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Résumé &mdash; L’étude du métabolisme hydrique des tubercules de tompinambour (Helianthus tuberosus L) dormants,
placés soit à 24 °C (condition de boulage), soit à 4 °C (condition de levée de dormance) a permis de mettre en évi-
dence le rôle de l’eau dans la dormance et sa levée.
Chez les tubercules maintenus à 24 °C, les modifications de la teneur en eau dans les tronçons 2 et 3, au 15e j, pour-
raient être liées à l’initiation du processus de boulage (30e j). L’augmentation du potentiel osmotique et de la teneur en
eau, dans la base des tubercules, permet d’envisager que cette base rend possible l’alimentation en sucres et proba-
blement en eau lors de la croissance tubérisée.
Chez les tubercules maintenus à 4 °C, après 9-10 semaines de séjour au froid, d’importantes modifications ont lieu :
il y a un afflux d’eau et de matières de réserve vers le bourgeon.

paramètre hydrique / eau / levée de dormance / tubercule / Helianthus tuberosus = topinambour / conserva-
tion

Summary &mdash; Water status and water movements in tubers of Helianthus tuberosus L during dormancy and
breaking of dormancy. The study of water parameters in dormant Jerusalem artichokes tubers (Helianthus tubero-
sus L) kept at 24 °C ("boulage" process) and at 4 °C (to break the dormancy), in darkness showed the role of water
during dormancy and the breaking period. During the first 15 d at 24 °C, the water content in the region adjacent to
the bud increased (fig 4a), and that in the middle region decreased (fig 3a); this could indicate water movement. The
fact that osmotic potential in the basal region increased (fig 2b) and that its water potential was higher than in the mid-
dle region (fig 2c) could indicate that the basal region supplied the middle region with sugars and probably with water.
The water content increase in the basal region (fig 2a) could explain the increase of osmotic potential in this same re-
gion. In tubers kept at breaking conditions of dormancy at 4 °C, during the first weeks the same variations in basal
and middle regions were observed. The differences between both treatments (24 °C and 4 °C) were found to be the
variation range and the speed at which the variations took place. After these first wk at 4 °C, the decrease in the os-
motic potential of the bud (fig 7b) led to an increase in bud water potential (fig 7c); this could indicate water supply by
the bud to the adjacent region and explain the increase in turgor pressure of the bud and the water content (fig 7a).
It was therefore concluded that after 9-10 wk at 4 °C, significant changes occurred in water status of Helianthus tube-
rosus L tubers.

water parameter / breaking of dormancy / tuber / Helianthus tuberosus = Jerusalem artichoke / conservation

INTRODUCTION

Bon nombre de plantes supérieures se multiplient
par l’intermédiaire d’organes végétatifs plus ou
moins spécialisés; ces organes de conservation
et de multiplication sont toujours constitués par
un ensemble de bourgeons en liaison directe
avec des réserves souvent glucidiques. Dans le
topinambour, le stockage se traduit par l’hypertro-
phie radiale de parenchymes d’origine primaire :

il y a tubérisation (Courduroux, 1967). Développé
au cours du printemps et de l’été, le tubercule

est, d’octobre à février, dormant; cette dormance
est progressivement affaiblie par le froid; la tem-
pérature joue donc un rôle important dans l’instal-
lation et le maintien de la dormance.

Des tubercules dormants de topinambours,
placés à l’obscurité, à 24 °C, présentent un phé-
nomène de boulage qui est une croissance tubé-
risée d’un germe, en conséquence d’une levée



partielle de dormance. La dormance peut être
levée par un séjour de 16 semaines à 4 °C, à
l’obscurité, ce qui se traduit par le développe-
ment d’une tige étiolée à partir du bourgeon api-
cal (Gendraud, 1977).
On considère actuellement que les paren-

chymes dormants absorbent et stockent les nu-
triments au détriment de l’alimentation du bour-

geon, ce qui créerait des carences dans les
zones méristématiques et donc, empêcherait
leur bon fonctionnement; les parenchymes des
tubercules dormants ont des potentialités plus
importantes que ceux des non dormants, via une
activité électrogène plus forte au niveau du plas-
malemme de la cellule parenchymateuse et de
la présence très probable d’associations plasma-
lemme-tonoplaste (Petel, 1986).

Il doit y avoir, par ailleurs, des interactions in-
hibitrices entre les territoires en croissance et le

parenchyme sous-jacent, entre les comparti-
ments intracellulaires et entre différentes régions
du tubercule, par l’intermédiaire d’hormones

(Tort et al, 1985).
Les flux de nutriments, d’hormones, doivent

être concomitants avec des mouvements d’eau à
l’intérieur des tubercules, puisqu’en dessous de
certaines valeurs de teneurs en eau relatives, la
croissance est inhibée (Sinclair et Ludlow,
1985) : l’expression ou l’inhibition d’un signal (dé-
bourrement ou non débourrement d’un bour-

geon, par exemple) est corrélée à ce paramètre
(Coudret et al, 1987).

Les échanges d’eau s’effectuent selon des

gradients de potentiels hydriques dépendants de
la pression osmotique des cellules et donc des
mécanismes d’absorption et des structures

membranaires intervenant dans la régulation du
potentiel de turgescence. Un abaissement con-
sécutif du potentiel de turgescence et du poten-
tiel hydrique des cellules entraîne la formation
d’un gradient de potentiel hydrique favorable à
un flux d’entrée d’eau dans les cellules en crois-
sance (Lockart, 1965). Dans le même temps,
l’extension cellulaire n’est possible que si le po-
tentiel de turgescence dépasse un certain seuil
en dessous duquel les processus métaboliques
nécessaires au relâchement de la paroi sont in-
hibés (Cosgrove et Cleland, 1983). L’extension
cellulaire induit en même temps un gradient de
potentiel hydrique entre le xylème et la cellule,
qui empêche le potentiel de turgescence d’at-
teindre son maximum; ceci permet l’entrée d’eau
dans les cellules à une vitesse compatible avec
la croissance cellulaire (Katou et Furumoto,
1986; Nonami et Boyer, 1987).

La division cellulaire, le grandissement cellu-
laire et l’accumulation des sucres dans les ré-

gions en croissance doivent impliquer un sys-
tème de transport efficace des précurseurs
glucidiques. Ce transport pourrait être lié au

transport ou au mouvement de l’eau dans le tu-
bercule. Un tel mouvement d’eau et de sucres
doit provoquer des modifications dans la plupart
des paramètres hydriques, tout au long du tuber-
cule, pendant le boulage ou la levée de dor-
mance.

C’est pour celà que ce travail étudie le méta-
bolisme hydrique dans les différentes parties du
tubercule, sur des tubercules placés en condi-
tions permettant, soit la croissance longue, soit
la croissance tubérisée, et ce pendant toute la
durée du séjour des tubercules dans ces condi-
tions.

Quels sont les flux d’eau se développant dans
les tubercules pendant le séjour au froid (condi-
tions de levée de dormance) ? Comment ces flux
d’eau sont-ils liés à l’expression soit d’une tubéri-
sation, soit d’une pousse longue ?

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Les tubercules sont multipliés dans le jardin du labora-
toire. Plantés à la fin du mois de mars à l’état non dor-
mant dans une terre aussi légère que possible, ils ger-
ment immédiatement et, à la fin du mois de juin, les
jeunes plants émettent leurs premiers stolons souter-
rains dont l’extrémité se renfle dès la fin du mois de

juillet. L’édification des nouveaux tubercules se pour-
suit pendant les mois d’août et septembre. La planta-
tion est irriguée pendant les mois de juillet, août et
septembre en cas de forte chaleur sèche. Après sup-
pression des parties aériennes, les nouveaux tuber-
cules dormants sont récoltés à partir du mois de no-
vembre et placés dans du sable maintenu humide
(= 5% d’eau par rapport au poids de matière sèche, en
chambre climatisée à 24 °C ou 4 °C).

Les paramètres hydriques étudiés : teneur en eau,
potentiel osmotique, potentiel hydrique et potentiel de
turgescence sont analysés toutes les 2 semaines pen-
dant 4 mois. La distribution des tronçons qui ont été
prélevés chaque quinzaine, tout au long du tubercule
est présentée dans la figure 1. Le tronçon 1 est le

bourgeon, le tronçon 2, la partie qui est juste en des-
sous du bourgeon, les tronçons 3 et 4 correspondant
au milieu du tubercule et les tronçons 5 et 6 à sa
base. Un cylindre central du tubercule est prélevé à
l’aide d’un emporte-pièce et ce cylindre est ensuite ra-
pidement découpé en tronçons. Les méthodes d’étude
des paramètres hydriques étant destructives, c’est sur
des lots différents, mais comparables, que ces para-
mètres sont étudiés.



Teneur en eau

C’est la différence entre le poids de matière fraîche et
celui de la matière sèche obtenue par dessication à
80 °C jusqu’à un poids constant (24 h); cette différence
est rapportée à 100 unités de matière sèche. Elle est
donnée par la relation suivante : 100 (PF - PS)/PS.
Les valeurs obtenues sont la moyenne de 6 mesures.

Potentiel hydrique (= &psi;)

C’est un paramètre qui permet de caractériser l’état hy-
drique d’un végétal (Eckart et al, 1977) dans lequel il

règle les mouvements de l’eau; il est égal mais de
signe opposé à l’énergie qu’il faut appliquer aux tissus
d’une plante pour en libérer une mole d’eau. Il est me-
suré à l’aide d’un psychromètre type Wescor : le tron-
çon est prélevé et enfermé dans une chambre Wescor
en 10 s. Les valeurs obtenues sont des moyennes por-
tant sur 3 échantillons différents.

Potentiel osmotique (= &pi;)

Il caractérise le degré d’imbibition du protoplasme
(Kramer, 1969) : il dépend des substances solubles ré-
parties dans les vacuoles, mais aussi de celles qui
sont présentes dans le cytoplasme. Pour son évalua-
tion, on admet que dans une cellule en équilibre, le po-
tentiel matriciel du cytoplasme est égal au potentiel os-
motique de la vacuole, le tonoplaste étant supposé
hémiperméable (Coudret, 1979). Le potentiel osmoti-
que est mesuré à l’aide d’un cryoscope électronique
après traitement par l’eau bouillante des morceaux de
tubercules et filtration. Il est estimé en fonction de la
différence entre la température de congélation du suc
cellulaire et celle de l’eau pure. Au cours de l’extrac-

tion, l’hydrolyse de molécules non osmotiquement ac-
tives peut produire des substances actives osmotique-
ment (glucose, fructose), recueillies dans le filtrat et

responsables d’une surestimation du potentiel osmoti-

que (Houchi, 1986). Les valeurs obtenues sont des
moyennes portant sur 3 échantillons différents.

Potentiel de turgescence (= P)

La paroi pectocellulosique forme un cadre plus ou
moins rigide qui exerce une pression, dite de turges-
cence, sur le contenu cellulaire. La différence de pres-
sion entre la cellule et la source potentielle en eau dé-
termine la possibilité pour l’eau d’y entrer. P est
calculé en fonction des 2 paramètres précédents à
partir de la relation &psi;=&pi;+P.

Pour chaque résultat, il a été estimé l’intervalle de
confiance pour un degré de sécurité de 95%.

RÉSULTATS

Tubercules maintenus à 24 °C

La teneur en eau augmente significativement
(fig 2a) dans la base des tubercules (tronçons 5
et 6: 89% et 177%), ce qui peut expliquer l’aug-
mentation observée du potentiel osmotique (fig
2b). Le potentiel hydrique du tronçon 6 est tou-
jours plus élevé que celui du tronçon 5 (fig 2c),
ce qui permet de penser que de l’eau peut circu-
ler vers le tronçon 5.

Dans la partie centrale des tubercules (tron-
çons 3 et 4), la teneur en eau reste stable dans
le tronçon 4 pendant 30 j (fig 3a), puis augmente
jusqu’au 60e j (134%); dans le tronçon 3, elle di-
minue pendant les 15 premiers j (26%) et reste
stable jusqu’au 45e j : de l’eau circule soit du
tronçon 3 vers le tronçon 4, soit du tronçon 3
vers la partie apicale des tubercules; à partir du
45e j, la teneur en eau du tronçon 3 augmente
(88%). Dans le même temps, les potentiels os-
motiques restent stables (fig 3b). La plupart du
temps, les valeurs du potentiel hydrique des
tronçons 3 et 4 sont plus faibles que celles des
tronçons 2, 5 et 6 (fig 3c); ceci paraît indiquer
que de l’eau circule vers les tronçons 3 et 4. Au
15e j, les différences sont significatives, mais les
résultats obtenus pour tous les tronçons mon-
trent qu’il y a toujours un gradient de potentiel
hydrique du tronçon 2 vers le milieu du tubercule
ainsi que de la base vers la partie médiane. Au
fur et à mesure que le boulage se développe,
les cellules de la base et de la partie médiane se
plasmolysent (elles paraissent perdre de l’eau et
des sucres). Le potentiel de turgescence reste
proche de 0.

Dans la partie subterminale des tubercules
(tronçon 2), la teneur en eau augmente (fig 4a)



pendant 15 j (65%). Ceci pourrait indiquer que
de l’eau y arrive : - soit à partir du tronçon 3 (fig
3a); - soit à partir du sable. Ensuite, elle diminue
jusqu’au 45e j et augmente au-delà (140%). Le
potentiel osmotique ne varie pas significative-
ment (fig 4b); le potentiel hydrique reste stable
pendant 45 j; il diminue au 60e j (fig 4c). Il n’y a
pas de différence significative en ce qui
concerne le potentiel de turgescence.

Les résultats concernant le bourgeon (tronçon
1) ne sont pas discutés car celui-ci, à partir du
30e j permet la formation du tubercule fils.

Lors du boulage, dans les tubercules fils, les
variations des paramètres hydriques indiquent
une arrivée de sucres solubles et probablement

d’eau venant du tubercule mère (résultats non
publiés).

Tubercules maintenus à 4 °C

Dans la base des tubercules (tronçons 5 et 6), la
teneur en eau augmente jusqu’au 60e j (fig 5a);
au 60e j, le potentiel osmotique augmente (fig
5b). Le potentiel de turgescence ne varie pas et
reste voisin de 0. Le potentiel hydrique des 2
tronçons diminue significativement au 45e et au

60e j; ultérieurement, il augmente significative-
ment (fig 5c).

Dans la partie médiane des tubercules (tron-
çons 3 et 4), la teneur en eau (fig 6a) et le poten-



tiel osmotique (fig 6b) ne varient pas. Il est à
noter qu’après 105 j de séjour à 4 °C, le potentiel
hydrique du tronçon 3 (fig 6c) est plus élevé que
celui du tronçon 2 (fig 7c). Le potentiel de turges-
cence ne varie pas et reste toujours voisin de 0.

Dans la partie subterminale, la teneur en eau
(fig 7a) augmente significativement pendant les
premiers 60 jours, puis a une tendance à dimi-
nuer. Le potentiel osmotique (fig 7b) augmente
entre le 15e et le 75e j et diminue nettement au
90e j. Le potentiel hydrique (fig 7c) diminue au-
delà de 45 j, et au 105e j il est plus faible que
celui du tronçon 3 : de l’eau peut donc migrer du
tronçon 3 vers le tronçon 2.

Dans le bourgeon, la teneur en eau augmente
du 75e au 105e j (fig 7a), le potentiel osmotique
évolue à l’opposé de la teneur en eau (fig

7b). Le potentiel hydrique augmente au 90e jour
(fig 7c).

DISCUSSION

Tubercules dormants placés à 24 °C

Pendant les 15 premiers j de séjour à 24 °C, il y
a une augmentation significative de la teneur en
eau dans la région sousapicale (fig 4a) et dimi-
nution dans la partie médiane (fig 3a). Le poten-
tiel hydrique de la partie subapicale (fig 4c), plus
fort que celui de le partie médiane (fig 3c),
semble interdire une alimentation en eau à partir
de cette dernière, à moins qu’il n’y ait intensifica-



tion de la respiration dans la partie sousapicale,
entraînant un gradient hydrique très localisé

(Katou et Furumoto, 1986); 15 j après, le bou-

lage commence. La diminution de la teneur en
eau observée dans la partie médiane pourrait
aussi résulter d’un afflux de sucres solubles pro-
venant de la base du tubercule ou d’une hydro-
lyse d’inuline dans la partie médiane.

Le fait que la base des tubercules ait un po-
tentiel osmotique qui augmente et que son po-
tentiel hydrique soit toujours plus élevé que celui
de la partie médiane pourrait indiquer que cette
base participe à l’alimentation du reste du tuber-
cule en sucres et problablement en eau.

L’arrivée de sucres et d’eau nécessaires pour
la croissance tubérisée, dans les parties mé-
dianes et surtout dans la partie sous-apicale,

pourraît entraîner l’augmentation de la teneur en
eau observée, tandis que le potentiel osmotique
décroît très faiblement (fig 4b). En même temps,
il y a synthèse d’inuline accompagnant la forma-
tion du tubercule fils (Teppaz-Mission, 1975).
Mais du fait que l’invertase a une faible activité,
pour expliquer ce qui doit permettre le boulage il
est possible d’envisager 2 hypothèses :
- des associations plasmalemme-tonoplaste per-
mettant le passage direct du saccharose de

l’apoplaste à la vacuole (Kaeser, 1983; Roche,
communication personnelle);
- des transporteurs du saccharose et des
hexoses présents sur le plasmalemme et le tono-
plaste, dont l’activité serait dépendante : - soit
de la température; - soit de l’environnement

phospholipidique : ceci minimiserait le rôle de



l’hydrolyse plasmalemienne du saccharose dans
l’accumulation ou l’obtention d’énergie. Il est déjà
connu que dans les racines immatures de bette-
raves à sucre, le saccharose et les hexoses sont

transportés par des transporteurs spécifiques, via
un cotransport avec H+ (Lemoine et al, 1988); de
plus, chez le topinambour, il a été proposé un co-
transport actif H+/sucres (Gendraud et Lafleuriel,
1983). Enfin, Frehner et al (1987) et Darwen et
John (1989) ont proposé l’existence d’un trans-
porteur du saccharose et d’un transporteur du
fructose sur le tonoplaste du topinambour.

Une hydrolyse (dans la base du tubercule) et
une synthèse d’inuline (dans les régions en crois-
sance) peuvent être envisagées sous contrôle
des potentiels osmotiques; il a été proposé chez
le crosne du Japon (Stachys sieboldi, Mig), pen-
dant le boulage, une dépendance du métabo-
lisme de l’amidon au potentiel osmotique du sac
vacuolaire (Vandeven, 1982).

Ici, l’augmentation de la teneur en eau dans
les tronçons 5 et 6 (fig 2a) pourrait déterminer
l’augmentation du potentiel osmotique (fig 2b),
particulièrement dans le tronçon 5. Cet afflux
d’eau déclencherait l’hydrolyse de l’inuline afin :
- de maintenir à un niveau adéquat le potentiel
osmotique, ou
- de mobiliser les sucres solubles formés par
l’hydrolyse vers l’apex pour y être stockés et/ou
dégradés.

Chez le crosne du Japon, pendant le boulage,
les régions en croissance induisent un appel im-
portant de sucres à partir des régions sousja-
centes, ce qui détermine une dégradation de
l’amidon accumulé (partie médiane et basale)
(Vandeven, 1982). Ceci permettrait d’expliquer la
stabilité du potentiel osmotique, dans le tronçon
2, malgré la très forte augmentation de la teneur
en eau lors du 75e j.

Tout semble se passer comme s’il existait un
seuil de potentiel osmotique au-delà duquel se
produit la synthèse et en deçà duquel se dé-
clenche la dégradation.

Tubercules dormants placés à 4 °C

Pendant la première partie du séjour au froid,
dans la base du tubercule, tout se passe comme
dans les tubercules maintenus à 24 °C. Les va-
riations du potentiel osmotique et hydrique sont
conformes à cette hypothèse. La différence entre
les 2 traitements (24 °C et 4 °C) réside dans

l’ampleur des variations et de la vitesse à la-

quelle ces modifications ont lieu. Après 90 j de
séjour au froid, les cellules de la base sont plas-
molysées.

Les faibles valeurs de potentiel hydrique dans
la partie médiane (tronçons 3 et 4) (fig 6c) peu-
vent indiquer que de l’eau y arrive; cette eau
pourrait avoir son origine dans les régions péri-
phériques, basales et apicales. À la fin du séjour
au froid, le potentiel hydrique du bourgeon reste
stable (fig 7c) tandis que celui du tronçon sous-
jacent diminue fortement : il peut être envisagé
une alimentation en eau du bourgeon à partir du
sol, liée à la diminution de son potentiel osmoti-
que (fig 7b). Cette diminution pourrait être due :
- soit à un afflux de sucres lié au fonctionne-
ment des ATPases, à partir de l’apoplaste des
bourgeons vers le cytoplasme des cellules de
celui-ci; ce mécanisme serait comparable à celui
intervenant pendant le boulage dans les tuber-
cules dormants de topinambour et de crosne du
Japon (Tort et al, 1985); de plus, il existe une
liaison entre afflux d’eau et respiration (Katou et
Furumoto, 1986);
- soit à la dégradation de l’inuline des parois,
fournissant des sucres solubles aux bourgeons :
on sait que la paroi dans le cas des tubercules,
peut être considérée comme un compartiment
de stockage (Tort et al, 1985);
- soit à l’apparition de sucres solubles dans les
bourgeons à partir d’autres polysaccharides des
parois.

Cette forte diminution du potentiel osmotique
dans le bourgeon, à la fin du séjour au froid, son
potentiel hydrique restant stable, serait aussi

responsable de l’augmentation du potentiel de
turgescence. En effet, il passe de 6,9 bar au 75e
j à 18,9 bas au 90e j.

Le fait que le bourgeon puise de l’eau dans le
sol permettrait aussi d’expliquer la forte augmen-
tation de la teneur en eau (fig 7a).

Finalement, il est intéressant de noter que
l’augmentation des potentiels hydriques, qui pro-
gressent au cours du temps à partir de la base
vers la partie médiane, permet d’envisager un
relargage de l’eau précédemment liée, sous

forme d’eau plus libre, ce qui rendrait cette der-
nière disponible pour le fonctionnement métabo-
lique. Ceci est comparable avec ce qui se passe
chez le frêne, où le potentiel hydrique du point
végétatif s’élève sensiblement avant même que
la réhydratation du bourgeon n’ait lieu. Ceci est
interprété comme le résultat de l’apparition d’eau
libre à partir d’eau précédemment liée; cette eau
devient alors disponible pour le métabolisme



(Cottignies, 1987). Pendant la période de dor-
mance, il doit y avoir, dans le tubercule, des mé-
tabolites vacuolaires qui immobilisent de l’eau.
La dégradation de ces métabolites aurait pour
conséquence de rendre l’eau plus libre et dispo-
nible pour la croissance.

CONCLUSION

Chez les tubercules maintenus à 24 °C, l’alimen-
tation de l’apex en métabolites et en eau se fe-
rait mal, l’essentiel des sucres étant mobilisé

pour assurer le fonctionnement de la respiration
cellulaire; peu de sucres et peu d’eau arrive-

raient au bourgeon, ce qui ne lui permettrait
qu’une croissance lente, tubérisée.

Chez les tubercules, maintenus à 4 °C, les pa-
rois joueraient un rôle de réservoir de sucres

(inuline ou autres polysaccharides).
La diminution du potentiel osmotique des

bourgeons doit entraîner un flux d’eau à partir du
sol qui permet une forte augmentation du poten-
tiel de turgescence : 2-3 semaines plus tard, les
bourgeons pourront se développer. Tout se

passe comme si le potentiel de turgescence de-
vait atteindre une valeur seuil permettant de
mettre en place les processus métaboliques né-
cessaires au relâchement de la paroi, ce qui per-
mettra aux cellules d’absorber l’eau nécessaire

(Cosgrove et Cleland, 1983).
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