'", " - , , ' , , ,.,' ',',~ " 

1·8~.IJ)P:Alt'~tillon. La pbaac sotidedtait ~_ <J'. colonne RPIS (ISO x 1ll~6·mm. taille 

ides particules. 5~ BIOrad).Lapbase lDObiIe était eonstituée d'un ~ent de .(méibaool20~. ~de 
.sOdi .. \gO'l/l·et de ."tbanollOQ%. DeUx~#Îq~ sont présentés figures 27.($~) 
~t 27b.~J1on). . .' .. 

:!f PROTOCOLESEXPÉRIIIENTAUX 

7« 1CrolssllnH ",elna/,. .t S'I'IISS osmotiqUfl 

:~ •• p&'lene. ont ém meaéessur les plantules de pinmaridJlltHmltivées eÎl h)'dfopônie.Le stî'ê$s a été .' . • 

appliqué à partie du Sème jour, alors que la raclne'pÎiDdpa1e était l~Uede S à1 CID et q~ ~ c6tylédoos 
étaient .libérés des téguments de la paine. La ciois&aDœ racinaire étaIt stable. Quaw niveauX. de strèss 

osmotique ont été appliqués: 0; 0,15; 0,45 et 0,66 MPa (d. § 1.4.1). 

CG expétÎences avaient pour objectifs de : 

-defimr les effets de dît'férent.s niveaux de ass osmotique sur la crc!ssance du système racinajre; 

- expliquer les 'éventuelles modirtcadons de la croissance par des ccmsidétations biomécaniques (rôle 

de la tŒgeScence et des propriétés méologiques). 

, Les données ont été acquJses en deux temps : 

1) Lon d'une première ~ (fig. 28a). la croissana de la racine principale a été mesurée joumaliètement 

sur les 4 tr3iteInents. pen&int les lS jours suivant la gernünatlOO des graines. Chaque traitement comportait 

8u'.mînb:I'lum. 16 plantules. Cinq jours après le début de l'application.du stress. alors que les raçines avaient 

retrouvé un ·taux de ètoissance constalit (retour aD réabne" permanent), 5 18 apex raeinaù'es. selon les 

trai&ements.08t été rkoItés. Le profil de longUeur iIè 'cellules a été dételmJn6 . sur des çoupe5 ultta-mînœs 

après fixation et Inclusion en résine. Deces prof'lIS et de la croisSance racinaite, nous avons calculé la vitesse 

de croissance Iocalë le long de l'apex racinaire. 

2) Dans U1i deuxième tèmps. chaque niveau de conl1'ainte 8 de nouveau étéétndié en couple avec un lot de 

plants témoins (fig. 28b). La croissance raci1J(Jire a de nouveau été mesurée tout au long de l'expérience. Le 



egalemlent été mesurée. 

7.2 Croissance racinaire et carence en potassium 

Les expériences ont également été menées sur les plantules de pin maritime cultivées en hydroponie. Le 

premier type de carence a consisté à réduire l'apport en potassium à lI4()ème de celui des témoins (KD), le 

second à réduire l'apport de tous les macroéléments au même niveau. lI4()ème (MD). Ces carences ont été 

appliquées dès le troisième jour afm que la carence s'installe rapidement. 

Ces expériences avaient pour objectifs de : 

- défmir les effets de la carence en potassium sur la croissance du système racinaire. 

- expliquer les éventuelles modifications de la croissance par des considérations biomécaniques (rôle 

de la turgescence et des propriétés rhéologiques). 

- identifier les solutés remplaçant le potassium en situation de carence unique et en situation de 

carence multiple. 

Le protocole idéal de cette expérience aurait pu être celui présenté dans la figure 29. Cependant tous les 

paramètres ne pouvaient pas être obtenus en même temps, ni sur les même plants. Les résultats ont 

fmalement été obtenus en réalisant 5 fois l'expérience et en ne mesurant que certains paramètres à chaque fois: 

- expérience a : 

- Mesure de la croissance de la racine principale et des racines latérales pendant les 4 semaines 

expérimentales. 

- Sur la moitié des plants de chaque traitement, dosage des éléments minéraux. 

- Sur l'autre moitié des plants, mesure de la pression de turgescence et de la pression osmotique au 

milieu de la zone de croissance des deux types de racines (pivot et racine latérale). 

- expérience b : 

Mesure de la longueur de la racine principale et des racines latérales à la fin des 4 semaines 

expérimentales. 

- Détermination des biomasses aérienne (S) et racinaire (R), du rapport RIS. 

- Dosage des éléments minéraux N, K, Na, Mg, P et S dans la matière sèche. 

- expérience c : 

- Mesure de la croissance de la racine principale et des racines latérales pendant les 4 semaines 

expérimentales. 

Dosage des éléments des acides aminés et des sucres. 

- expérience d : 

- Répétition de byr.or.b'HIl"b C pour obtenir un plus grand nombre d'échantillons. 

- Détermination de la densité de racines latérales sur la racine principale. 

- expérience e : sur les traitements Témoin et KD seulement: 

- Détermination des profils de croissance locale sur les apex des deux types de racine. 

Mesure de la pression de turgescence le long de l'apex des racines latérales seulement. 



Résultats 

Chapitre 1 : Anillysede la croissance racinaire 
en conditions optimales 

" 

Cette étude a été conduite surd~sPlttntuk1$de pin' maritime. âgées de 1, à 2 semaines. CUltivées en 
" ','; 

bydroponie. Les résultats présentés iCiSQntiSsus de ttoisséries distinctes de mesures. Certains parâmèt:re$ ont 

été mesurés dans chaque sétie. Les ~ré~titionsétant identiques. nolis n'en avons présenté qu'une seule. 

Cette étude avait pour objet (le : 

~ décrire l'anatomie de l'apext~dupin maritime. 

- caractériser la ZOne 'de croi~eety mesutetla pression de ,turgescence et la pression osmotique 
avec une résOlution cellulaire, 

- étudier les aspectSbiom~$tJilacroissance • 
• étudier les relations bydriquesœll~dansl·apexmeinaire. 



coiffe 

Figure JO : Coupe longitudinale le long de l'apex. de la racine principale de plantules de pin 
maritime cultivées en hydroponie. Cette coupe représente environ les 3 mm prolongeant le 
méristème. La zone d'élongation n'est pas incluse totalement sur cette photo. 
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D.~ua : Coupe transversale à. 7 mm de l'apex de la racine principale de plantule de pin 
.. _œp Çùltivée en bydroponie. 

!iur. 31 .• : Coupe transversale à environ 1 an de l'apex de la racine principale de plantule de 
chine pédonculé cnltivée en bydroponie. 
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1.1 ANATOMIE DE L'APEX DE LA RACINE PRINCIPALE 

1. 1. 1 Coupe longitudinale 

Chaque racine s'allonge au niveau de sou apex grâce à l'activité combinée de la mitose et du 

grandissementcellulai.re. La figure 30 présente une coupe IongitudinaIeeffectuée le long de l'apex. de la racine 

principale de pin maritime. Cette coupe correspond aux trois premiers millinlètres de l'apex racinaire et ne 

présente donc que la partie apicale de la zone de croissançe. Le méristème apical, situéjuste sous la coiffe, 

produit des cellules qui vont s'agrandir au cours de leur maturation dans la région contiguë au méristème. la 

zone d'élongation (fig. 30). 

L'augmentaûon.du volume de chaque cellule s'est faite essentiellement grâce à un grandissement dans la 

direction axiale. La longueur des cellules est passée de 1O~20 J.UI1 dans le méristème à une longueur finale 

d'environ 320 lJll1 (zoné mature non visible sur la coupe de la figure 30). Un grandissement de la cellule s'est 

produit également dans la direction radiale; cependant l'augmentation du diamètre était faible (x 2-2,5). 

Considérons que la cellule fille issue du méristème était un cube de 15 J.UI1 de côté et la cellule mature un 

cylindre de 320 lJll1 de long pom un diamètre de 40 J.UI1. On coustate qu'au cours de la maturation, son 

volume a été multiplié par 120. Sur·la coupe de la figure 30. on a observé une assez grande hétérogénéité au 

sein d'un même tissu. La vitesse d'élongation variait d'une flle de cellules à l'autre. Pour établir le profil de 

longueur de cellules le long de l'apex racinaire. nous n'avons utilisé que les files de cellules du milieu du 

cortex. 

Dans le modèle deLockhart, le grandissement cellulaire est décrit comme une augmentationdellolume. 

Cette section . longitudinale a mis en évidence combien la variation de dimension dans la d.frection radiale était 

inférieure à celle dans la direction axiale. Ceci justifie l'utilisation du modèle s~plifié de Lockhart où 

l'augmentation de volume a été remplacée par l'augmentation de la longueur cellulaire. 

1. 1.2 Coupe. transversale 

La coupe transversale préseutée figure 31a a été effectuée à 7mm de l'apex. c'est·à-dire à la sortie de la 

zone de croissance où les ceIlules ont presque atteint leur taille définitive. A la périphérie de la racine,nous 

avons observé 2 couches de cellules dont le diamètre était relativement faible, de 10 à 20 J.Un. comparé à. 

celui des cellules plus internes. EUes pouvaient correspondre soit à 2 couches de ceIluIes épidermiques. soit à 

une. couche de cellules épidenniques (la plus interne) plus ou m?ins recouverte pat la coiffe qui était très 

enveloppante (fig. 30). Sur la face interne de ces 2. couçhespériphériques se trouvaient environ 5cQuches de 

cellules corticales <1ont le diamètre était beaucoup plus . large, de ·30 . à50 1Jll1. Ni péricycle· ni èndoderme 

n'étaient reconnaissables sur cette coupe. La différentiation de ces éléments se produisait plus eD avaL La 

transition entre le cortex et la stèle était floue. Au sein de la stèle, des éléments conducteurs se mettaient en 

place. 

Nous avons comparé l'anatomie du pin maritime à celle du chêne pédonculé à partir des coupes 

transversales dans l'apex de la racine principale (fig. 31a et 31b). Comme pour le pin maritime, la coupe de 

chêne a été effectuée sur des racines de plantules cultivées en hydroponie. Chez Iecbêne. le diamètre de la 

racine était plus élevé et les types cellulaires mieux différenciés. Comme pour le pin, le diamètre cellulaire 

des 2 couches périphériques était nettement inférieur à celui des cellules plus internes. Par contre, la structure 
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du tissu cortical était très différente chez les 2 espèces. Chez le chêne, le tissu était très lâche, très aéré, avec 

de nombreux espaces intercellulaires. Le tissu cortical du pin présentait une très forte cohésion, sans espace 

intercellulaire visible. Dans lamcine de chêne, un endoderme, dont les cellules formaient une ceinture très 

cohésive, séparait la stèle du cortex. 

Le pin maritime a montré une structure racinaire classique avec des types cellulaires encore peu 

différenciés. Lafaible cohésion entre les cellules du cortex dans la racine de chêne est peut-être responsable des 

dijJlcultés rencontrées pour la mesure de la pression de turgescence sur cette espèce. 

1.2 ETUDE DE LA ZONE DE CROISSANCE 

1.2. 1 Longueur des cellules et vitesse de croissance locale 

Le profù des longueurs de cellules corticales en fonction de la distance au méristème (fig. 32a), a été 

établi à partir de 8 coupes longitudinàles d'apex de racine principale prélevés sur des plantules âgées de 

2 semaines. La longueur des cellules a augmenté progressivement avec l'éloignement à l'apex puis s'est 

stabilisée assez rapidement à 7 mm de l'apex, où les cellules avaient atteint leur taille définitive. Ce prom, 

établi à partir de données de l'expérience sur le stress osmotique, a été déterminé deux autres fois, toujours sur 

des plantules élevées en conditions optimales. Aucune différence n'a été tnise en évidence entre les trois 

répétitions. 

La vitesse de croissance locale (VŒ..)a été calculée à partir du proîtl de longueur de cellules et de la 

vitesse de croissance de chaque racine (fig. 32b). Le mode de calcul a fait intervenir un ajustement d'une 

coqrbethéorique (cf. Matériel et méthodes, fig. 14). Cette procédure, en lissant les données, a engendré deux 

artefacts. D'une part, l'ajustement d'une sigmoïde a rendu symétrique la courbe de VCL qui ne l'était pas 

forcément. D'autre Part. cet ajustement a anonnaIement adouci la pente à la "sortie" de la zone de croissance. 

Il a été nécessaire de tenir compte de ces remarques pour analyser ces données. 

La vitesse de croissance locale décrit la vitesse relative d'élongation des cellules en un point donné de la 

zone d'élongation. Les variations observées le long de la zone d'élongation reflètent celles se produisant au 

cours de la maturation cellulaire. En effet, l'éloignement spatial du méristème correspond également à un 

déplacement tempœel, donc au développement de chaque cellule. Une œllule,· issue d'une division au sein du 

méristème, entame sa phase d'élongation. Sa vitesse de croissance est relativement faible puis augmente et 

atteint un maximum. La cellule est alors au "milieu" de la zone de croissance, déplacée sous l'effet de 

l'allongement des cellules issues du méristème apical après elle. Après ce maximum, la vitesse de croissance 

de cette cellule diminue pOur s'annuler lorsque la taille mature est atteinte. La diminution progressive 

présentée figure 32b, est un artefact de calcul. L'observation de la figure 32a montre que l'arrêt de 

l'élongation a été assez net. Au-delà de 8 mm, la vitesse relative d'élongation était nulle. 

Au cours de sa maturation, une cellule présente une vitesse relative d'élongation très variable. Le profil de 

croissance locale met en évidence une phase "d'accélération" puis une phase de "décélération". 
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1.2.2 Pression de turgescence et pression osmotique 

La pression de turgescence (P), mesurée sur des cenules individuelles à l'aide du micromanomètre 

intràceUulaire, était uniforme le long des 18 premiers mm de l'apex du pivot (fig. 33). Que la vitesse de 

croissance de la cellule ait été rapide, lente. ou nulle (cellule mature), la pression de turgescence était stable à 

environ 0,48 MPa De plus, la pression de turgescence n'était pas dépendante du type de cellule, qu'elle soit 

épidermique, corticale de surface ou corticale plus profonde (fig. 33). Aucun gradient de pression de 

turgescence n'est apparu radialement. de l'épiderme vers la stèle. 

La pression osmotique (n), mesurée sur des cellules individuelles ou des pools de 2 ou 3 cellules 

adjacentes surie rayon d'une racine, était également uniforme le long de l'apex (fig. 33). La pression 

osmotique était stable à ènviron 0,73 MPa. La pression osmotique cellulaire, comme la pression de 

turgescence, n'étaient pas corrélées à la vitesse de croissance des cellules. 

La pression de turgescence et la pression osmotique ont été mesurées sur les mêmes plants mais sur des 

cellules différentes. Le potentiel hydrique cellulaire a été estimé à partir des profils de n et P. Le potentiel 

hydrique était d'environ -0,25 MPa tout au long des deux premiers cm de l'apex. Le potentiel hydrique de la 

solution nutritive baignant les racines était de ..0.03 MPa. Un gradient de potentiel hydrique existait donc 

entte le milieu extérieur et le milieu intracellulaire. 

1.2.3 Propriétés rhéologiques 

Bien qu'issus d'une seule série de données, ces résultats ont été vérifiés chaque fois que la pression de 

turgescence etla vitesse de croissance locale ont été mesurées. 

Les propriétés mécaniques des parois ont été déduites de l'analyse comparative des variations de la 

pression de turgescence et de la vitesse relative d'élongation (fig. 34). Dans la partie apicale dela zone de 

croissance, la vitesse relative d'élongation a augmenté alors que la pression de turgescence est restée 

constante: l'extensibilité des parois a augmenté. Dans la partie distale de la zone d'élongation, la vitesse 

relative d'élongation a diminué puis s'est annulée et la pression de turgescence est toujours restée inchangée: 

l'extensibilité des parois a diminué. 

Les variations de la vitesse relative d'élongation des cellules au cours de leur maturation ont été 

contrôlées par des changements des propriétés micaniques de leur paroi et non par des variations de lapression 

de turgescence. 
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1.' DISCUSSION 

1.9 ~ 1 "./Mt· r_lIIl: ftlr,He... et .. P'OP".". ··tbe/oglqu •• 

VabsenCe de gràdientradiàl de pression de .-gesceuœ dans JaœdDe de pin maritime est sans dOute liée l 

l'absence de ttaDSptratioD et de flux d'eau ~ dans ces pJantules. Pritcbard el aL (1989), out Qbtenu des 
tésm __ riguèsswlaŒütede l)Jj)Oe1l1Îme,SpoIJêD «Jbarp (t"lret~ eI4(1981) Il'ootpai 

~idegradieutde ~_Jaradœdê·llld.S.isnt.èiîteS •• $e""'~~lIinai. 
ifirAstêrtrlpvl.'um, ltygoietZbmit~ (1990) et~ ttaL(1992)ODt'" ".VfdOOœûné 
~m!l'qUéede la~ltmrg~(ti.41"lpl~.s'_'touClleS18 .. ;te&PkmtUles 
uti~Prt ces derniers auteurs étaient l un stade de d6veloppemtmt plus avancé et transpiraient 

probablement. En ce qui concerne les travaux de Steudleet al, (1987),.l'exdsion de Ja racine peut également 

expliquer 1~ de.~t,radial de,~gescenee. 

L~~der~·~.a"'''~l~itÎ~de$·typeSceI~. 
CëSdiff~1 'sont préselttês ·"daDs ~ ·t.~PèCëSoMtclM. t994)tifèn!tel1tcJes ~"œs 
t~~ •. Là reJalionenttelè ~<inulaitt et.~fés d'f~I'*,uUlly_ paf Pri~ 

>-,,''t- ' 

(1994). de aétemdtIer si lin·ijpe œllulaite t~ la\tÎtetlSède ~detonré lA taêblê.t:~ 

tJ~gtâ(jlent~& pteisiondentt~œ·ÜI&jnqüe~;Si .~0~n~~çu1ier èOnOOle là 
êtôl~_œrâclnàiretœsont ses ~fés rhéO~q.qlÛ~tPri~'tl994)~CIUtmitOle de 

~;.nne ê&iitôlè del'étoDj~b·~. Bu effet,lesdeu demi.qlindres d'un apex racinaire fendu 

longitnâi •• etnent Se long de la _decfuissance, sè ~ ~ "nntéri __ ~tescébUiest11i~ques 
autaie';~memèure~4~QoDlâU()lfqfJebœu*\fmJs'fntêrbêS. J)'aitte'patt,le3 ~s de la ~è 
ont une ex_bruté~ p*lfft~~ ~)'supWofe ault iI.iI dÛeodeX(Prltduvd et 

Tomos, lm). Prltèll~ (199:4) 'COIlClut qbe It6lon .... taciIlaitedépebtJ delavitelse d'élonsalion des 

cellules cortieaIës'iltternes. 

1. 9c.aGrlllll .. t longlbllll".,: vi' ... _ ,.'IIII.d~Mong.tltln,tu,.,,,_,,c. et 
,,,pt:ltI(tls'. r;h.~,,~gl,'5~" . 

Le pœfùde la vitesse de ~ loa1ctle .. ,de l'apex de la ~tpriDdpale de pin. DWitime 

présente_.f~dass_ .• dodle.~àœ •. de11u •• ae,.*œntcbatd et al., 1991) et de la 

~ de mais (Sbarp et·aL. 19.; Spoll.ult~S""'. 19f1l;,~ et aL. 1993).':Lal_BeUl'deJaaœe 
d'élongation .aie CèpeJl4ant av.eet'eapke: .1Clmmpot,Ulemlis, 61Dmpour le blé et 8mmpour le pin 

maritime.· 

Auœnedissymétrle Il'étaitévklenteale profiJde .... de~ •.. CepœdaDt.la ~ode de ea,Icu.l 

est~·de lapadatte ~.~Jaço •. de.vi ... c:ro~1peale présen* daIlJ;le~w pin 

maritiJrîe,Dansuneau.ttee,,~œprofiJia •. ~.~ ~t44ans, leebapib'e 3, 
f 3.2.1, tl, .. 43b):clacoorbe de vitesse de ~1a8Ce locale n'a pal. pmoaté de dissym~1lie. ~ le cas 

présent. le lissage.des données n'a donc pa$ iPd:uit d'erœnr~ure. 
Comme ~"a. ~ trou.véponr les mciIles de blé "de.mai$ ~ et 41., 1~.1; Spolkm etSharp. 1991), 

la pressiqQ deturgesœnce œlIalaire était .uolforae.le .~. de la ZCPle d'élonsalion de la raeiDedu pin 



la vitesse relative el011galt10n le racinaire sont à celles tirées des annuelles 

comme le blé ou le maïs. La vitesse relative <1'e.longatlon des cellules racinaires au cours de leur maturation 

est contrôlée par l'extensibilité des Ce à l'échelle "''''' .. llUlU; ..... a été réalisé ici pour la 

fois sur une espèce ligneuse. 

Les variations de l'extensibilité des parois le long de la zone d'élongation supposent que ~ et/ou Y varient 

au cours du développement cellulaire. Cependant nos données ne permettaient pas de discriminer le rôle des 

deux paramètres. Selon Pritchard et al. (1990), dans des plants de maïs non stressés, une diminution de Y 

serait responsable de la phase accélératrice de vitesse relative d'élongation et une augmentation de Y 

responsable de la phase décélératrice. 

1.3.3 Relations hydriques cellulaires 

Le long des deux premiers centimètres de l'apex racinaire, les pressions de turgescence et osmotique 

étaient constantes à environ 0,48 et 0,73 MPa respectivement Le potentiel hydrique des cellules racinaires de 

plantules cultivées en conditions hydriques non limitantes était de -0,25 MPa, alors que le potentiel hydrique 

de la solution baignant les racines était de -0,03 MPa. Une différence de potentiel hydrique entre milieu 

extérieur et milieu intracellulaire du même ordre a été mise en évidence dans l'apex racinaire de plantules de 

maïs (Pritchard et Tomos, 1993). Plusieurs hypothèses sont susceptibles d'expliquer une telle différence de 

potentiel hydrique entre racine et milieu extérieur. 

- Une transpiration élevée pourrait réduire le potentiel hydrique du xylème et donc affecter celui des 

cellules racinaires. Ce n'est probablement pas le cas pour les plantules de pin maritime que nous 

avons utilisées car les parties aériennes étaient de faible taille et placées dans des conditions de 

transpiration très limitée. De plus, aucun gradient de turgescence radial n'a été détecté. 

- Ce gradient de potentiel hydrique pourrait également être interprété comme étant induit par la 

croissance et 1984). Cependant, d'après la la différence de potentiel 

hydrique dans les tissus matures, entre 10 à 18 mm de l'apex, est du même ordre que celle existant 

dans les tissus en croissance. Ce gradient de potentiel hydrique, d'environ MPa, n'est donc 

certainement pas lié à la croissance. Au contraire, l'absence de différence de potentiel entre tissus 

matures et tissus en croissance est un argument en faveur de l'hypothèse d'une conductance 

l1y<irall.l1iclue membranaire non limitante pour le cellulaire. 

- Un coefficient de réflectivité 0' significativement inférieur à 1 pourrait également expliquer le faible 

potentiel mesuré dans les cellules racinaires. Le gradient de potentiel entre deux 

milieux par une membrane est déterminé par : 

o o p 

La différence de entre le milieu intracellulaire et le milieu extérieur était de: 

[0' (0,73-0,03)-0,48]. Si 0' était égal à 0,68, l'équilibre des potentiels était bien réalisé. Cependant, 

Steudle (1993), sur des cenules épidermiques de feuilles de Tradescantia, et Zimmermann et al. 

(1992), sur des cenules corticales de racines d'Aster tripolium, mesurent des coefficients de 

réflectivité membranaire de 1. A l'échelle de Steudle (1994) a montré que le 

coefficient de réflectivité racina ire est significativement inférieur à 1. 
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-La présenœ de solutés dans l'apoplasme est aussi susceptible d'expliquer le faible potentiel hydrique 

œllulaire. Cosgrove et Cleland (1983) indiquent que l'apoplasme d'une tige en croissanœ contient des 

solutés en quantité non négligeable, générant un potentiel osmotique de -0,1 à -0,3 MPa. Meinzer et 

Moore (1987) me«ent en évidenœ un potentiel osmotique de l'apoplasme du même ordre, dans des 

feuilles de canne à sucre en élongation. Par contre, Nonami et Boyer (1987) estiment le potentiel 

osmotique à -0,03 MPa seulement. Pritchard et Tomos (1993) suggèrent qu'un phénomène de couche 

limite pourrait exister dans la paroi cellulaire. La pression osmotique dans la paroi immédiatement 

adjacente à la membrane plasmique serait plus élevée, expliquant ainsi le gradient de potentiel 

hydrique entre milieu intracellulaire et milieu extérieur. 

Les deux premières hypothèses sont peu vraisemblables, les deux dernières sont tout à fait plausibles. 

Une. meilleure connaissance des flux d'eau dans la racine est nécessaire pour expliquer l'existenœ de œ type de 

gradient de potentiel hydrique. 

1.4 CONeL US/ON 

Leconttôle biophysique de la croissance racinaire du pin maritime est identique à celui mis en évidence 

chez les espèces annuelles. La pression de turgesœnœ est constante que la vitesse relative d'élongation 

œllulaire SOil forte, . faible ou nulle. On peut en déduire que les propriétés mécaniques des parois varient au 

cours de la maturation et contrôlent la vitesse relative d'élongation des cellules. 

Le potentiel hydrique dans les œllules matures est identique à œlui des cellules en croissance, indiquant 

que .le gradient de potentiel hydrique induit par la croissanœ est faible, inférieur à la précision de mesure des 

pressions de turgescence et osmotique. Le gradient de potentiel hydrique entte milieu intracellulaire et milieu 

extérieur pourrait s'expliquer par un coefficient de reflectivité inférieur à 1 ou par la présenœ de solutés dans 

l'apoplasme. 



Chapitre 2: Effets de différents niveaux de 
stress osmotique sur la croissance 

• • raclnalre 

Trois niveaux de Stress osmotique ont été appliqués à des plantules de pin maritime cultivées en 

bydroponie. Le gème jour après la germination, le potentiel bydriquede la solution nutritive a été ajusté à 

-0,15; -0,45 et -0,66 MPa par addition de PEG. Les résultats ont été obtenus à partir de 4 expériences 

consécutives complémentaires. 

Cette étude avait pour objet de : 

- déimir les effets de différents niveaux de stress bydrique sur la croissance racinaire du pin maritime. 

- déterminer le rôle respectif de la pression de turgescence et des propriétés rlléologiques dans la réponse 

de la croissance mcinaù'e à un niveaQ de stress bydrique donné, 

- étudier les relations bydriques œUuIaires en conditions bydriqueslimilantes. 

2. 1 CROISSANCE RACINAIRE 

Dans les quatre expériences menées séparément, la racine principale des plantules de pin maritime 

Ténwin s'est allongée à une vitesse d'environ 0.3-0,35 mm b-1 pendant les trois semaines d'expérimentation 

(fig. 35 et 363, 36b, 36c). Nous avons obsetvé une forte variabilité de la croissance au cours des expériences. 

Cependant, la valeur moyenne, autour de laquelle la vitesse de croissance fluctuait, était identique dans toutes 

les répétitions. 

Dans les deux répétitions réalisées. l'application d'un stress osmotique modéré, -0,15 MPa. a induit une 

augmentation significative de la vitesse d'élongation à 0.4-0,45 mm b-l (fig. 35 et 36a), Par exemple. le 

jour 12, les racines témoins poussaient à 0.35 ± 0,06 mm b· l alors que les racines des plants stressés 

poussaient à 0,41 ± 0,06 mm b-1 (P SO,05) (fig. 36a). Dans les deux répétitions. vers le 18ème jour, les 

plants soumis au stress de -0,15 MPa ont retrouvé une croissance comparable à celle des témoins sans que 

les conditions de croissance aient été changées. 

Les deux expériences oli nous avons appliqué un stress osmotique de -0,45 MPa, ont conduit à deux 

résultats différents. La première a montré que la croissance racinaire de plantules soumises à -0,45 MPa. a été 

fortement réduite le jour suivant l'application, a récupéré un peu puis s'est maintenue à 0.2-0,25 mm h-1 

jusqu'à la fm de l'expérience (fig. 35). Lors de la seconde expérience. après la forte inhibition du premier jour. 

la croissance est revenue à sa vitesse initiale. 0.3-0.35 mm b-1 (fig. 36b). 
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Lors de l'application du stress osmotique le plus furt. -0,66 MPa, la croissance racinaire a été très 

fortement réduite. Après une phase de récupération de 3 jours, la croissance a de nouveau diminué 

progressivement jusqu'à la fin de l'expérience (fig. 35 et 36c). 

2.2 LDNGUEURS DES CELLULES 

Dans le traitement Témoin, le profil de longueur de cellules le long de l'apex a été déterminé sur 8 

plantules,·Ce profil a montré que l'élongation cesse à environ 7mm du méristème (i.e, 8 mm de l'apex) et 

que les cellules matures avaient une longueur moyenne de 310 J.Ul1 (fig, 37a), 

Le profil des longueurs de cellules en fonction de la distance à l'apex, établi sur 6 plantules ayant subi le 

stress osmotique de ..(),15 MPa. était similaire à celui des témoins dans les 5 premiers millimètres de la zone 

de croissance. Plus en aval. la taille des cellules a continuéd'augmentet fortement jusqu'au 7ème mm pour 

atteindre une longueur finale de 360 J.Ul1. 

Le profil de longueur de cellules établi sur 5 plantules sotnniseS an stress de ~0,45 MPa, a montré deux 

modifications majeures par irapport à celui des témoins. La longueur fmale des cellules racinaires a été réduite 

à 250 J.Ull. De plus, dans lesprèmiers millimètres de la racine, la taille des cellules était supérieure à celle des 

témoins. Par exemple, à 3 mm du méristème, la lot\gueur des cellules des p~ts témoins était de 170 J.Ul1 

alors que celle des plants stressés était de 210 J.Ul1 environ. Spatialem~nt, la vacuolisation et l'allongement 

des cellules se sont produi~ plus tôt 

L'application du stress de -0,66 MPaa induit les mêmes effets sur la longueur des cellules que le 

précédent avec une intensité plps grande. La longueur des cellules matures a été réduite à 210 J.Ull. Le 

pbénomène de "vacuolisation précoce" (par rapport àune écbelledans l'espace) décrit ci-dessus pour If;! stress 

de "0,45 MPa, était égalementooservable à ce niveau de déficit hydriquê. 

Dans les différents trait~lDents. la longueur des cellules en fonction de la distance à l'apex représente, en 

quelque sorte, la longueur des cellules au cours de leur maturation, c'est-à-dire au cours du temps. Mais il faut 

souligner que la vitesse de croissance de la racine était différente danscbacun des traitements. La position 

relative des profùs de longueur de cellules en fonction du temps serait donc différente. 

2.3 VITESSE nE CRDISSANCE LOCALE 

Les profils de vitesse de croissance locale ont été déterminés à partir des longueurs de cellules et de la 

vitesse de croissance globale de la racine. Comme il a déjà été dit au § 1.2.1, il faut être conscient que la 

méthOde utilisée a artificiellement Ussé, symétrisé les courbes et allongé la zone d'élongation. Pour réduire ce 

dernier effet, nous avons considéré qu'une vitesse de croissance locale inférieure à 0,01 b- l était négligeable. 

Pour le traitement Témoin, la vitesse de croissance locale le long de la racine principale a augmenté 

jusqu'à 3 mm du méristème où elle présentait un maximum de 0,075 b'l, De 3 à 7 mm du méristème, la 

vitesse de croissance locale a diminué et s'est annulée à 7 mm du méristème (fig. 3Th). 
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Le stress osmotique modéré a augmenté la vitesse de croissance locale sur toute la zone d'élongation, 

portant le maximum ft 0,09 bol mais n'a pas déplacé la position de ce maximum_ La zone d'élongation a été 

allongée d'un miJUù.tre pat rapport ft celle des témoins. 

Le stœsa de.-O,45 MPa a réduit la loûgueur de 1â ZoDed'élOOgation aux 5 prenûers milDmèttes suivant le 

1DérisàIe;(!êStress a abaissé le maximum de la vitesse de croissance locale ft 0,06 b-1'el a rapproçbé la 

potitioai" celUi-Ci ft 2 mm du méristème. Cependant. la vi&essede croissance locale est restée identique ft 

œ1Ie ~~JUles non stressées dans la partie apicale de.la~ d'élongation. 
Ou 'Uocèraque ce profll est cohérent avec la croissance IaCiDaire présentée figure 35 (J'4tuitc par le stress 

osmodque), ce qui est normal çar ces deux résultats sont issus. du mêm.e lot de plants. Par cpntre, le profil tk 

k'Vitene de croissance locale ne doit pas ttre associé 4 k'Villsse de croissance racinaire pTUetJtIeflgUfe 3611 

(revenue l sa valeur initiale après une pbase de transition). Ces deux résultaI5 sont issus d'cxpériences:oo les . p._ont Jdseuté des réponses dUféreDtes. 

L*appIiœ.tion du stress osmotique -0,66 MPa a induit les m~modiftcations que le stress -0,45 MPa 

__ avec une intensité plus forte. La zone d'élongation a été réduite aux 3premiets mm prolongeant le 

méristème. La vitesse de croissance locale n'a pas été affectée dans la partie tres .-de la,zone d'élongation 

mail son uuWmum a été réduit ft 0,035 bol. 

2.4 PRESSION DE TURGESCENCE· CELLULAIRE LE LONG DE LA ZONE DE 
CROISSANCE 

Les résultats présentés ,dans les figures 388. b .etcœt. été qbtenus ~lesexpériences qui ont donné les 

résUlfatSde croissance présentés figures 37a, b et c. Les mesures ont été effeetdéessur les plants stressés, 

lor$que les racines avaient retrouvé.un œgime de croissance pemument. Les pétiodesde mesure sont indiquées 

par une barre pleine (Témoin) ou pointillée (stressés) sur les rlgures 37a, b et c. 

Dans les 3 ex~ laPflSSÎOll delUl'gèSc:eDCe des ~du traitemeIlt Témométâitunifœne, l 
enVitoft .(),5 MPa. le long des 10 premiers ~. de rapex delaradne ptibd~(fig.38â.38b et 3&). 

D'une expérience ft l'autre, l'âge des plants étâit légèrement différent. de 8 ft 18 jours. La pression de 

ttqescenœ était stable au cours du temps. 

Le. stress osmotique de -0,15 MPa a, légèrement mail significativement (P < 0,01), abaissé la pression 

de turgeSœDce l environ 0.4 MPa. La stabilité de P le long de l'apex n'a cependant pas été affectée (fig. 383). 

Peu. de mesures ont été effectuées dans la partie apicale de la zone de croissance. Cependant, au vu de 

l'uniformi~ du profù dans les autres traitements 00 des mesures ont été faites plus en amont. il est fort 

probable que P soit également d'environ 0,4 MPa dans les 3 ptemiersmiUimèttes de la zone de CfOÎSSance. 

Le st:ress osmotique moyen, -0,45 MPa, a abaissé la pression de lUl'gescence plus fortement ft 0,3 MPa 

(fi,. lib). La pression de turgescence est restée uniforme dans toute la zone de eroissance et les tissus 

matures .voisins. 

Lots de l'application du stress -0.66 MPa, la pression de lUl'gescence a été œduite encore plus fortement 

et u~ lf8dient est apparu, décroissant de l'apex vers les cellules matures. A 9.10 mm de l'apex, les cellules 

avaient peR1u toute turgescence (fig. 3&). Ce type de réponse de la p-essi0il de tutgeseence au déficit hydrique 

met en évidence la pœcision spatiale que permet le micromanomètte intracellulaire. Ce type de gradient 

n'aurait pu être décelé si la pression bydrostatique avait été mesuœe globalement sur une portion de tissu. 
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2.5 PROPRIÉTÉS RHÉOLOGIQUES 

Stress osmotique modéré, -0,15 MPa. 

De façon surprenante, l'application d'un stress osmotique de -0,15 MPa a stimulé la croissance racinaire 

mais a réduit la pression de turgescence cellulaire. Dans toute la zone de croissance, la vitesse de croissance 

locale des plants stressés était supérieure à celle des témoins alors que la turgescence était plus faible. D'après 

l'équation simplifée du modèle de Lockbart (équation 6), cette augmentation de la vitesse relative d'élongation 

n'est possible que si les parois deviennent plus extensibles. Cette augmentation de l'extensibilité des parois 

s'est produite dans toute la zone d'élongation. 

Stress osmotique moyen, -0,45 MPa. 

Contrairement à ce qui s'est passé pour le stress modéré, selon les répétitions, le stress de -0,45 MPa a 

soit inhibé. soit non affecté la croissance racinaite. 

La pression de turgescence cellulaire. mesurée dans l'expérience dans laquelle la croissance est revenue à 

son taux initial, a été réduite d'environ 0,2 MPa. Par conséquent, on peut supposer que la pression de 

turgescence (non mesurée) a également été réduite dans l'expérience où. la croissance a été inhibée 

durablement Ainsi. dans ce dernier cas, la vitesse relative d'élongation a été maintenue identique à celle des 

plants témoins dans la partie apicale de la zone de croissance alors que la pression de turgesœnœ était réduite. 

Dans cette région, il y a donc eu augmentation de l'extensibilité des parois. Dans la partie distale de la zone 

d'élongation, la pression de turgescence et la vitesse de croissance relative ont été toutes les deux diminuées. 

On ne peut donc pas conclure quant aux variations éventuelles des propriétés plastiques des parois dans cette 

région de la zone de croissance. 

Une autre interprétation de ces données de croissance et de turgescence est possible. Dans le cas où la 

croissance racinaire est revenue au niveau du traitement Témoin. il est probable que le proftl de la vitesse de 

croissance locale (non mesuré) ait été identique à celui des témoins. Dans ce cas, toute la zone d'élongation 

aurait été caractérisée par une vitesse relative d'élongation identiqne à celle des témoins et par une pression de 

turgescence réduite. L'extensibilité des parois aurait été augmentée dans toute la zone d'élongation. 

Globalement, la contrainte hydrique de -0,45 MPa a réduit la turgescence dans tout l'apex racinaire et a 

augmenté l'extensibilité au moins dans la partie apicale, et peut·être dans la partie distale de la zone 

d'élongation. 

Stress osmotique fort, -0.66 MPa. 

Le stress osmotique le plus intense a fortement réduit la croissance racinaire. La vitesse de croissance 

locale a tout de même été maintenue dans la partie la plus apicale de la zone de croissance. Dans cette 

position, la turgescence était abaissée de 0,2 MPa par rapport à œlIe des témoins. Là encore, l'extensibilité 

des parois a été augmentée. Dans la partie distale de la zone de croissance. la vitesse relative d'élongation et la 

pression de turgescence ont été fortement réduites toutes les deux. Dans ces conditions, on ne peut pas 

conclure quant à l'extensibilité des parois: elle a pu être réduite. maintenue ou augmentée. 

Quelle que soit l'intensité du stress osmotique appliqué. les études du taux de croissance locale ont mis en 

évidence une augmentation de l'extensibilité des parois dans toute la zone d'élongation (stress -0,15 MPa) ou 

au moins dans sa partie apicale (stress -0,45 MPa et -0.66 MPa). Dans ces derniers cas, les effets du déficit 

hydrique sur les propriétés mécaniques des parois cellulaires dans la partie distale de la zone d'élongation n'ont 

pu être détemlinés. 
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2.6 A CTIVITÉ MITOTIQUE 

Les variations de la longueur des cellules matures ainsi que les modifications de la distribution de la 

vitesse de çroissance locale ont montré que le grandissement cellulaire a été affecté par les stress appliqués. 

Nous n'avons pas étudié spécifiquement l'effet du stress osmotique sur l'activité mitotique cellulaire mais un 

calcul rapide permet d'en obtenir une idée. En divisant la vitesse de croissance racinaire (exprimée en J..UIl b-1) 

par la longueur des cellules matures (en J..UIl par cellule). on obtient la vitesse de production cellulaire en 

cellule h-1. Les données présentées id ne donnent qu'un indice et il faudrait une étude anatomique poussée 

pour réellement analyser les effets du déftcit bydrique sur l'activité mitotique. 

Quelle que soit l'intensité du stress appliqué, la production cellulaire a été positivement corrélée à la 

vitesse de croissance de la racine (fig. 39). Le stress osmotique de -0,15 MPa a stimulé la production 

cellulaire, les stress de plus forte intensité l'ont inhibée. L'augmentatiOn de la longueur de la racine étant due 

uniquement au grandissement cellulaire (la mitose ne fait que scinder une cellule en deux sans changer le 

volume total), on peut conclure que production et grandissement cellulaires étaient fortement et positivement 

C()J:'J6és. 

2.7 EFFET D'UN STRESS OSMOTIQUE DE -0,. "Pa SUR LES RELATIONS 
HYDRIQUES CELLULAIRES DANS LA ZONE D'ÉLONGATION 

Lors de l'expérience où un stress de -0,66 MPa a été appliqué, nous avons mesuré, en plus de la pression 

de turgescence. la pression osmotique le long de l'apex racinaire. Ces mesures ont permis de déterminer 

précisément les relations hydriques cellulaires dans la zone d'élongation et les tissus matures voisins. 

En ce·qui concerne les plantules non-stressées. les profù& des pressions osmotique et de turgescence. 

comme décrits dans .le § 1.2.2, étaient uniformes le long de l'apex racinaire (fig. 4Oa). La pression de 

turgesCeÏlce était d'environ 0,5 MPa, la pression osmotique d'envirœ 0.7S MPa et donc le potentiel hydrique 

de l'ordre de ..o.2S MPa dans le premier centimètre de la racine principale de pin maritime. La régression de 1t 

en/onction de la distance à l'apex était à la limite d'être significative pout un seuil de S% (P := 0,(65) • 

. Suite à l'application de la contrainte de. -0.66 MPa. la pression de turgescence a été fortement rédnite 

(fig. 4Ob). Maintenue au maximum à 0,3 MPa dans les cellules en çroissance, elle était de plus en plus 

faible au fur et à mesure de l'éloignement de l'apex, s'annulant_s les cellules situées au-delà de ~O non de 

l'apex. La régression de P en fonction de la distance ft l'apex était significative (P < 0,001). La pression 

osmotique a présenté le long de l'apex racinaire un profil similaire à celui de la pression de turgescence, 

déeroissante de 1,4 MPa dans les cellules en çroissance à 1,1 MPa dans les cellules situées à 10 mm de 

l'apex. La régression de 1t en fonction de la distance ft l'apex était. comme dans le traitement Témoin, à la 

limite d'être significative (P = 0,08). Le potentiel bydrique cellulaire était donc constant et d'environ 

~1.1 MPa dans toute la zone d'élongation et même au-delà, dans les premiers millimètres·de la . zone mature. 

La différence de potentiel entre la solution nutritive et les cellules racinaires était donc de l'ordre de 

0.45}.{Pa. quelle que soit la distance à l'apex. 
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2.' DISCUSSION 

2.'. 1 VarlabU'" de la t:roItt.nc. 

Dans çbaqQe traitement, laemissance raciDajœ 6tait très variable d'une pJantule àl'autre. Cette forte 

variabiltté mlraSpédfique peut ,'expliquer en parliepar le fait.'il existe une grande variabiité g6nétique daD& 

les especes adKn$CeDtes. De plus. les plantules .-lesquelles llOU.avOD& cœduit nos ~·n·ont pas 

étésé~ pour leur homologie de dtvetoppemeDt. Cètte fM.e variabiltté a été partiellement compeDSl!e 

par le araa4 nombre de plantules par traitem_ (au·J1lOing 16let parla ~t6 des résultats au cours des 

expédeDœs. 

Les ciœtiques de croissançe t.adnaite present6e& fiptes 35 et 36. out Blontm que, même pendaBt les 

phases de croissance en œgime pennanettt.la ~jouruliète d'un traitement tluetuait autour d'une 

valeur moyenne. Cette variabilité dans letentps pom1;alt ~tre due ll des vatiati.msdes conditions de cu1tUœ. En 

particulier, le pH n'a pas été ajusté au cours de ces expédeDœs et il fitpoàlible que les tluctuadons ~ 

en soientdimctementla conséquence. D'autre part, nous avons ~ (~qu'une ~ trop 

importante de mesures de lougueur de$ tacine& pouvàÎt. al*' la aoissaItceo Cependant. l'impottaDce de ces . 
variabilités· est relatiVe car, Blême en leur pré$ence •. les effets _ différents niveaux de slteSS Oamotique se 

sont distingués clairement 

2. '.2 Stre.. ottmotlque et fi"" ••• ""'" ollll.ulltl,. 

La. réponse de la croissance raciDaire au.dtlidth~ a été ~ de J'inteDsit4 du streSs appliqué. 

Uu abaissement de 0,15 MPadu poteDtièlhydrique de Iasoludon nutri,we a stimulé la emissance raduaire. 
Par eontre. lorsque l'intensité du. stresa 6tait '8* on sup&ieure ll 0,45 MPa. .1'éiongatiôJl raciDajœ a ~ 
inluôée. 

Lasdmulatiollde laeroissance par une ~ tlela~eaeaufit ~te~ Cepeadant. 

plusieurs études antérieures ont relaté des faits s~~AIJ COUf5 de la premi~pbase d'application d'un 

délicit hydriftue progressif. la eroissance raciDaire de ~ dedIaIS a d6pa$s6ce1le des témoins (Sbmp et 

Davies, 1979). Dans cette ~ étude. le d6ficit hydrique 6taitapp!iquéparun: desaèdlement du sol. Une 
augmentation tIe la croissance fadnaire par la eoatrainte.hydrique a ckme été observé mime en l'absence 
d'utilisation de polyéthylène glycol. 05Dl0tic;um qui aUrait pu. suspecté d'induire un artefact Chez le pin 

maritime. N'auyett et Lamant (1989b) ont~ en 6videnCe DUauamellWlon de la croissallce rac~ de 

plalltu1e&en ~ ll un stress osmotiqùe de ..0,2 MPa. 8d'fD. Meyer aBoyer (198l) ont observE Je·même 

pbélloIllèDe sur des plantules de soja. Dans aucune de ces 6tudes. oj Il'a aucidé lesraisonsbiom6carriquesde 

cette augmentadOll de la emis_ce. Dans.1lOIl'e ~.tea ~_ de la pression de tlltgeacellce 

cellulaire et de la vitesse reladved'élousatiou ont ",dl~1es variatiOnS de l'extensibiité.des parois 

avec une résoIulionspatiaie très pRcise. U. aUp:&eilltadoadefexfellSibiJité tIe& parois cellUlaire& a $é mise 
en évidence daDt toute la zone d'élongadon alot$ que Ia ... _ ltydmstadque 6tait sipiBca1iVeJnellt J:6duite. 

La Stimulatioll de croissance a dooc été atttibu6 ll une augtMBtatioll de l'extellSibilité des parois. Cette 

conclusioll pourrait être controversée étant donné que la pression de turgescence u'a.été mesurée que dans les 

cinq couches externes de la racine et les ceButes régulant la croissance de la racine pow;raient être plus 

internes. n est cependant peu probable qu'il existe un~t tIe turgesœuce trml$veraal dall$1aracine. En 
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effet, Pritchard et al. (1991) et Spollen et Sharp (1991) ont montré que la pression de turgescence, après 

rajustement osmotique, était stable le long du rayon de la racine. 

La distribution de la vitesse de croissance locale observée par Sharp et al. (1988) dans l'apex de la racine 

de plantules de maïs soumises à un stress de -0,2 MPa, ne correspond pas à celle observée sur le pin. Il y a 

eu réduction de la zone d'élongation et abaissement du maximum de la vitesse de croissance locale comme 

pour les stress plus élevés. Un stress modéré ne conduit donc pas systématiquement à une stimulation de la 

croissance racinaire. Les différentes réponses observées sont certainement liées au type de contrainte, à la 

rapidité de son application, à l'espèce et/ou au stade de développement de la plante. En particulier, on peut se 

demander si les résultats obtenus sont applicables aux arbres adultes. 

A la suite du stress de -0,45 MPa, selon l'expérience. la croissance racinaire est soit restée inhibée 

durablement. soit a retrouvé sa vitesse initiale. Ces réponses différentes sont difficilement explicables. Il est 

possible que l'intensité du stress appliqué ait été légèrement différente dans ces deux répétitions. 

Apparemment, ce niveau de contrainte correspondrait à un seuil de "tolérance". En deçà de ce seuil, les 

plantules de pin maritime ont été capables de maintenir, voire d'augmenter, leur croissance racinaire. Au-delà 

de ce seuil, la contrainte était trop forte et la croissance a été inhibée. 

La distribution de la vitesse de croissance locale met en évidence un raccourcissement de la zone 

d'élongation mais aussi le maintien de la vitesse relative d'élongation dans la partie apicale par rapport à celle 

des témoins. Ces modifications du profil de la vitesse de croissance locale en réponse à un déficit hydrique 

sont identiques à celles trouvées par Pritchard et al. (1991) sur des plantules de blé (contrainte de -0,5 MPa). 

Les cellules très jeunes semblent mieux capables de maintenir la vitesse relative de croissance en situation 

hydrique limitante en dépit d'une baisse de la pression de turgescence. De la même façon que Pritchard et al. 

(1991) sur le blé, nous avons conclu que l'extensibilité des parois a angmenté dans la partie apicale de la zone 

d'élongation. 

Les effets de la contrainte de -0,66 MPa ont été similaires à ceux de la contrainte de -0,45 MPa avec une 

plus forte intensité. La zone d'élongation a été raccourcie de moitié mais la vitesse de croissance locale n'a pas 

été affectée dans la partie apicale de la zone de croissance. Des stress d'intensité semblable ou supérieure ont 

conduit au même type de profil de la vitesse relative d'élongation (Sharp et al .• 1988, stress de -0,8 et 

-1,6 MPa Sur le maïs; Spollen et Sharp, 1991, stress de -1,6 MPa sur le maïs, Pritchard et al., 1991, stress 

de -0,7 et -0.96 MPa sur la racine de blé; Pritchard et al., 1993, stress de -0.96 MPa sur la racine de maïs). 

L'augmentation de l'extensibilité des parois, mise en évidence dans la partie apicale de la zone de croissance, 

est en accord avec celle trouvée par Spollen et Sharp (1991) sur le maïs. Cependant. une situation inverse a 

été observée par Pritchard et al. (1993), toujours sur des plantules de maïs. Suite à l'application d'une 

contrainte de -0.96 MPa, la vitesse de croissance locale était typiquement affectée comme dans le stress 

.0,66MPa Sur le pin maritime. Cependant, la pression de turgescence était rétablie, identique à celle des 

témoins dans tout l'apex racinaire. Il a été conclu que l'extensibilité des parois avait été réduite dans la partie 

distale de la zone d'élongation, entraînant la réduction de la vitesse relative d'élongation. Il apparaît ainsi que 

l'augmentation de l'extensibilité n'est pas nécessairement une réaction typique des propriétés pariétales des 

tissus racinaires en réponse 'au stress hydrique. 

Lors des stress de -0,45 MPa et de -0.66 MPa, dans la partie distale de la zone de croissance, 

l'extensibilité des parois a pu être augmentée, maintenue ou diminuée. Il est possible que l'extensibilité ait 

été réduite et soit responsable de la réduction de la vitesse de croissance locale dans cette région. Cependant, il 
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est plus probable que l'extensibilité ait aupnenté dans toute la zone de croissaDee. En effet, la diminution de 

la pression de turgescence enregistrée dans la partie distale de la zone d'élongation était suffisante pour 

expliquer la réduction de la vitesse relative d'élongation. 

2. fi. S Stre.. osmotique et at:t'vlt~ mitotique 

les variations de l'activité mitotique induites par les différents niveaux de contrainte hydrique étaient 

positivement corrélées aux variations du grandissement œI1ulaire. Ceci est en accord avec les résultats de 

Meyer et Boyer (1972) qui ont montré que. dans les tissas en croissaDce de l'hypoootyle de soja soumis ft un 

défidt hydrique. le taux de division cellulaire diminuait avec la même intensité que le grandissement 

cellulaire. 

On œ sait si une relation de cause à effet existe entre ces deux ~. La C01T6lation positive entre 

l'activité mitotique et legrandissement cellulaire est en aecoo:l avec l'hypothèse émise par Hsiao (1973) selon 

laquelle ledéfieit hydrique pourrait altérer l'activité mitotique via Je pmdissement œI1ulaire. en a,issant sur 

le temps nécessaire à la ceJlule mère pour atteindre la taille minimum pout entamer son cycle de division. 

2. fi." Relation. hydriques ClIlluls'res. 

QueUe qu'ait été l'intensité de la contrainte, la pression de turgescence a été affectée négativement. La 

tadne de pin maritime a monUé une faible capacité à osmoréguler et un maintien de la turgescence de moins 

en moins efficace avec l'aupnentation de la contrainte. Des plalltes annueUestelles que. le blé et le mal"& ont 

monut une régulation parfaite de la turgescence jusqu'à des inœusi. de stress de -o.72MPa pour le blé 

(Ptitdlard et al.. 1991) et -0,96 MPa pour le mais (PriteJJard et al.. 1993).· Cependant, une limite à 

l'aju,stemeatexiste pour ces espèces également. Un stress de -1,(5MPà a réduit la turgescence de 0,2 MPa 

dans des plalltu1es de maïs (Spollen et Sharp, 1991). L'osmorégulation induite par un stress hydrique se fait 

essentieIlement via l'accumulation de composés organiques tels que des hexoses (Pritchard, ·1994). Les plants 

de pin maritime étaient peut-être trop jeunes (parties aériennes peu développées) pour maintenir totalement la 

pression de turgescence. L'application du stress a peut-êbe été trop rapide et l'abaissement du potentiel 

hydrique trop important poUf qu'une osmorégulation ait eu le temps de se mettre en place. Meiet et al. (1992) 

ont montré que la vitesse de diminution du potentiel hydrique était détetm.inute pour l'intensité de 

l'osmorégulatioo dlez Pinus tMtIa. 
Comme·Pritchard et al. (1991) l'avaient noté chez le blé, les œUules apicales des raeines de pin maritime 

ont présenté une meilleute capacité à maintenir la pression deturgesœnœ (stress de ."().66 MPa). même si la 

régulation n'était pas complète. C'est aussi dans cette partie de ·la ume· d'élongation que les capacités 

d'ajustement des propriétés théologiques étaient les plus importantes. 

Dans les plants Témoin. nous avons montré que le potentiel hydrique ceDulaireétait inférieur d'environ 

O,2S MPa à celui de la solution baignant les tadnes. Dans les plants soumis au stress .. 0.66 MPa. la 

différence de potentiel entre le milieu intra<:ellulaire et la solution nutritive était de l'ordre de O,4S MPa. Cette 

aupnentation de la différence de potentiel hydrique pourrait être exp'" par plusieurs bypothèses. N'Guyen 

(1986) mentionne que le POO peut former un mandlon autour de la l'aCiDe. Un phénomène de couche limite 

aurait pu se développer en péripbérie de la racine. D'autre part, les conditions bydriques limitantes auraient pu 

réduire le coefiteient de réflectivité <1. Enfm. une erreur (suœstimadon) dans la détermination du potentiel 
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hydrique de la solution de POO n'est pas exclue (Michel et Kaufmann, 1973) et pourrait aussi expliquer ce 

déséquilibre des potentiels. 

Dans le traitement -0,66 MPa. le potentiel hydrique cellulaire était uniforme le long des 10 premiers 

millimètres de l'apex, identique dans la zone de croissance et dans la zone mature. Contrairement à ce qu'ont 

montré Matyssek et al. (1991) nous n'avons pas mis en évidence de gradient de potentiel entre tissus matures 

et tissus en croissance. La conductance hydraulique serait donc forte, même en conditions de déficit hydrique, 

et ne limiterait pas la croissance. Frenscll et Hsiao (1994), en étudiant la réponse à très court terme de la 

pression de turgescence et de la croissance de racines de maïs soumises à un stress hydrique. ont également 

conclu que la conductance hydraulique ne limitait probablement pas la croissance. Par contre, ces auteurs ont 

montré que, dans cette réponse à très court terme, le flux de solutés nécessaire à l'osmorégulation limitait 

vraisemblablement la vitesse de récupération de l'élongation racinaire. 

2.9 CONCLUSION 

La croissance racinaire du pin maritime a été stimulée par un stress osmotique modéré mais inhibée par 

un stress osmotique supérieur à -0,45 MPa. Les plantules ont montré une faible capacité à osmoréguler, ce 

quia induit une diminution de la pression de turgescence de plus enplus forte avec l'intensité croissante de la 

contrainte. Cependant, une augmentation de l'extensibilité des parOis dans tout ou partie de la zone 

d'élongation a pennis la stimulation ou a limité l'inhibition de la croissance racinaire, en dépit de la réduction 

de la pression de turgescence. L'absence de gradient de potentiel hydrique entre tissu en croissance et tissu 

mature tend à montrer que la conductance hydraulique ne limitait pas la croissance. même en conditions 

hydriques limitées. 



Chapitre 3: EHets de la carence en potassium 
sur la croissance du système 

• • racina Ire 

Les différents résultatsptésentés dans ce cbapi~ sont issus de plusieurs expériences· réalisées sur des 

plantules de pin maritime, cultivées en hydroponiependant les 4 semaines suivant la germination. Deux 

types de carences ont étéappliqllées. Uneèa:renCe en potassiUm uniquement (KD) a consisté à réduire rapport 

en potassium au quamntième de rapport aux témoins. La deuxième carence a réduit l'apport de tous les macro4 

éléments (N, p, K. Ca, Mg, CI, S) à ce même niveau (MD). 

Les objeçtifs de cette série d'expériences étaient de : 

- définit les effets de la carence en potassium sur la croissance du système racinaire du pin m.aritime, 

pivot et raciIles latérales, 

- déterminer ·le rôle respectif de la pression de turgescence et des propriétés rhéologiques dans les 

perturbations de la croissance racinaire induites par la carence potassique. 

- déterminer la nature des solutés générant le potentiel osmotique cellulaire dans les racines soumises 

ou non soumises à la carence potassique. 

3. 1 DÉVELOPPEMENT DU . SYSTÈME RACINA/RE 

3. 1. 1 BiomasslI lit rapport RIS 

Après 4 semaines de culture en milieu carencé,lesdifférences de biomasse entre traitements sont restées 

faibles (tab. 4). La biomasse des,parties aériennes n'a été diminuée significativement par aucun des deux 

traitements alors que celle des racines l'a été parla carence KD uniquement. 

Le rapport des, biomassespartieaériennelpartie racûmire (RootIShoot: RIS) des plants carencésKD était à 

la limite d'être significativement plus faible que celnides Témoin (P == 0,055). Une forte variabilité inter­

individu a probahlementtnasqué certains effets sur la croissance. Le stress multi-minéral n'a pas affecté le 

rapport RIS. n apparaît dOIlCqU'un déséquilibre dans l'apport des macroéléments, sous la fOŒle d'une carence 

potassique, a été plus perturbant pour la croissance racinaire qu'une réduction de tous les macroéléments en 

respectant les proportions entre éléments. 



Tableau 4: Effet de la carence potassique (KD) et de la carence multiminérale (MD) sur la 
répartition de la biomasse sèche entre les parties aériennes et les parties racinaires de plantules de pin 
maritime après 4 semaines de culture hydroponique. Moyenne ± écart type, n = 8. Seuil de 
signification des différences: 5%. 

Témoin KD MD 

Biomasse des parties aériennes 105.0 a 88.3 a 97.0 a 
(mg) ± 17.0 ± 18.8 ± 21.7 

Biomasse des parties racinaires 43.1 a 32.8 b 41.3 a 
(mg) ± 4.6 ± 8.1 ± 9.9 

RIS 0.42 ab 0.37 b 0.43 a 
± 0.04 ± 0.04 ± 0.05 

Tableau 5 : Effet de la carence potassique (KD) et de la carence multiminérale (MD) sur le nombre 
de racines latérales ou de primordia de racines latérales le long d'un cm de pivot. à différentes distances 
du collet de la racine. Moyenne ± écart type. n = 12. 

Distance ail collet 10 cm 14 cm 22 cm 

Témoin 12.4 11.8 11.3 
± 2.2 ± 2.0 ± 3.1 

KD 12.0 11.8 11.7 
± 2.0 ± 204 ± 2.7 

MD 12.3 10.6 10.9 
±lA ± 1.3 ± 1.9 
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FigurC2 41: Effet de la carence potassique (KD) et cJela ~ce multiminétale (MD) sm: 
la croissance nJ de la racine principale (pivot) et b ) des. racines latérales de 
plantules de pin maritime. au cours des 30 jours suivant la germination. Moyenne ± écart 
type, n =12. 



Figure 42a : Plantules de pin maritime, 
après 4 semaines de culture hydroponique. 
représentatives des trois traitements. 

lilure 4lb : Détails du système racinaire des 
plantules de pin maritime. 
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3. 1.2 Croissance des racines principale et latérales 

Les cinétiques de croissance présentées dans les figures 41a et 41 b sont issues de la première expérience 

mais sont représentatives des 3 répétitions menées dans le cadre de cette étude. 

Pendant les 4 semaines expérimentales, la croissance de la racine principale des plants Témoin est restée 

constante à environ 0,51 mm h- l (fig. 41a). Aucun des deux traitements, carence en potassium seulement 

ou carence multi-minérale, n'a affecté l'élongation de la racine principale au cours de ces 4 semaines. 

Dans les 3 traitements, les racines secondaires sont apparues vers le lOème jour après la germination 

(fig. 4lb). Chez les plants non-carencés, la vitesse de croissance des racines latérales est restée constante à 

environ 0,10 mm h-l pendant toute l'expérience. La croissance des racines latérales était très inférieure à 

celle du pivot. 

La carence en potassium a induit une forte réduction de la vitesse de croissance des racines latérales 

(fig. 41b, 42a et 42b). Déjà plus faible dès les premiers jours suivant l'émergence, la vitesse de croissance 

racinaire a encore diminué puis s'est stabilisée autour de 0,01 mm h-l . 

La carence multi-minérale a réduit la vitesse de croissance des racines latérales à 0,05 mm h- l . Bien que 

l'intensité de la carence en potassium ait été la même dans les deux traitements, l'élongation des racines 

latérales a été plus fortement inhibée par la mono-carence que par la carence multi-minérale. 

3. 1.3 Initiation des racines latérales 

Dans le traitement Témoin, la densité de (racines latérales + primordia de racine latérale) était identique à 

10, 14 ou 22 cm du collet de la plantule. soit environ 12 racines. naissantes, avortées ou développées par 

centimètre de racine principale (tab 5). Le rythme d'initiation des racines latérales n'a <donc pas varié au cours 

des 4 semaines expérimentales. 

Ni la carence KD, ni la carence MD n'ont changé la densité de (racines latérales + primordia de racines 

latérales) le long des 22 premiers cm de la racine principale. Les carences en potassium et en macroéléments 

n'ont eu aucun effet sur l'initiation des racines latérales. 

3.2 ANAL YSE BIOMÉCANIQUE DE LA CROISSANCE DE LA RACINE PRINCIPALE 

3.2. 1 Longueur des cellules et vitesse de croissance locale 

Cesmesuresn'ortt été/mtesque sur les traitements Témoin et KD. 
La racine principale des plantules témoÎnsa montré un profil de longueur de cellules "classique" 

(figure 43a). identique à ceux présenté dans les chapitres 1 et 2. La longueur des cellules matures était 

d'environ 310 mm et a été atteinte à 7 mm du méristème. Le profil des longueurs de cellules des plants , 
carencés en potassium a été similaire à celui des témoins. 

La vitesse de croissance locale a été calculée manuellement. sans ajustement théorique (cf. Matériel et 

méthodes). Cette méthode de calcul et le faible nombre de racines analysées (6/7 racines par traitement) ont 

conduit à une forte variabilité de la vitesse de croissance locale. La courbe en clocbe était tout de même 

reconnaissable dans les 2 traitements (figure 43b). Etant donné que la croissance de la racine principale et les 
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Figure 43: Effet de la carence en potassium (KD) sur a) la longueur des cellules 
(moyenne ± écart type) et b) la vitesse de croissance locale (moyenne ±erreur standard) 
en fonction de la distance au méristème de la racine pricipale de pin maritime. 
Témoin. n = 7; KD, n = 6. La zone hachurée correspond à la position où les mesures de 
pressions de turgescence et osmotique ont été effecntées. 



Racine principale 

Tableau 6: Effets de la carence potassique (KD) et de la carence multi-minérale (MD) sur la pression de 
turgescence et la pression osmotique cellulaire mesurées en 2 positions caractéristiques le long de la racine 
principale de plantules de pinmaritime: 

1) à 3-4 mm du méristème, c'est-à-dire au milieu de la zone d'élongation (cf. fig 43), dans les cellules 
en croissance rapide. 

2) à 30 mm de l'apex, loin de la zone de croissance, dans les cellules matureS. 

Pression de turgescence Pression osmotique 
(MPa) (MPa) 

Témoin KD MD Témoin KD MD 

Zone d'élongation 0.54 c 0.54 c 0.53 c 0.91 a O.n a 0.88 a 
(3-4 mm du méristème) 

±o.os ± 0.04 ± 0.06 ± 0.12 ± 0.10 ± 0,15 
n"," 18 n == 10 n:;: 12 n= 21 n", 14 n = 18 

Zone mature O.46 d O.4l d 0.43 d 0.80 b 0.75 b 0.74 b 
(30 mm de l'apex) 

± 0.04 ± 0.04 ± 0.08 ± 0.12 ± 0,07 ± 0,13 
n= 10 n:;: 10 n= 17 n:;: 15 n=9 n:;: 12 

Tableau 7 : Potentiel hydrique cellulaire en 2 positions caractéristiques le long de la racine 
principale de plantules de pin maritime. Le potentiel hydrique a été calculé par différence des moyennes 
de pression de turgescence et de pression osmotique du· tableau 6. 

Potentiel hydrique 
(MPa) 

Témoin KD MD 

Zone d'élongation -0.37 -0.38 -0.35 

Zone mature -0.34 -0.34 -0.31 
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profils de longueur des cellules étaient similaires dans les deux traitements. on peut considérer que la 

distribution de la vitesse de croissance locale était également identique dans les plants témoins et carencés. 

3.2.2 Pression de turgescence et pression osmotique 

La pression de turgescence cellulaire (P) et la pression osmotique (lt) ont été mesurées en 2 positions 

caractéristiques de la racine principale: à 4-5 mm de l'apex, c'est-à-dire dans les cellules en croissance rapide 

(zone hachurée dans la figUre 43b) et à30 mm de l'apex, dans des cellules matures éloignées de la zone de 

croissance. 

Dans les plants non carencés, la pression de turgescence était de 0,54 MPa dans les cellules en croissance 

rapide . (tab. 6). Dans les cellules matures (à 30 mm de l'apex), P était significativement plus faible, à 

0,46 MPa(P !) 0,001). Les carences minérales KD et MD n'ont affecté la pressj(}n de turgescence dans 

aUCUne des 2 positions. 

La pression osmotique cellulaire des plants témoins était de 0,91 MPa dans·les cellules en croissance 

rapide et de 0.80 MPà à 30 mm de l'apex (tab. 6). Comme pour la pression de turgescence, les carences 

minérales KD et MD n'ont pas changé significativement la presSion osmotique ni dans les cellules en 

croissance (0.92 et 0,88 MPa respectivement) ni dans les cellules matures (0,75 et 0,74 MPa, 

respectivement). 

Comme pour la pressiOn de turgescence, une différence de pression osmotique d'environ 0,1 MPa a été 

observée entte zone de croissance et zone mature (30 mm de l'apex). La décroissance de la pression de 

turgescence et de la pression osmotique cellulaire avec l'éloignement par rapport au méristèmeu'était pas 

visible dans les 10 premiers millimètres de l'apex (§ 1.2.2). Les mesures à 30 mm de l'apex ont montré que 

P et 11: diminuaient effectivement avec l'éloignement par rappŒt au méristème. 

Le potentiel hydrique des cellules en croissancç et des cellules matures a été calculé par différence entre les 

moyennes de P et 11: (lab. 7}. Dans les 3 traitements, le potentiel hydrique était de l'ordte de -0.35 MPa dans 

la zone de croissance et à peine plus faible dans la zone mature, à 30 mm de l'apex. La différence de potentiel 

hydrique entre ces 2 positions sur la racine principale était au maximum de 0,04 MPa. 

Dans le traitement TénwÙ/., la pression de turgescence dans la zone de croissance était très voisine de celle 

mesurée dans l'expérience de stress osmotique, soit 0,5 MPa. Par contre, la pression osmotique mesurée dans 

cette expérience était supérieure de 0,15 MPa à celle mesurée dans l'expérience précédente. Le potentiel 

hydrique des plants non stressés a donc été 0,15 MPa plus faible dans cette expérience sur le stress minéral 

que dans l'expérience sur le stress osmotique. L'origine de cette différence est discutée dans le § 3.5. 

3.2.3 Exttlnslbilltldes parois 

La croissance de la racine principale (fig. 41a). ]a distribution de la vitesse relative de croissance dans la 

zone d'élongation (fig. 43b), la longueur des cellules matures (fig. 43a) et la pression de turgescence dans les 

cellules en croissance (tab.6) ont été identiques dans les deux traitements Témoin et KD. Ainsi, nous 

pouvons conclure que la carence en potassium n'a pas non plus modifié l'extensibilité des parois dans ]a zone 

d'élongation de la racine principale de plantules de pin maritime. 
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Fiaure 44: Effets de la carence en potassium (KD) sur a) la longueur des cellules 
(moyenne ± écart type) et b) la vitesse de croissance locale (moyenne ± erreur standard) 
en fonction de la distance au méristème des racines latérales de pin maritime, Témoin, 
n =22; KD, n::: 25. La zone hachurée correspond à l'endroit 011 les mesures de pressions de 
turgescence et osmotique ont été effectuées. 



Racines Istlra/es 

'l.aJdeg 8: Effets de la carence potassique (KD) et de la carence multiminémle (MD) sur la pression de 
turlescence et·la pression œmotique cellulaire llleSlJr6es dans la zone de croissance des racines . latérales de 
p_tüles de pin maritime. .. 1.S-3 mm. du IIlériStême. c'est-l-dire dans la partie distale de la zone d'élonption (cf. 
fil 44), 

h_,8ioll d_"',gIl8CftIlC_ P,e88ioll osmotique 
(MPa) (MPa) 

Tlmoill KD MD Tlmoill KD MD 

'toile d'llon,atioll O.44 c 0.37 d 0.41 cd 0.82 a 0.67 b 0.65 b 
(l.5·3 mm. du méristèm.e) 

:t 0.04 :t 0,06 :t 0.09 :t 0.07 ± 0.14 ± 0.15 
0-26 n= 16 0= 11 o=Zl n'" 13 n:: 18 

tablag' : ·Poœntiel bydrique cellulaire dans· la putte distale de la zone d'élongation des radnes ·Iatérales de 
Il_tules de pin maritime. Le pOteatiel hydrique a.ét6 caJculé par différence· des moyennes de pression de 
turgacenœ Cl de pression osmodque dutab1eau 8. 

Poulltie,,,,d,ique 
(MPa) 

Témoin ED 

-0.38 -0.30 

MD 

-0.24 
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3.3 ANALYSE BIOIlICANIQUE DE LA CROISSANCE DES RACINES LATIRALES 

3.3. 1 Longueur dM cellules et vitesse de croissance local. 

Les profils des longueur de cellules et de la vitesse de croissance locale ont été détet"1niQ6s à partir de 22 

.... 1aâaIes daM· Je niœmeDt Tlmoin et de 2S raciues laâaIes daM le traitement KD. Cooune pour lei 

racines prindpales. nous àVOOl observé une très forte variabilité des p'OfiIs d'une racine àJ. dans les deux 

uaitem.ents. BJl pJUldes raisons invoquées précédem~ ceci .~ s'expliquer par la fragilité des racines 

lafénlJes (la~ étalt affectée.par Ia~ pe.rtUtbation _œ)·elpar une plus ~dif&ulté de 

.lecture des ~ de cellules $Ur lei œupçs .'à main ~vée. 

Des·.diff6teaces ont tout de mime été *~ d'mfilaiœment à l' ... l>ans le traitement Témoin, la 

lon,DOUf des.;~lluJA d'environ 30 .... dans le ~. a augmeaféassez tapidenlentpout lÎÙeindre 
230 pm. 4 mi plus loin (fig. 448). La careace en potassium a réduit la lonpeur deseellutes IDIPures à 

~ . 
180 pm, 100 ... définitive attèinte spatialemeDt plus tôt, à 3 mm du méristàne. 

Le profd de la vitesse de croissaDce dans lei apex, des racines lat6nlles des plants non stressés a montré 
une fonne plutôt disaym6Uique.(rll.44b)'.I ... proîdâait~ par_forte augDleI\talÏon de la vitesse 

relative d'élongation daœ le premier millimètre de l'apex puis une dilhlnutioD plus lente dans les 3 mm 
suivants. La vitesse de croissance locale maxim_élaitœ O.06bt1. L'élongation cellulaire s'cst arrêtée à 4-

Smm du méristàne. 

La eateace en potassium a raccourci la zone d'élODJatioo aux 3 premiers millimètres. La vitesse de 

croissaDœ locale a été réduite daM toute la zone d'éIoop,tion des racines latérales. La vitesse de croissance 

loealemaximum était de 0.035 11-1. 

3.3.2 Pression de turgescence et pression osmotique 

Il •• ur •• ponctue'," à 24,' mm d. l'IIPex 

Le tableau 8 présente Ies~ de tur8esœneeœuulaire mesuréespooctueUement à 2-3,5 mm de l'apex 

des racines latérales, soit ll.S.3mm du ql~. daM la .pattie. distalt. de. la zone d'é~aiion (zone 
bacI'mtéè, fi •• 44b). Ces mesures ont été effectMes sur lei mêmes plants 00 P et 7t ont été mesurés dans la 

racine principale (tab 6). 

Dans la ,..œdl$talo • la*," d'élongatioll)là,pRIISion'. ~ œDuWre dès ~·ThtJm .. était 

de 0.44){Pa (~.8). é·est.~O.lMPa plUsiibltq .... bizème d'élonjadon de ki~.~pale. 
La earenœ'~ueasitniflœtiveme~.*,. ~.~de~àtette~ti9n.ào.37 MPa 

(P<O.Oj). Laeanmce mDlti~""'n'apas~k;,......de lurJesœnçe(0;41.MPa).:: 
La pression osmotique daM les pJanIS non~~éràlt de·O~82MPa(tâb.8). USdeui éatences 

minérales ont sianiflC8tivement réduit la pression osmotique à 0.67 et O,6S MPa. respectivement 

, 
A 3 mm de l'apex des racines latérales, les potentiels bydriques étaient de -0,38, -0,30 et de -0,24 MPa 

dans les traitements Ténwin, KD et MD, respectivement (tab.9). Le potentiel bydrique des plants Ténwin 

était du m&ne ordre dans les racines latérales que dans la racine principale. Les carences minémles n'avaient 

pas affecté le potentiel bydrique dans la racine principale. Dans les racines latérales, le potentiel lIydrique a été 
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Figure 45:Effet de l'application d'une carence potassique(KD) sur la pression de 
turgescence cellulairele long des 8 premiers mmde l'apex, des racines latérales de pin 
maritime. Chaque point est une mesure dans une cellule individuelle. Les profils des 
vitesses de croissance locale des deux traitements sont rappellés en pointillés. 
Pression de turgescence moyenne pour chaque traitement dans les différentes zones définies 
de l'apex (moyenne±écart type). ns: non significatif, * : P<o.05. 
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sensiblement réduit par la carence potassique et encore plus par la carence muti-minérale. Ces valeurs ne sont 

pas des moyennes mais des différences de moyennes, il n'est pas possible de savoir si les écarts sont 

significatifs. 

Proflill le long de l'apex 

D'après les proÏùs de vitesse de croissance locale, l'endroit où Pet 1t ont été mesurés ponctuellement s'est 

révélé mal choisi (fig. 44). En effet, cette position. de 1,5 à 3 mm du méristème correspond à la partie très 

distale de la zone de croissance, où la vitesse relative d'élongation des cellules diminue fortement dans les 

traitements Témoin et KD. Aussi, pour ces deux traitements, nous avons établi le profù de pression de 

turgescence le long des 8 premiers millimètres de l'apex des racines latérales (fig. 45). 

Comme il a été mis en évidence dans la racine principale, la pression de turgescence était unifotme le 

long de l'apex des plants non stressés. indépendante de la vitesse relative d'élongation .des cellules. La pression 

de turgescence était d'environ 0,45 MPa. 

Dans les plants carencés en pota8$ium, la pression de turgescence était égaiement assezunifotme dans les 

8 premiers millimètres de l'apex tacinaire. Le coefficient de régression linéaire liétait pas signiflcativement 

différent de zéro (P = 0,15) et nous avons comparé le$pressions de turges(:encemoyennes des deux 

traitements (fig. 45). Dans les plants carencés, P était significativement plusfaibJe (0,40 MPa) que dans les 

plants témoins: 0, 45 MPa (1' S 0,05). Ce résultat était donc en âccoro avec les valeurs ponctuelles 

présentées dans le tableau 8. Cependant, la pression de turgescence des plants carencés tendait à déçroitre avec 

l'éloignement au méristème. Pour cette raison. nous avons analysé la situation après avoir scindé l'apex 

racinaire en deux régions physiologiquement différentes. la zone d'élongation (de 0 à 3 mm de l'apex) et la 

zone mature (fig. 45). La pression de turgescence dans la zone mature (3-8 mm) ~s plants carencés était 

signiflcativement inférieure à celle des plants non stressés (0,38 et 0,46 MPa, respectivement). Par contre, 

les valeurs moyennes de P dans la zone de croissance ne différaient pas entre les traitements (0,44 MPa et 

0,42 MPa). 

3.3 .. 3 Extllnsibilit. des parois 

L'étude des profils de pression de turgescence et de vitesse de Cl'oissance locale (fig. 45) a montré que la 

vitesse relative d'élongation a été réduite dans toute la zone de croissance, alors que la pression de turgescence 

a été maintenue dans cette région. La carence en potaSSium a donc induit une réduction de l'extensibilité des 

parois dans toute la zone d'élongation des racines latérales. 
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3.4 TENEUR EN POTASSIUM ET PRESSION OSMOTIQUE 

Les données présentées dans ce chapitre sont le résultat des dosages effectués dans les expériences a, b, c 
et d. Les pressions osmotiques ont été mesurées sur des échantillons de suc vacuolaire. Par contre, les 

éléments minéraux, les sucres solnbles et les acides aminés ont été dosés sur des extraits tissulaires, 

comprenant apOplasme, cytoplasme et vacuole. Compte tenu du fait que le volume vacuolaire représente plus 

de 90% de celui du tissu, les concentrations tissulaires sont probablement assez voisines des concentrations 

vacuolaires. N'ayant tenu compte ni de la dilution par l'apoplasme,·ni des coefficients osmotiques, les valeurs 

calculées de laparticipation des solutés à la pression osmotique sont semi-quantitatives seulement 

NB: Les différents ions inorganiques ont été symbolisés par des lettres saîl& faire mention des charges. 

Nous avons cboisi cette écriture par soucis de clarté et d'bomogénéité.En effet, la spectrométde ICP-EOS 

dose des éléments et nou des ions. De plus. la womatographie ioniqueue reaseigne pas sUt la forme ionique 

initiale P043- Ou HP042-, etc. Ces différents éléments sout cependant sous forme Càtionique ou anionique. 

3.4.1 SoluUs géJ'Jérant la pression osmotique dans lesdiff6rantes parties 
du système racll1alrJ1. 

Dans les différentes parties du système racinaire de pin maritime, les ions inorganiques représentaient de 

30% à 40% de la pression osmotique totale (fig. 46). Le potassium était le cation essentiel (48 à 58 mM). 

Le sodium, le magnésium et le calcium étaient présents en très faible quantité (0 à 2.5 mM). Les anions 

inorganiques étaient représentés par les cblorures (35-40 mM) et les pbospbates (15·20 mM). La 

concentration en sulfate était très faible. Elle était légèrement plus élevée dans les parties plus âgées de la 

racine principale et dans les racines latérales (de 0,6 à 5 mM). Les nitrates étaient présents sous forme de 

traces seulement 

Parmi les sucres solubles dosés. seuls le fructose et le glucose étaient présents en '1uantité non 

négligeable. Saccharose, inositol et pinitol n'étaient présents que sous forme de traces. Glucose et fructose 

étaient en· concentration équivalente dans toutes les parties dosées mais à des niveaux différents :40 mM 

cbacun dans l'apex, 18 mM dans le post-apex de la mcine principale et environ 10-12 mM dans les mcines 

latérales. 

Parmi les acides aminés dosés. la glutamine était présente à des concentrations 10 à 100 fois supérieures 

aux .autres. La concentration de cet acide aminé de stockage et de transport de l'azote était de 22 mM dans 

l'apex de la racine principale et 9 mM dans les racines latérales. 

La pression osmotique dans l'apex de la racine principale de pin maritime était due pour 15% au 

potassium. 15% aux anions inorganiques, 22% aux sucres solubles et 6% à la glutamine. Plus de 40% des 

solutés générant la pression osmotique n'ont pas été pas identifiés. Dans le post-apex de la racine principale, 

la fraction minérale était légèrement plus importante (40%). La fraction (sucres solubles + glutamine) était 

par coutre plus faible, 18% seulement. 

Dans l'apex des mcines latérales. seuls 46% des solutés générant la pression osmotique ont été identifiés. 

La traction minérale était importante: 36% de la pression osmotique. 
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3.4.2 Effet des "rences minérales SUI' les solutés générant la pression 
DsmDtique dans l'apex de la racine principale et des racines latérales 

Apex de la racine principale 

63 

Dans l'apex de la racine principale, la carence potassique a réduit la concentration en potassium de moitié 

(de 43 m...\4: dans les Témoin à 24 mM dans les KD) (fig. 47). La carence KD a également induit une 

réduction de la teneur totale en ions inorganiques (de 106 à 71 mM). Non seulement le déficit en potassium 

n'a pas été compensé par d'autres cations mais il a entraîné une réduction de la teneur en chlorure. La 

concentration en sucres solubles a augmenté de 81 à 103 mM et celle de glutamine de 22 à 48 mM. La 

somme des concentrations en (ions inorganiques + sucres solubles + glutamine) était identique dans les. 

traitements Témoin et KD. L'augmentation de la concentration des solutés organiques a compensé la 

diminution de la concentration en ions inorganiques. Le pourcentage de la pression osmotique expliqué par 

l'ensemble de ces solutés est resté constant: 60 % (lab. 10). 

La carence multi-minérale a réduit la teneur en potassium de 48 à 30 mM. c'est-à-dire moins que la 

carence en potassium seulement (fig. 47). Pourtant l'apport de ce minéral était identique dans les deux 

traitements carencés. L'apport en azote ayant été réduit dans la carence MD, la teneur en glutamine a été 

réduite de 22 à 12 mM. Une augmentation de la teneur en sucres solubles. de 81 à 123 mM. a compensé la 

réduction de la teneur en ions inorganiques et en glutamine. Ainsi, le pourcentage de la pression osmotique 

expliqué est également resté constant dans ce traitement MD (lab. 10). 

Dans les deux traitements KD et MD. la pression osmotique générée par les (ions inorganiques + sucres 

solubles + glutamine) n'a pas été modifiée par rapport au traitement Témoin (tab. 10). Cette stabilité était 

cohérente avec la constance de la pression osmotique dans la région apicale d'un traitement à l'autre. 

Apex de. racine. latérale. 

La carence potassique a induit une très forte réduction de la teneur en potassium dans les apex des racines 

latérales, de 48 à 6 mM. soit 8 fois moins que dans le traitement Témoin (fig. 47). Comme dans la racine 

principale. ancune accumulation de cations n'a remplacé le potassium. Au contraire, les teneurs en chlorure et 

en phosphate ont diminué. réduisant la part minérale de la pression osmotique de 36 à 17 % (rab. 10). 

La carence potassique· n'a pas affecté la teneur en sucres et, même si la concentration en glutamine a 

presque doublé (de 9 à 16 mM), la somme des concentrations en (ions inorganiques + sucres solubles + 
glutamine) a été réduite de 67 mM. Cette réduction était très voisine de la réduction de la pression osmotique 

mesurée dans les cellules de l'apex des racines latérales, 60 mM (tab. 10). Par ailleurs, le pourcentage de la 

pression osmotique expliqué par les trois types de solutés dosés a été réduit de 46 à 31 %. 

La carence multi·minérale a réduit la teneur en potassium dans l'apex des racines latérales de 48 à 

13 mM, environ 2 fois moins que la mono-carence (fig. 47). La concentration en sodium a été multipliée 

par 4, compensant partiellement la réduction en potassium. Globalement, la concentration en ions 

inorganiques a été tout de même réduite de 36 à 23 % (lab. 10). La teneur en glutamine a diminué de 9 à 

5 mM. Une augmentation de la concentration en sucres solubles, de 15 à 27 mM. a compensé une partie de 

la réduction de la concentration en ions inorganiques. Cependant, la somme des concentrations en (ions 

inorganiques + sucres solubles + glutamine) a été réduite de 40 mM. Par contre, la réduction de la pression 



Tableau 10 : Effets de la carence en potassium (KD) et de la carence multi-minérale (MD) sur la contribution 
des ions inorganiques. des sucres solubles et de la glutamine àla pression osmotique et sur le pourcentage de la 
pression osmotique expliquée. Chaque valeur est une moyenne de 4 à 6 dosages. L'écart type était toujours 
inférieur à 10% de la valeur moyenne. 

Racine Racine Racine, 
principale principale latérales 

Apex Post-apex Apex 

Tém. ED MD Tém .. KD MD Tém. ED MD 

1t total (MPa) 0.91 0.92 0.88 0.8 0.75 0.74 0.82 0.67 0.65 

(mM) 364 368 352 320 300 296 328 268 260 

Contrihution des différents solutés Il la pression osmotique 

(K] (mM) 48 24 30 58 11 25 48 6 13 

Ions inorganiq. (mM) 106 71 76 128 55 71 119 45 59 

Sucres solubles (mM) 81 103 123 35 64 62 24 24 39 

Glutamine (mM) 22 48 12 22 48 13 9 16 5 

Somme (mM) 209 221 210 186 167 146 151 84 104 

Pourcentage de la pression osmotique expliquée par : 

K (%) 13 6 8 18 4 9 15 2 5 

Ions inorganiq. (%) 29 19 22 40 18 24 36 17 23 

Sucres solubles (%) 22 28 35 11 21 21 7 9 15 

Glutamine (%) 6 13 3 7 16 5 3 6 2 

Somme (%) 58 60 60 58 56 49 46 31 40 

Variation de la contrihution des solutés Il la pression osmotique par rapport au 
traitement Témoin: 

Ions inorganiq. (mM) -35 -30 -73 -57 -74 ..(j() 

Sucres + GIn (mM) +46 +32 +53 +18 +7 +19 

Somme (mM) +11 +2 -20 -39 -67 -4() 

1t total (mM) +4 -12 -20 -24 ..fi() -68 
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osmotique dans les cellules de l'apex était de 68 mM. Il est probable que la concentration d'autres solutés, 

non analysés, ait également diminué. Le pourcentage de la pression osmotique expliqué par les trois types de 

solutés n'a été réduit que de 46 à 40%. 

Bilan 

Dans l'apex de la racine principale des plants KD et MD, le déficit en ions inorganiques, d'environ 

35 mM, a été totalement compensé par une augmentation de la teneur en solutés organiques, sucres solubles 

et glutamine. Dans la mono-carence, glutamine et sucres ont tous deux contribué au maintien de la pression 

osmotique. Dans la carence multi-minérale, la réduction de rapport en azote a conduit à une compensation par 

les sucres solubles uniquement. 

Dans l'apex des racines latérales des plants KD, le déficit en ions inorganiques, d'environ 75 mM, n'a 

quasiment pas été compensé. La réduction de la concentration en ions inorganiques était quasi identique à la 

réduction de la pression osmotique vacuolaire. 

Dans l'apex des racines latérales des plants MD, le déficit en ions inorganiques, d'environ 60 mM, n'a 

pas été totalement compensé malgré une augmentation de la teneur en sucres solubles. L'augmentation de la 

teneur en sucres solubles a certainement été accompagnée d'une réduction d'un ou plusieurs composés non 

identifiés. Comme dans le traitement KD, la réduction de la concentration en ions inorganiques a été quasi 

identique à la réduction de la pression osmotique vacuolaire. 
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3.5 DISCUSSION 

3. 5. 1 Intensité de la carence en potassium 

Après 4 semaines de culture, la teneur en potassium dans le système racinaire des plants carencés KD 

était de 0,79 ± 0,03 % du poids sec (%PS) contre 2,42 ± 0,16 % dans les plants témoins (données non 

présentées). Dans les parties aériennes (hypocotyle, cotylédons et feuilles primordiales), la teneur en 

potassium était de 0,84 ± 0,04 %PS dans les plants carencés et 1,69 ± 0,14 %PS dans les plants témoins. 

Ces valeurs paraissent encore élevées comparées à la teneur minimale pour une croissance optimale chez le 

pin sylvestre, 0,4-0,5 %PS (Bonneau, 1992). Cependant ces normes ont été établies sur des aiguilles 

prélevées sur de jeunes plants, en novembre, c'est-à-dire lorsque le plant est au repos et que la concentration 

en potassium est la plus faible. Elles ne sont pas directement comparables à nos valeurs. De plus, des 

nécroses circulaires au sommet des aiguilles, symptômes de carence (Seillac, 1967), commençaient à 

apparaître sur certains plants. La réduction de l'apport en potassium dans la solution nutritive a donc bien 

enttainé une carence potassique. 

La teneur en potassium dans le système racinaire et dans les parties aériennes des plants MD était de 0,85 

± 0,05 %PS. L'intensité de la carence en potassium était donc comparable à celle dans les plants KD. Aucun 

symptôme de carence nIa été observé sur ces plantules. 

3. 5.2 Solutés et pression osmotique 

Composition de l'extrait tissulaire des témoins 

Dans les différentes parties du système racinaire, environ 50 à 60% de la pression osmotique ont été 

expliqués par la somme des éléments minéraux, K, Mg, Ca, Cl, P et S, plus le glucose et le fructose, plus la 

glutamine. 

La part minérale était de 30 à 40% de 1t, dont la moitié était due au potassium. La part minérale de la 

pression osmotique dans les apex racinaires en croissance de chêne pédonculé était de 20% environ dont la 

moitié était également due au potassium (Vivin et al., 1995). Dans les racines de maïs, à 5 mm de l'apex, les 

ions K et Cl constituaient,environ 50% de la pression osmotique (Pritchard et Tomos, 1993). Par contre, 

dans les feuilles, la part minérale était plus importante que dans les racines: 45% chez le chêne (Vivin et al., 

1995), plus de 90% chez l'orge (K, Ca, N03 et Cl) (Fricke et al., 1994). 

Parmi les sucres solubles analysés, seuls glucose et fructose étaient présents en concentrations 

significatives. Ces deux sucres ont généré environ 10 à 20% de 1t. Les dosages ont été conduits sur les apex 

de plants très jeunes. Lors de dosages dlextnlits de systèmes racinaires entiers, nous avons observé la présence 

de saccharose panni les solutés (données non présentées). n est possible que le saccharose apparaisse plus tard 

dans les parties plus matures du système racinaire. D'ailleurs, du saccharose a été mis en évidence dans les 

racines de pin maritime de 2 ans (Catherine Picon, comm. pers.). 

Le dernier élément présent en quantité significative dans les racines de pin maritime, la glutamine, a 

également été mis en évidence par Vivin et al. (1995) dans les tissus racinaires de chêne pédonculé. 
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Environ 40% des solutés participant à la pression osmotique n'ont pas été identifiés. Une partie des 

solutés non dosés susceptibles de contribuer à 11: pourraient être d'autres acides aminés. Par exemple, la 

proline et la glycine bétaïne sont des acides aminés pouvant être présents à de fortes concentrations dans le 

cytoplasme sans perturber le métabolisme cellulaire (Voetberg et Sharp, 1991). Les acides organiques tels que 

malate, quinate et shiquimate participent aussi très probablement de façon importante à la pression osmotique 

racinaire. Ainsi, Vivin (1995) a montré que les acides organiques quinate, succinate et malate étaient des 

constituants essentiels de la pression osmotique dans les racines et les feuilles de chêne pédonculé. 

Effet. de la carence KO 

La carence KD a réduit la concentration en potassium dans tous les compartiments du système racinaire 

mais avec une intensité variable. L'apex de la racine principale a présenté une force de puits pour le potassium 

nettement supérieure aux parties matures et à l'apex des racines latérales. Cette déposition préférentielle du 

cation dans l'apex de la racine principale est en accord avec Marschner (1993), qui indique que ce cation est 

essentiel à la croissance mais peut être remplacé dans les tissus matures. De plus, la réduction de la 

concentration en potassium dans l'apex des racines latérales a été corrélée à une forte baisse de la croissance. 

Alors que calcium et magnésium étaient présents en quantité dans la solution nutritive, ces cations n'ont 

pas été absorbés à la place du potassium. Le sodium., qui aurait pu également se substituter au potassium 

(Barraclough et Leigh, 1993), n'était pas présent en quantité importante. La baisse de la teneur en anions qui a 

accompagné la réduction de la teneur en potassium est peut être due à un problème d'équilibre des charges. 

Globalement la carence KD a réduit la part minérale de la pression osmotique dans tout le système racinaire. 

Les solutés de remplacement du potassium ont été le glucose, le fructose et la glutamine. Les sucres 

solubles sont des osmoticums de remplacement classiques (Marschner, 1993). Le rôle joué par la glutamine 

était moins prévisible. Les composés azotés "classiques" intervenant dans les réactions physiologiques au 

stress sont plus généralement la proline, la glycine bétaïne (acides aminés) (Voetberg et Sharp, 1991) et des 

polyamines: spermidine, prutescine (Sarjala et Kaunisto, 1993). 

3. 5. 3 Effet de la carence potassique sur la croissance 

Croissance de la racine principale 

Les deux carences KD et MD n'ont pas affecté les propriétés rhéologiques dans la zone de croissance de la 

racine principale. De plus, le remplacement du potassium manquant a manifestement contribué au maintien 

de la pression de turgescence dans cette région et donc à l'absence d'effet de la carence sur la croissance de ce 

type de racine. Cette constance de la pression de turgescence est certainement liée au maintien d'une 

concentration en potassium relativement forte dans la zone de croissance. Apparemment, la teneur en 

potassium (25 mM) est restée au dessus d'un seuil limitant. Barraclough et Leigh (1993) ont estimé ce seuil 

dans les feuilles de Lolium multiflorum à environ 126 mM. Malheureusement, nous n'avons trouvé aucune 

référence concernant les racines. 

Croissance des racines latérales 

Aucune des deux carences n'a réduit l'initiation des racines latérales. Par contre, la carence en potassium a 

fortement inhibé leur croissance. La zone d'élongation a été raccourcie et la vitesse relative d'élongation 

réduite. Les effets de cette carence sur la pression de turgescence ont été moins clairs. Dans la première série 
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de mesures, la pression de turgescence à 2-3 mm de l'apex (dans la partie très distale de la zone d'élongation) 

était significativement inférieure à celle des plants témoins. Dans la deuxième série de mesure, la pression de 

turgescence dans la zone d'élongation était égale dans les deux traitements. Dans la zone mature, la pression 

de turgescence des plants· carencés était plus faible que celle des témoins. Apparemment, la pression de 

turgescence tendait à être maintenue préférentiellement dans les cellules en croissance. TI est incontestable 

qu'une réduction de l'extensibilité des parois a participé à l'inhibition de la croissance racinaire. Cependant, il 

est possible qu'une diminution de la turgescence y ait contribué également. Mengel et Arneke (1982) ont 

montré que l'expansion foliaire de plants de haricot était réduite par la carence en potassium; parallèlement, 

une pression de turgescence plus faible de 0,2 MPa a été mesurée dans les feuilles des plants carencés. 

Barraclough et Leigh (1993) ont montré une décroissance parallèle de la concentration en potassium, de la 

pression osmotique et de la croissance foliaire de Lolium multiflorum. Ainsi, dans le cas des racines latérales 

de pin maritime, il est possible que l'inhibition de la croissance ait été, partiellement au moins, induite par 

une réduction de la pression de turgescence. 

Le rôle de l'extensibilité des parois dans le contrôle de la croissance a été montré dans plusieurs types de 

contraintes environnementales. En particulier, Pritchard et al. (1987) ont montré que la présence d'une forte 

concentration en potassium (10 mM) dans la solution nutritive réduisait également l'extensibilité des parois 

dans les racines de plantules de blé. Dans notre étude, c'est la carence en potassium qui a induit les mêmes 

conséquences. TI est probable que carence et excès de potassium n'agissent pas au même niveau. 

3.5.4 Comparaison des effets des carences Ko et MO 

La réduction de rapport en potassium était identique dans les deux traitements KD et MD. Cependant, les 

effets de ces deux carences sur les paramètres mesurés ont été relativement différents. 

Dans la racine principale, ces deux carences ne se sont distinguées que par la nature des solutés qui se 

sont substitués au potassium. Par contre, dans les racines latérales, les réductions de la concentration 

tissulaire en potassium, de la pression de turgescence à 2-3 mm de l'apex et de la vitesse de croissance étaient 

moins prononcées dans le traitement MD que KD. 

Le meilleur maintien des concentrations en potassium et autres minéraux était probablement lié au 

respect de l'équilibre des apports entre les différents constitutants de la solution nutritive et donc au respect de 

l'équilibre entre les teneurs en différents éléments minéraux dans la plante. Il est intéressant de remarquer que 

les symptômes de carence sont apparus sur certains plants KD mais nous n'en avons pas observés sur les 

plants MD. 

3.5.5 Relations hydriques cellulaires 

Dans les expériences précédentes (chapitres 1 et 2), le potentiel hydrique mesuré dans les plants Témoin 

était de l'ordre de -0,25 MPa. Dans cette série-ci d'expériences, dans la racine principale et les racines 

latérales, nous avons mesuré un potentiel hydrique de l'ordre de -0,35 MPa. Si on compare la différence de 

potentiel milieu intracellulaire - milieu extérieur à la vitesse de croissance de la racine, on pourrait être tenté 

de l'assimiler à un gradient de potentiel hydrique induit par la croissance. En effet, la racine principale a 

présenté une vitesse de croissance nettement supérieure dans ces dernières expériences (0,5 mm h-1 contre 

0,33 mm h-1 en moyenne dans les expériences de stress osmotique). Cependant, aucune différence de 

potentiel n'a été mise en évidence entre tissu en croissance et tissu mature. De plus, la racine principale et les 
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racines latérales, qui ont montré des vitesses de croissance très différentes, présentaient la même différence de 

potentiel hydrique par rapport à la solution nutritive. Cette différence est donc difficilement explicable en 

terme de relations hydriques. Il n'y a pas de raison pour que le coefficient cs ait été différent dans ces 

traitements Ténwin ni pour que la présence de solutés dans l'apoplasme et le phénomène de couche limite 

évoqués dans les chapitres précédents soient amplifiés. 

Les carences n'ont pas affecté le potentiel hydrique cellulaire de la racine principale. Dans les trois 

traitements Ténwin, KD et MD, le potentiel hydrique était environ de 0,04 MPa plus négatif dans la zone de 

croissance que dans la zone mature. Cette différence pourrait refléter le potentiel hydrique induit par la 

croissance. Cet ordre de grandeur du potentiel hydrique induit par la croissance est en accord avec celui avancé 

par Cosgrove (1987b) mais avec pas ceux de Wesgate et Boyer (1985) qui mesurent des gradients de potentiels 

de l'ordre de 0,2-0,3 MPa entre tissus matures et tissus en croissance. 

Dans la zone de croissance des racines latérales, le potentiel hydrique semble avoir été réduit par la carence 

en potassium et encore plus par la carence multi-minérale. Cependant, ce potentiel hydrique n'était pas lié à la 

croissance étant donné que la croissance des racines latérales des plants MD était supérieure à celle des plants 

KD, contrairement à la différence de potentiel hydrique entre milieu intracellulaire et milieu extérieur. 

3. 5. 6 Différences entre racine principale et racines latérales 

Dans les plants Témoin, la pression de turgescence et la pression osmotique dans les cellules en 

croissance étaient supérieures d'environ 0,1 MPa dans la racine principale par rapport aux racines latérales. 

Cette différence a d'ailleurs été conservée, voire amplifiée, dans les racines des traitements carencés. A notre 

connaissance, c'est la première fois que de telles différences sont décrites dans un système racinaire. Dans les 

racines latérales, le plus faible taux de croissance est peut-être corrélé avec la plus faible pression de 

turgescence. Cependant, nous n'avons pas d'information sur les paramètres rhéologiques 0 et Y de chaque type 

de racine et aucune hypothèse ne peut être émise quant à l'origine biophysique de la différence de croissance. 

Les deux types de racines différaient également par les solutés qui composaient la pression osmotique 

vacuolaire dans l'apex racinaire. Les éléments minéraux étaient en concentration voisines mais les teneurs en 

sucres solubles et en glutamine étaient bien plus faibles dans les racines latérales. Cette différence 

physiologique est peut-être liée aux fonctions que remplissent ces racines. La racine principale a un rôle de 

prospection, les racines latérales interviennent dans l'absorption des minéraux du sol et de l'eau. 

La carence potassique et la carence multi-minérale ont réduit la croissance des racines latérales mais n'ont 

pas affecté la croissance de la racine principale. Plusieurs études ont déjà montré que la carence en potassium 

réduisait la croissance du système racinaire (Qi et al., 1991, chez le peuplier; Seillac, 1967, chez le pin 

maritime; Ericsson et Kahr~ 1993, chez le bouleau). Cependant, seul Seillac (1967) a mentionné une réaction 

différentielle des racines latérales et du pivot à la carence potassique. Dans ce dernier cas, la croissance du 

pivot avait aussi été affectée mais moins que celle des racines latérales, probablement parce que l'expérience 

avait duré plus longtemps que la nôtre et que la carence était plus prononcée. 

Peu d'études s'attachent à étudier des différences de comportement entre différents types de racines au sein 

d'un même système. Waisel et Eshel (1991) mentionnent qu'eUes ne sont pas si rares. Par exemple, 

l'augmentation de la température a réduit la croissance du pivot de plantules de soja mais n'a pas affectée la 
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croissance des racines latérales (Stone et Taylor, 1983). fi a été postulé que c'était le résultat d'une meilleure 

allocation du carbone aux mcines latérales. Des différences d'allocation pourraient être aussi impliquées dans la 

régulation de la croissance des racines de haricot entre le jour et la nuit. Par rapport à la phase diurne, la 

croissance des racines latérales était réduite pendant la nuit alors que celle du pivot restait quasi constante 

(Waisel et Eshel, 1991). Dans le cas de la carence en potassium, nous avons également montré des différences 

d'allocations des sucres solubles entre les deux types de racines. Le déterminisme de la croissance différentielle 

entre racine principale et racines latérales est mal connu. n y a effectivement une différence d'allocation du 

carbone mais est-ce la croissance qui contrôle rapport en carbone ou l'inverse? 

Ces réactions différentes entre racine principale et racines latérales en réponse à une variation de 

température, de la lumière ou de la disponibilité en potassium sont vraisemblablement liées aux paramètres 

physiologiques différents que présentent les deux types de racines: vitesse de croissance, solutés vacuolaires, 

pression osmotique et pression de turgescence. Ces résultats illustrent que l'hétérogénéité morphologique d'un 

système racinaire peut être accompagnée d'une hétérogénéité physiologique, mais aussi de comportements 

différents face à une contrainte. 

3.6 CONCLUSION 

La carence en potassium n'a altéré ni la pression de turgescence, ni les propriétés rhéologiques dans l'apex 

de la racine principale. Par conséquent, sa croissance n'a pas été affectée non plus. Par contre, la croissance 

des racines latérales a été fortement réduite. Une réduction de l'extensibilité des parois dans toute la zone 

d'élongation était essentielement responsable de cette inhibition de l'élongation des racines latérales. Dans ces 

racines, la pression de turgescence tendait à être maintenue dans les cellules en élongation mais a été réduite 

dans les cellules matures voisines. 

La concentration tissulaire en potassium a été nettement mieux maintenue dans l'apex de la racine 

principale que dans l'apex des racines latérales. De plus, le potassium manquant a été très efficacement 

remplacé (par des sucres solubles et la glutamine) dans l'apex de la racine principale. Ceci a contribué au 

parfait maintien de la pression osmotique dans cette région. Dans les racines latérales, où la teneur en 

potassium a été considérablement réduite, la teneur en sucres solubles n'a pas augmenté, induisant une 

réduction de la pression osmotique. Les allocations différentielles du potassium et des sucres solubles dans ces 

deux types de racines sont à mettre en relation avec les différences de croissance observées. 

La carence multi-minérale s'est distinguée de la carence en potassium seulement. Alors que la réduction de 

l'apport en potassium était identique dans les deux traitements, les réductions de la teneur en potassium, de la 

pression de turgescence et de la croissance des racines latérales ont été moins prononcées dans le cas de la 

carence multi-minérale. 



Discussion 

NB: Les résultats ont fait l'objet d'une discussion à la fin de chaque chapitre. Ne seront discutés dans cette 

partie que les aspects communs à l'ensemble du travail réalisé dans cette thèse. 

1 MÉTHODOLOGIE 

1 . 1 Les nouvelles microméthodologies 

Le micromanomètre intracellulaire et le picolitre osmomètre offrent des avantages indiscutables. Ces 

outils permettent des mesures directes de la pression de turgescence et de la pression osmotique avec une 

résolution spatiale cellulaire. Ils ont permis de montrer qu'il peut exister des gradients de pression de 

turgescence et de pression osmotique radialement dans la racine (Rygol et Zimmermann, 1990; Zimmermann 

et al., 1992) ainsi que longitudinalement, comme nous l'avons montré sur le pin maritime. Les pressions 

osmotique et de turgescence mesurées jusqu'ici étaient des valeurs moyennes correspondant à une portion de 

tissu. De plus, un risque de surestimation du potentiel hydrique dans les zones de croissance (et donc de sous­

estimation de la pression de turgescence) existe lorsqu'il est mesuré par psychrométrie. Par exemple, la 

pression de turgescence dans les apex de racines de pin maritime, calculée par différence entre des mesures 

psychrométriques du potentiel hydrique et de la pression osmotique (N'Guyen et Lamant, 1989b), était 

d'environ 0,3 MPa dans les plants non stressés cultivés en hydroponique. Dans notre étude, les mesures 

directes ont montré que P était plus proche de 0,5 MPa 

A la détermination des pressions de turgescence et osmotique à l'échelle cellulaire, il sera intéressant 

d'associer les teneurs en sclutés dans la vacuole. Ce type de dosage est possible pour les éléments minéraux 
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sur des micro-échantillons de suc vacuolaire (prélevés lors des mesures de pression osmotique par exemple) 

par analyse d'émission des rayons X (Fricke et al., 1994). La détermination des concentrations en malate, 

nitrate et sucres solubles est également possible grâce à des microdosages fluorimétriques (Fricke et al., 

1994). A l'avenir, il sera intéressant de comparer les teneurs tissulaires aux teneurs vacuolaires de ces 

différents solutés. 

1.2 Mesure de l'extensibilité 

Nous avons étudié l'extensibilité des parois cellulaires de façon qualitative. L'analyse des variations de la 

vitesse relative d'élongation par rapport aux variations de la pression de turgescence nous a permis, dans la 

plupart des cas, de déterminer les modifications de l'extensibilité, d'une part spatialement le long de la zone 

d'élongation, d'autre part en fonction des différentes contraintes appliquées. Cependant, lorsque pression de 

turgescence et vitesse relative d'élongation variaient dans le même sens, il n'est pas possible de conclure. 

La méthode utilisée dans cette étude a consisté à évaluer les variations de l'extensibilité pariétale sans 

distinguer les paramètres ~ et Y. Pour cela, il aurait fallu étudier la corrélation entre la vitesse de croissance 

racinaire et la pression d~ turgescence. Or, cette méthode nécessite de pouvoir déterminer la vitesse de 

croissance sur un pas de temps très court (inférieur à 5 min). N'ayant pas les moyens de mesurer des 

variations très fines de la longueur de la racine, nous ne pouvions déterminer ~ et Y. Cependant, la méthode 

que nous avons utilisée présentait un autre avantage. Lorsque ~ et Y sont déterminés par les expériences de 

relaxation des parois par pressurisation par exemple (Cosgrove, 1987b), c'est une valeur globale pour toute la 

zone de croissance qui est déterminée. De même, l'étude de la corrélation entre vitesse de croissance et 

pression de turgescence est souvent pratiquée à l'échelle de la portion de tissu (Pritchard, 1990b). Or, il a été 

montré que les propriétés rhéologiques des parois varient le long de la zone d'élongation. La méthode que 

nous avons utilisée était donc spatialement plus précise. 

Comme nous l'avons expliqué dans l'étude bibliographique, la détermination de l'extensibilité des parois 

par le tensiomètre d'lnstron ne correspond pas à l'extensibilité de croissance, mais plutôt aux propriétés 

mécaniques du matériau "parois". Nous avions cependant fait des mesures avec ce tensiomètre dans 

l'expérience du stress hydrique (non présentées). L'élasticité et la plasticité tensiométriques des parois, 

mesurées sur la section racinaire 2-9 mm de l'apex, ont été significativement augmen~~ par les deux stress 

-0,15 et -0,45 MPa par rapport au traitement Témoin. Pour le stress -0,66 MPa, élasticité et plasticité ont 

été réduites. Cependant, la zone d'élongation ayant été fortement raccourcie par le stress -0,66 MPa, la 

section sur laquelle ces paramètres ont été mesurés était composée majoritairement de tissu mature. Cette 

hétérogénéité peut expliquer la différence de réponse entre les traitements. Ce problème met l'accent sur une 

des exigences de cette méthode de quantification de l'extensibilité: le tissu sur lequel les mesures sont réalisées 

doit être homogène et identique dans tous les traitements pour que les résultats soient comparables. 

La méthode que nous avons utilisée pour déterminer l'extensibilité des parois n'est pas quantitative. 

Cependant, elle est précise spatialement et reflète la physique de la croissance et non les propriétés du 

matériau tfparois". 



Discussion 72 

2 EFFET ÂGE SUR LE CONTRÔLE DE LA CROISSANCE RACINAIRE 

Les aspects biomécaniques de la régulation de la croissance de la racine de pin maritime ont été étudiés 

sur de plantules âgées au plus de 4 semaines. Nos conditions de travail étaient assez éloignées des conditions 

réelles et on peut se demander si nos résultats sont applicables à ce qui se passe dans le milieu naturel. En 

effet, à 4 semaines, le pin maritime n'est qu'une petite plantule qui n'est pas très représentative de l'arbre 

adulte. Les dimensions importantes d'un arbre impliquent qu'il dispose de réserves mais aussi exprime des 

besoins importants en eau, en éléments minéraux, en carbone. De plus, son système racinaire est complexe et 

étendu. La culture hydroponique a, de surcroît, supprimé de nombreuses contraintes environnementales. En 

situation réelle, les plantules subissent les contraintes mécaniques du sol, des dessèchements et des déficits 

minéraux du sol non homogènes, etc. Dans quelle mesure le contrôle biophysique de la croissance de l'apex 

racinaire mis en évidence dans notre étude est-il représentatif de celui d'un apex appartenant à un arbre adulte? 

La structure d'un apex racinaire d'un arbre adulte n'est pas différente de celle d'un apex d'une plantule. 

Ainsi, chaque apex d'un système racinaire, considéré individuellement, est soumis aux règles biophysiques 

contrôlant la croissance. Cependant, une racine au sein d'un arbre est intégrée dans un système complexe et 

donc, est susceptible de recevoir des informations sous diverses formes: messages hormonaux, translocations 

de solutés inorganiques et organiques. Par exemple, selon les saisons, les conifères présentent des phases 

physiologiquement plus ou moins actives. Les feuillus présentent des phases de repos. En dehors de tout 

stress hydrique ou thermique, la croissance racinaire est modulée en fonction de l'activité des parties aériennes 

de l'arbre. D'autre part, le stade de développement de la plantule conditionne l'état de ses réserves et de sa 

photosynthèse et donc, celtainement ses capacités à osmoréguler. Les jeunes plantules sur lesquelles nous 

avons travaillé ont montré un faible potentiel d'ajustement osmotique dans les racines. On peut se demander 

ce qu'il en est des plants plus âgés. 

En conditions optimales ou de stress hydrique ou de carence minérale, nos résultats suggèrent que la 

conductance hydraulique ne limitait pas le grandissement cellulaire dans les racines de pin maritime. La 

différence de potentiel hydrique entre tissu en croissance et tissu mature était toujours inférieure à 0,04 MPa. 

Cet ordre de grandeur est en accord avec les résultats de Malone et Tomos (1992) et de Cosgrove (1987b). 

Cependant, dans un arbre où le système racinaire est plus développé et ramifié, la résistance au transfert de 

l'eau augmente. De plus, en conditions naturelles les arbres transpirent, réduisant d'autant plus la disponibilité 

en eau pour la croissance. Le stress hydrique sous la forme du dessèchement d'un sol affecte essentiellement la 

composante matricielle du potentiel hydrique du sol. Or, la conductance hydraulique à l'interface sol-racine 

dépend de cette composante matricielle. La culture hydroponique ne prend pas en compte ce phénomène. Bien 

que nous ayons montré que la conductance hydraulique jouait un rôle négligeable, il est possible qu'elle 

participe au contrôle de la croissance en situation réelle. 

Toutes nos mesures ont été réalisées sur des plantules intactes, sans que les racines soient excisées. 

Cependant, il serait très utile de procéder à des études biomécaniques de la croissance de racines intégrées dans 

un système racinaire conséquent, appartenant à une plante dont le fonctionnement se rapproche plus de la 

réalité. Spollen et Sharp (1991) ont réussi à faire des mesures de pression de turgescence sur des racines de 

maïs cultivées en pot dans de la vermiculite. Cela demande une logistique importante mais mériterait d'être 

mis en oeuvre chez une espèce comme le pin maritime, sur des plants plus âgés, dont on connaît les fortes 

interactions entre organes aériens et racinaires au cours du développement 



Discussion 73 

3 STRESS OSMOTIQUE, CARENCE EN POTASSIUM ET FACTEURS 
CONTRÔLANT LA CROISSANCE RACINAIRE 

La croissance de la racine principale du pin maritime a été sensible au déficit hydrique: en fonction de 

l'intensité de la contrainte, elle a été stimulée ou inhibée. Face à la carence en potassium, la croissance de la 

racine principale n'a pas été affectée. Par contre, l'élongation des racines latérales a fortement été réduite par 

cette carence minérale. 

L'augmentation de la croissance racinaire, observée suite au déficit hydrique modéré, a été induite par une 

augmentation de l'extensibilité, en dépit d'une légère réduction de la pression de turgescence. La réduction de 

croissance induite par les stress hydriques d'intensité supérieure à -0,45 MPa peut avoir été la conséquence 

soit de la relativement forte réduction de pression de turgescence, soit de l'effet combiné d'une diminution de 

l'extensibilité des parois et de la réduction de turgescence. En ce qui concerne l'inhibition de la croissance des 

racines latérales induite par la carence en potassium, c'est la réduction de l'extensibilité des parois qui est 

responsable des effets observés. Il n'est toutefois pas exclu que la réduction de la pression de turgescence mise 

en évidence dans les apex n'ait pas participé, à terme, à l'inhibition de l'élongation de ces racines. 

Mis en évidence ces dix dernières années grâce aux études biomécaniques de la croissance (Cosgrove, 

1987a; Green et al., 1971; Pritchard et al., 1987, 1993; etc.), le rôle central de l'extensibilité des parois dans 

le contrôle de la croissance est également manifeste dans l'étude de ces deux contraintes. Hormis dans le cas de 

la contrainte hydrique supérieure à -0,45 MPa or.. l'extensibilité des parois n'a pas été déterminée précisément 

et or.. une diminution de pression de turgescence a pu intervenir, la vitesse de croissance racinaire était 

positivement corrélée à l'extensibilité des parois. 

Dans ce type de raisonnement, le rôle de la pression de turgescence dans le contrôle de la croissance 

apparaît secondaire. Cependant, même si la pression de turgescence fait l'objet d'une régulation qui tend à son 

homéostasie, il ne faut pas oublier qu'une variation de ce paramètre peut affecter la cr?issance. D'ailleurs, la 

réduction de la pression de turgescence a participé, au moins en partie, à la diminution de la vitesse de 

croissance induite par les stress osmotiques -0,45 et -0,66 MPa. D'autre part, dans le cas de carence 

potassique, Mengel et Arneke (1982) ont associé la réduction de l'expansion foliaire du haricot à une pression 

de turgescence réduite. 

Cependant, dans la majorité des contraintes étudiées, les propriétés rhéologiques jouent un rôle capital 

dans le contrôle de la croissance (cf. Etude Bibliographique, § 1.7). Selon Hsiao et Jing (1987), le contrôle de 

l'extensibilité pariétale pourrait être une des clés de la régulation de la croissance et de la répartition de la 

croissance entre parties aériennes et parties racinaires. Ils montrent que l'extensibilité des parois des racines de 

maïs augmente en réponse au déficit hydrique, maintenant la croissance en dépit d'une réduction de la 

turgescence. Dans les feuilles, c'est l'inverse. La pression de turgescence est revenue à sa valeur initiale mais 

la croissance est restée inhibée: l'extensibilité pariétale a été réduite. Ces auteurs ont élaboré une hypothèse: 

la plante adapterait son développement aux nouvelles conditions hydriques via le contrôle de l'extensibilité, en 

limitant les pertes en eau par les parties aériennes et en développant son potentiel d'absorption. 

L'augmentation de l'extensibilité des parois que nous avons observée dans les racines de pin maritime est 

cohérente avec cette séduisante théorie. Cependant, il existe des contre-exemples. Ainsi, Pritchard et al. 

(1991, 1993) ont montré que l'extensibilité des parois dans les racines de blé et de maïs diminuait en réponse 

à un stress osmotique. 
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4 CONTROLE DE L'EXTENSIBILITÉ PARIÉTALE 

fi apparaît ainsi de plus en plus que l'extensibilité des parois serait un facteur par lequel la plante contrôle 

et adapte son développement aux. conditions environnementales. Les études des aspects biochimiques du 

grandissement cellulaire ont montré que l'activité de diverses enzymes (XET, expansines) sont susceptibles de 

moduler l'extensibilité pariétale (cf. Etude Bibliographique, §1.5). Cependant, le détetminisme biochimique de 

l'extension de la surface pariétale n'est pas encore parfaitement connu. Dans le cadre du contrôle de la 

croissance, quels sont les signaux capables d'induire des modifications de l'extensibilité? 

Dans le cas du déficit hydrique, Hsiao et Jing (1987) suggèrent qu'une très faible réduction de la pression 

de turgescence, induite par la réduction de la disponibilité en eau, pourrait constituer un message capable 

d'induire une adaptation des propriétés rhéologiques, par exemple une augmentation de l'extensibilité dans les 

tissus racinaires en croissance. De même, Green et al (1971) ont montré qu'une légère augmentation de la 

pression de turgescence dans la cellule d'algue géante Chara induisait une réduction de l'extensibilité, de façon 

à maintenir une vitesse d'élongation constante. Frensch et Hsiao (1994) ont étudié la phase de transition lors 

de l'application d'un stress osmotique à des racines de maïs. fis ont montré que le seuil de turgescence Y, au 

delà duquel le grandissement cellulaire est possible, a été réduit de 0,6 MPa à 0,45 MPa dans les 10 minutes 

qui ont suivi l'application de la contrainte. Ainsi, dans le cas de la réponse à très court terme (inférieur à 15 

min.), l'extensibilité serait dépendante de la pression de turgescence. fi est possible qu'entre le signal initial, 

la variation de la pression de turgescence, et l'adaptation des propriétés rhéologiques, d'autres messages 

interviennent; ils n'ont pas été étudiés jusqu'ici. 

A une autre échelle de temps, dans la réponse à plus ou moins long tetme des propriétés mécaniques des 

parois à une contrainte envrronnementale, plusieurs hypothèses ont été émises. 

De nombreux. travaux ont montré que les phytohormones peuvent modifier les propriétés rhéologiques 

des tissus en croissance. Cleland (1986) indique que, dans toutes les études des effets de l'auxine (AIA) sur les 

propriétés rhéologiques, il a été montré que cette phytohormone augmentait l'extensibilité des parois et, en 

particulier, le paramètre ~. Cependant, ces études n'ont été conduites que sur des tiges et des coléoptiles, 

jamais sur des racines. Les effets des gibbérellines, des cytokinines, de l'acide abscissique et de l'éthylène ne 

permettent pas de faire de généralisation, augmentant ou réduisant l'extensibilité selon les organes et les 

espèces (Cleland, 1986). Par exemple, lorsqu'un déficit hydrique s'installe, la teneur en ABA augmente. Des 

différences de sensibilité à cette phytohormone seraient responsables de la réduction de croissance des parties 

aériennes et du maintien de celle du système racinaire via des modifications de l'extensibilité pariétale 

(Creelman et al., 1990; Sharp et al., 1994). D'autre part, des interactions entre hormones sont probables. 

Dans les racines de maïs soumises au déficit hydrique, Sharp et al. (1995) ont suggéré que l'ABA réduirait la 

synthèse d'éthylène ou la sensibilité des racines à cette hormone. 

Bien que la théorie de la "croissance induite par une acidification de l'apoplasme" soit controversée 

(Kutschera et Schopfer, 1985), la baisse du pH apoplasmique, qui peut être induite par l'application d'auxine, 

constitue également un des relais potentiel dans la chaîne d'événements induisant une augmentation de 

l'extensibilité des parois. Le cation Ca2+ serait également un facteur capable de moduler les propriétés 

mécaniques des parois (Cleland, 1986). 

A l'échelle de la plante entière, Thomley (1972) a émis un modèle où les transports du carbone vers les 

parties racinaires et de l'azote vers les parties aériennes dépendraient essentiellement de la disponibilité de ces 
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éléments. Ainsi, le rapport CIN jouerait un rôle très important dans la répartition de la croissance entre 

parties aérienne et racinaire. Lorsque la disponibilité en carbone baisse, le flux de carbone vers les parties 

racinaires est réduit et la croissance inhibée. Ericsson (1995) a repris cette idée et a montré que les carences 

minérales qui affectent indirectement les réserves carbonées (K, Mg, Mn) induisent une réduction du rapport 

RIS. Dans notre expérience de carence en potassium, ce concept se vérifie à l'échelle du système racinaire. Les 

racines latérales, dont l'extensibilité et la croissance étaient fortement réduites, étaient défavorisées en terme 

d'allocation des sucres solubles par rapport à la racine principale. D'autre part, la plus faible réduction de la 

croissance des racines latérales par la carence MD (par rapport à la carence KD) est associée à un rapport CIN 

plus élevé dans les plants MD. Ainsi, la croissance pourrait être contrôlée par l'équilibre entre carbone et 

azote dans les différents organes. Y a-t-il une relation de cause à effet entre équilibre carbone/azote et 

extensibilité des parois ou sont-ils tous les deux des conséquences communes d'un autre facteur? 

Les aspects biochimiques de la régulation de l'extensibilité pariétale sont encore mal connus. De même, 

l'étude des messagers sust:eptibles de contrôler l'extensibilité est un domaine encore peu exploré. Il est 

probable que les paramètres cités ci-dessus, variations de la pression de turgescence, régulateurs de croissance, 

pH apoplasmique et rapport CIN interviennent dans la régulation des propriétés rhéologiques des parois. 

Cependant, le mode d'action de ces différents facteurs et leurs interactions sont encore à clarifier. 



Conclusion 

Jusqu'ici, les études biomécaniques de la croissance n'avaient été conduites que sur des plantes annuelles: 

blé, maïs, soja. Les études conduites dans le cadre de cette thèse ont pemûs d'établir des connaissances quant 

au contrôle biomécanique de la croissance racinaire chez une espèce forestière: le pin maritime. De plus, 

l'analyse des effets du stress osmotique et de la carence potassique nous a permis de répondre aux 

interrogations soulevées au début de ce travail. 

Chez le pin maritime, le contrôle biomécanique de la croissance racinaire est identique à celui des espèces 

annuelles étudiées jusqu'ici. La conductance hydraulique ne limite pas le grandissement cellulaire. Les 

propriétés rhéologiques des parois varient au cours du développement cellulaire et déterminent la vitesse 

relative d'élongation dans la zone de croissance. La pression de turgescence est unifo~e. dans cette région de 

l'apex racinaire. 

Par ailleurs, nous avons mis en évidence une hétérogénéité entre les différents types de racines quant à la 

pression de turgescence dans les cellules en croissance. La pression de turgescence cellulaire dans le pivot était 

supérieure de 0,1 MPa à celle existant dans les racines latérales. C'est la première fois que ce type de 

différence au sein d'un système racinaire est décrit. N'ayant pas déterminé quantitativement les paramètres de 

l'extensibilité 0 et Y, on ne peut dire si la plus faible pression de turgescence était responsable de la plus 

faible vitesse de croissance des racines latérales. 

Les expériences d'application de stress osmotique ont permis de montrer que le déficit hydrique induit une 

augmentation de l'extensibilité des parois dans tout ou partie de la zone d'élongation de la racine principale du 

pin maritime. Lorsque la contrainte est faible, la pression de turgescence est faiblement réduite et 

l'augmentation de l'extensibilité pariétale induit une augmentation de la vitesse de croissance alors que la 

disponibilité en eau est réduite. Quand l'intensité du stress est plus élevée, la diminution de turgescence est 

plus importante et l'augmentation de l'extensibilité pariétale, mise en évidence dans la partie apicale de la 
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zone d'élongation, ne suffit pas pour maintenir la croissance. Il est toutefois possible que l'extensibilité des 

parois ait diminué dans la partie distale de la zone d'élongation, contribuant ainsi à la réduction de la 

croissance. 

Le système racinaire a répondu de façon hétérogène à l'application de la carence en potassium. La 

croissance de la racine principale n'a pas été modifiée par cette contrainte: dans l'apex, ni la pression de 

turgescence, ni les propriétés rhéologiques n'ont été affectées. La concentration en potassium y a été 

maintenue à un niveau nettement supérieur à celles existant dans toutes les autres parties du système 

racinaire. Le déficit en éléments minéraux y a été totalement compensé par une augmentation des teneurs en 

glutamine et sucres solubles. Les racines latérales ont été, au contraire, très affectées. La concentration en 

potassium a diminué très fortement. La pression de turgescence a été maintenue dans la zone d'élongation 

mais a été abaissée dans la zone mature contiguë à la zone d'élongation. L'extensibilité des parois des cellules 

en croissance a été fortement réduite, inhibant considérablement la croissance des racines latérales. 

Ces résultats mettent en valeur le potentiel de résolution des outils utilisés dans cette thèse. La résolution 

des paramètres du grandissement cellulaire (pression de turgescence, propriétés rhéologiques) à l'échelle de la 

cellule a pemlis de mettre en évidence des gradients longitudinaux sur de très faibles distances. Les relations 

hydriques mesurées directement dans les cellules ont montré l'existence de différences de potentiel hydrique 

insoupçonnées. 

En conditions réelles, les deux contraintes environnementales sont tout à fait envisageables de façon 

simultanée. Il sera donc très intéressant d'étudier les effets de l'application d'un déficit hydrique à des plants 

carencés en potassium. En effet, nous avons montré que ces deux contraintes avaient des conséquences 

opposées sur l'extensibilité des parois dans les tissus racinaires en croissance. Comment l'extensibilité des 

parois va-t-elle répondre à la superposition de ces deux contraintes? En ce qui concerne la pression de 

turgescence, lès effets sont plus facilement prévisibles. Le stress osmotique a réduit la pression de 

turgescence. Même si le potassium ne participe pas à l'osmorégulation, la carence en potassium induit une 

réduction des réserves carbonées. Or, l'ajustement osmotique est réalisé essentiellement grâce à des composés 

organiques. Il est donc fort probable que la pression de turgescence soit encore plus difficilement maintenue 

dans des plants carencés soumis à un déficit hydrique. Ainsi, a priori, l'application simultanée des deux 

contraintes induirait une réduction de la pression de turgescence au moins aussi intense que si les plants 

n'étaient pas carencés en potassium. Il est donc possible que la croissance racinaire soit fortement inhibée par 

la superposition des deux contraintes. Ces suppositions ne tiennent pas compte du comportement différent de 

la racine principale et des racines latérales. De plus, il est possible que l'âge, le stade de développement et les 

capacités photosynthétiques des plants interagissent avec les deux stress. Les prévisions sont donc difficiles et 

il sera très intéressant de mener ces études. 

Les résultats développés dans cette thèse demandent à être prolongés par des études complémentaires. En 

particulier, avant même d'étudier l'interaction entre stress hydrique et carence en potassium, il serait bon de 

défmit: l'importance de l'âge et du stade de développement sur la réponse de la croissance racinaire de plantules 

soumises à l'une ou l'autre des contraintes. En particulier, il sera intéressant de déterminer comment les 

capacités à osmoréguler évoluent avec l'âge de la plante et les conséquences éventuelles sur la régulation de la 

croissance racinaire. De même, une étude sur des plants plus âgés, dans des conditions de transpiration 
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notmales, pourra apporter des infotmations quant au rôle de la conductance hydraulique dans la régulation du 

grandissement cellulaire. li sera également intéressant de vérifier que les paramètres biomécaniques de la 

croissance racinaire de plantules cultivées dans un sol ne sont pas différents de ceux de plantules cultivées en 

hydroponie. 

D'autre part, l'hétérogénéité mise en évidence entre types de racines (pression de turgescence et réaction de 

la croissance en réponse à la carence en potassium) montrent que ce type d'étude biomécanique pourrait être 

utile pour expliquer des vo;riations dans l'architecture des systèmes racinaires. Dans ce cadre, il serait très 

intéressant, pour compléter ce travail sur le pin maritime, ~ comparer les effets du déficit hydrique sur les 

deux types de racines, principale et latérales. 

Parmi toutes ces perspectives, il est déjà prévu de mettre en oeuvre ces microtechniques afin d'expliquer 

les différences entre quelques familles de pin maritime présentant des potentialités de croissance très différentes 

face au déficit hydrique. La différence génétique entre ces familles s'exprime-t-elle au niveau de l'extensibilité 

des parois des tissus en croissance ou au niveau des capacités à osmoréguler et donc à maintenir la pression de 

turgescence? 

Enfm, l'utilisation des microtechnologies mises en place à l'INRA de Nancy pourra être étendue à l'étude 

des effets d'autres contraintes sur la croissance racinaire et les relations hydriques cellulaires (autres déficits 

minéraux, phénomènes de toxicité, etc.). Par ailleurs, le micromanomètre intracellulaire et le picolitre 

osmomètre sont des outils qui offrent de multiples possibilités. Les mesures de pression de turgescence et de 

pression osmotique à l'échelle cellulaire sont tout à fait réalisables sur des organes aériens (feuille, tige non 

lignifiée) et sont envisageables sur de nombreuses essences forestières. 
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Résumé: Ce travail a petmis d'améliorer les connaissances du contrôle de la croissance racinaire chez le pin 

maritime. Cette étude, dont la base est une analyse biophysique du grandissement cellulaire, a fait appel à deux 

nouvelles microtechnologies: le micromanomètre intracellulaire et le picolitre osmomètre. 

En conditions optimales, la pression de turgescence cellulaire est unifotme dans toute la zone d'élongation. 

Par contre, les propriétés rhéologiques des parois varient au cours de la maturation cellulaire et contrôlent le 

grandissement cellulaire. 

Trois intensités de stress osmotique ont affecté la croissance racinaire différemment. Un déficit hydrique 

nwdéré ra stimulée en induisant une augmentation de l'extensibilité pariétale, en dépit d'une légère baisse de la 

pression de turgescence. Lors du déficit hydrique nwyen, une réduction de la pression de turgescence a été 

compensée par une augmentation de l'extensibilité pariétale et la vitesse de croissance racinaire n'a pas été 

affectée. Lors du déficit hydrique intense, la croissance a été inhibée par une forte réduction de la pression de 

turgescence. 

Le système racinaire a répondu de façon hétérogène à l'application d'une carence en potassium. La croissance 

de la racine principale n'a pas été modifiée par cette contrainte: ni la pression de turgescence, ni les propriétés 

rhéologiques n'ont été affectées. Par contre, la croissance des racines latérales a été fortement inhibée par une 

réduction de l'extensibilité pariétale. Par ailleurs, dans l'apex de la racine principale, la relativement faible 

réduction de la concentration en potassium (divisée par 2), et des autres ions inorganiques, a été totalement 

compensée par une augmentation des teneurs en sucres solubles et en glutamine. Dans l'apex des racines 

latérales, la forte réduction de la concentration en potassium (divisée par 8), et des autres ions inorganiques, n'a 

quasiment pas été compensée, induisant une réduction de pression osmotique dans les tissus matures. 

Abstract: This work allowed us to improve our knowledge about the control of root growth of maritime 

pine. This study, which is based on a biophysical analysis of cell expansion, utilised two new micro­

technologies: the cell pressure probe and the picolitre osmometer. 

In unstressed plants, cell turgor pressure was uniform over the entire elongation zo~e .. On the other hand, 

cell wall rheological properties changed during cell maturation and controlled cell expansion. 

Three levels of osmotic stress affected root growth differently. A moderate water deficit stimulated root 

growth by increasing cell wall extensibility, in spite of a small decrease of cell turgor pressure. During the 

medium water deficit, a reduction of cell turgor pressure was compensated by an increase of cell wall 

extensibility, root growth rate was not affected. During the highest water deficit, root growth was inhibited by a 

strong reduction of turgor pressure. 

The root system responded heterogeneously to a potassium shortage. Tap root growth was not modified by 

this constraint: neither turgor pressure nor rheological properties were affected. On the other hand, lateral roots 

growth was strongly inhibited by a reduction of cell wall extensibility. Moreover, in the apex of the tap root, a 

small reduction in potassium concentration (divided by 2), and also of other inorganic ions, was completely 

compensated by an increase of soluble sugars and glutamine concentrations. In the apex of lateraI roots, a large 

reduction in potassium concentration (divided by 8), and of other inorganic ions, was practically not 

compensated, inducing a redU(~tion of the osmotic pressure in mature tissues. 



Nom: TRIBOULOT 

Prénom: Marie-Béatrice 

DOCTORAT de l'UNIVERSITE HENRI POINCARE, NANCY-I 

en BIOLOGIE FORESTIÈRE 

Vu, APPROUVÉ ET PERMIS D'IMPRIMER 

Nancy, le 3 1 JAN. W9a L.l li P 2.. 

Le Président de l'Université 

3C-F9 

UNIVERSITÉ HENRI POINCARÉ· NANCY 1 
24,30, rue Llonnols B.P.3069 54013 Nancy cedex 
Té 1: 83 32 81 81 Fax: 83 32 95 90 

Adresse électronique: ________ ----'-- @presnl.u-nancy.fr 



Résumé: Ce travail a peImis d'améliorer les connaissances du contrôle de la croissance racinaire chez le pin 

maritime. Cette étude, dont la base est une analyse biophysique du grandissement cellulaire, a fait appel à deux 

nouvelles microtechnologies: le micromanomètre intracellulaire et le picolitre osmomètre. 

En conditions optimales, la pression de turgescence cellulaire est uniforme dans toute la zone d'élongation. 

Par contre, les propriétés rhéologiques des parois varient au cours de la maturation cellulaire et contrôlent le 

grandissement cellulaire. 

Trois intensités de stress osmotique ont affecté la croissance racinaire différemment. Un déficit hydrique 

modéré l'a stimulée en induisant une augmentation de l'extensibilité pariétale, en dépit d'une légère baisse de la 

pression de turgescence. Lors du déficit hydrique moyen, une réduction de la pression de turgescence a été 

compensée par une augmentation de l'extensibilité pariétale et la vitesse de croissance racinaire n'a pas été 

affectée. Lors du déficit hydrique intense, la croissance a été inhibée par une forte réduction de la pression de 

turgescence. 

Le système racinaire a répondu de façon hétérogène à l'application d'une carence en potassium. La croissance 

de la racine principale n'a pas été modifiée par cette contrainte: ni la pression de turgescence, ni les propriétés 

rhéologiques n'ont été affectées. Par contre, la croissance des racines latérales a été fortement inhibée par une 

réduction de l'extensibilité pariétale. Par ailleurs, dans l'apex de la racine principale, la relativement faible 

réduction de la concentration en potassium (divisée par 2), et des autres ions inorganiques, a été totalement 

compensée par une augmentation des teneurs en sucres solubles et en glutamine. Dans l'apex des racines 

latérales, la forte réduction de la concentration en potassium (divisée par 8), et des autres ions inorganiques, n'a 

quasiment pas été compensée, induisant une réduction de pression osmotique dans les tissus matures. 

Abstract: This work allowed us to improve our knowledge about the control of root growth of maritime 

pine. This study, which is based on a biophysical analysis of cell expansion, utilised two new micro­

technologies: the cell pressure probe and the picolitre osmometer. 

In unstressed plants, cell turgor pressure was uniform over the entire elongation zone. On the other hand, 

ceIl wall rheological properties changed during cell maturation and controlled cell expansion. 

Tbree levels of osmotic stress affected root growth differently. A moderate water deficit stimulated root 

growth by increasing ceIl wall extensibility, in spite of a small decrease of ceIl turgor pressure. During the 

medium water deficit, a reduction of cell turgor pressure was compensated by an increase of cell wall 

extensibility, root growth rate was not affected. During the highest water deficit, root growth was inhibited by a 

strong reduction of turgor pressure. 

The root system responded heterogeneously to a potassium shortage. Tap root growth was not modified by 

this constraint: neither turgor pressure nor rheological properties were affected. On the other hand, lateral roots 

growth was strongly inhibited by a reduction of cell wall extensibility. Moreover, in the apex of the tap root, a 

small reduction in potassium concentration (divided by 2), and also of other inorganic ions, was completely 

compensated by an increase of soluble sugars and glutamine concentrations. In the apex of lateral roots' a large 

reduction in potassium concentration (divided by 8), and of other inorganic ions, was practically not 

compensated, inducing a redustion of the osmotic pressure in mature tissues. 




