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Résumé&mdash; La capacité d’accumulation dans la tige et la distribution de Na+, K+ et CI- entre les organes ont été étu-
diées chez 10 plantes différant par leur sensibilité à NaCl. Chez les plantes sensibles cultivées en présence de 3 ou 6
g&bull;l-1 de NaCl, on observe un gradient d’accumulation de Na+ décroissant de la base de l’hypocotyle aux feuilles, qui
contiennent très peu de Na+. Cette distribution est caractéristique de Na+, car elle ne s’observe pas avec Cl-, ni avec
K+. Le gradient est stable entre 24 h et 10 j, mais son front remonte vers le haut de la tige lorsque Ca2+ est retiré du
milieu. Enfin, des fragments d’hypocotyles sont incubés 24 h en présence de NaCl, puis 30 min dans CaSO4. La me-
sure de l’accumulation de Na+ après chacun de ces traitements montre que la concentration dans les tissus tend à
s’équilibrer rapidement avec celle du milieu. L’ensemble de ces résultats est incompatible avec l’hypothèse que les
tiges protègent les feuilles contre l’envahissement par Na+ en réabsorbant cet ion à partir de la sève du xylème, et en
fonctionnant comme des pièges pour cet ion.

glycophyte / exclusion de Na+ / distribution longitudinale de Na+ / distribution longitudinale de CI- / distribu-
tion longitudinale de K+

Summary &mdash; Transport of Na+ in leaves of plants sensitive to NaCl. I. Assessment of the importance of stems
as Na+ traps. The capacity for Na+, K+, and Cl- accumulation in stems, and the ion distribution between organs have
been studied in 10 plants differing in their sensitivity to NaCl (table I). When grown in the presence of 3 or 6 g&bull;l-1
NaCl, sensitive plants displayed a Na+ accumulation gradient which decreased from the base of the hypocotyls to the
top of the shoots (fig 1). Na+ accumulation in leaves was very low. This distribution was typical of Na+, as compared to
Cl- and K+ (fig 2). The Na+ accumulation gradient was steady between 24 h and 10 d (fig 3), but Na+ invaded the top
of the shoots when Ca2+ was withdrawn from the medium (fig 4). Fragments of hypocotyls were incubated for 24 h in
the presence of MaCl, then washed for 30 min in CaSO4. The measurements of the amounts of Na+ in the tissues af-
ter both of these treatments revealed that the internal concentration quickly equilibrated with that of the medium (fig 5
and table IV). Taken as a whole, these results do not support the hypothesis that the stems protect the leaves against
Na+ by reabsorbing this ion from the xylem sap, and functioning as Na+ traps.

glycophytes / Na+ exclusion / longitudinal distribution of Na+ / longitudinal distribution of Cl- / longitudinal
distribution of K+



INTRODUCTION

Chez les plantes sensibles à NaCl, comme le
haricot ou la courge, Na+ s’accumule dans les
racines mais est exclu des feuilles (Cooil et al,
1965; Slama, 1986). Ces plantes sont dites
«exclusives» (excluder) vis-à-vis de Na+. A l’in-
verse, les glycophytes tolérant NaCl, comme le
cotonnier ou le melon, ont en général des
feuilles plus chargées en Na+ que les racines
lorsqu’elles sont cultivées en présence du sel
(Pearson, 1967; Slama, 1986). Nous avons mon-
tré la généralité de la relation entre la sensibilité
à NaCl et la faculté d’empêcher Na+ de s’accu-
muler dans les feuilles, en comparant 12 plantes
différant quant à leur aptitude à croître en milieu
salé (Slama, 1986). Cette étude a montré que
les racines des plantes sensibles («exclusives»)
sont moins efficaces que celles des plantes tolé-
rantes «inclusives» pour transporter Na+ dans le
xylème, bien qu’elles l’accumulent davantage
dans leurs tissus. Pourtant, ces propriétés ne
suffisent pas à expliquer les différences de trans-
port de Na+ dans les feuilles entre les plantes,
car les masses des racines sont trop petites
pour que ces organes puissent constituer des
pièges d’accumulation efficaces sur des durées
de l’ordre de plusieurs semaines. De plus, la

charge des racines en Na+ diminue en général
au cours du temps, ce qui contredit l’hypothèse
du piège racinaire.

D’autre part, nous avons montré que l’exclu-
sion de Na+ des feuilles des plantes sensibles se
manifeste nettement dans les feuilles en place,
s’atténue dans les feuilles détachées absorbant
à travers leur pétiole, et disparaît lorsque les tis-
sus du limbe absorbent directement à partir du
milieu (Slama 1987). Ces résultats montrent que
le caractère «exclusif» est contrôlé par les sys-
tèmes de conduction entre les racines et les
feuilles. Nous présentons ici une étude du rôle

de la tige dans ce contexte, visant à déterminer
si cet organe joue un rôle de piège à Na+ sur le
trajet ascendant de l’ion vers les feuilles. Cette
étude est menée sur les 10 dicotylédones figu-
rant parmi les 12 plantes utilisées dans les tra-
vaux évoqués ci-dessus (Slama, 1986 et 1987).

MATÉRIELS ET MÉTHODES

Matériels

Le tableau I présente les plantes utilisées et leurs
symboles à 2 lettres. La description de ces plantes et
leurs places sur l’échelle de résistance à NaCl ont été
publiées précédemment (Slama, 1986). Les plus sen-
sibles, c’est-à-dire celles dont la production de bio-
masse est la plus réduite par NaCl en 3 semaines de
culture hydroponique, sont les courges et les haricots.
Les plus résistantes sont les cotonniers et les melons.
Les tournesols ont un statut intermédiaire. Toutefois,
les 2 variétés retenues pour chaque plante diffèrent en
général dans leur réaction au sel : le cotonnier G5 est
nettement plus sensible que Ga, le melon Mq est plus
sensible que Mc, le haricot Hg est plus sensible que
HI, et la courgette Cb est plus sensible que la courge
CI.

Culture

Après germination, les plantes sont cultivées pendant
6 j sur le milieu de base S. Il contient (mmol&bull;l-1)
NH4+, 2; K+, 5,5; Ca2+, 4; Mg2+, 2; NO3-, 12; SO42-,
2,85; H2PO-4, 2,8. Le fer (45 &mu;mol&bull;l-1) est apporté
sous forme de FeK EDTA. Les oligoéléments sont Mn
(9 &mu;mol&bull;l-1), Cu (0,6 &mu;mol&bull;l-1), Zn (0,8 &mu;mol&bull;l-1), Mo
(0,2 &mu;mol&bull;l-1). et B (45 &mu;mol&bull;l-1). Le pH est 6,2. Les
milieux S3 et S6 contiennent en plus NaCl 3 g&bull;l-1 ou

6 g&bull;l-1 (respectivement 51 mmol&bull;l-1 et 102 mmol&bull;l-1).
Le milieu S6 0Ca est un milieu S6 dépourvu de Ca2+,
avec NO-3 4 mmol&bull;l-1 au lieu de 12 mmol&bull;l-1. L’éclaire-
ment (12 h par jour, 400 &mu;mol&bull;s-1&bull;m-2 rayonnement
efficace) est assuré par des tubes fluorescents et des



lampes à incandescence. La température et l’humidité
sont respectivement 28 °C et 50% le jour, et 18 °C et
70% la nuit.

Mesures

Les différents organes sont pesés, séchés et pesés à
nouveau. Les ions extraits par HNO3 0,5% sont dosés
par photométrie d’émission de flamme (cations) et par
coulométrie (CI-).

RÉSULTATS

Capacité d’accumulation de Na+ des tiges

Après 20 j de culture sur S3, les tiges représen-
tent 31 % à 44% de la matière sèche totale (ta-
bleau II), et les racines seulement 9% à 14%.
L’examen du tableau II révèle que les tiges sont
des sites importants d’accumulation de K+, Na+
et Cl-, dans la mesure où elles retiennent ces
ions dans des proportions plus élevées (par rap-
port aux quantités totales par plante) que le pour-
centage de matière sèche qu’elles représentent.
C’est dans le cas de Na+ que cette capacité d’ac-

cumulation des tiges est maximale, spéciale-
ment chez les plantes les plus sensibles.

La rétention de Na+ dans les tiges résulte en
partie de la capacité intrinsèque de leurs tissus
à accumuler Na+, comme le prouvent les valeurs
élevées des quantités par g de matière sèche
(MS) (tableau III). Mais les plus forts pourcen-
tages de rétention dans les tiges (tableau II) ne
sont pas systématiquement associés aux plus
fortes teneurs (tableau III). C’est donc aussi à
cause de leurs volumes importants que les tiges
retiennent la majorité du Na+ de la plupart des
plantes. L’importance des tiges dans le contrôle
du niveau de Na+ dans les feuilles peut être éva-
luée en comparant la valeur observée de ce ni-
veau à la valeur théorique calculée dans l’hypo-
thèse d’une distribution uniforme de l’ion sur
tous les organes. Cette valeur théorique est la
teneur moyenne pour la plante entière, calculée
en divisant le contenu total en Na+ de chaque
plante par la masse totale de matière sèche (ta-
bleau III). Les résultats montrent que les feuilles
des plantes sensibles contiendraient 3-17 fois
plus de Na+ si l’ion était distribué uniformément
(haricots et courges). Ce facteur n’est que 2-5
chez les plantes plus résistantes (melons, tour-
nesols), et même 0,8 chez la plus tolérante (co-
tonnier Ga).



Profil d’accumulation de Na+ le long
des tiges

Après 10 j de culture sur S3, les plantes sont di-
visées en racines, tiges et feuilles, et les tiges
sont découpées en 4 ou 5 segments de 3 cm,
plus un segment terminal de longueur variable.
A ce stade, les plantes ont 1 ou 2 feuilles ma-

tures, insérées au niveau des 2 derniers seg-
ments des tiges. Les figures 1 et 2 montrent les

profils des distributions de K+, Na+ et CI-. Etant
donné qu’il s’agit d’ions solubles, les résultats
sont exprimés sous forme de concentration
moyenne. Cette expression facilite la comparai-
son, car ces plantes en croissance rapide pré-
sentent d’importantes variations des rapports
matière fraîche/matière sèche. Contrairement à

CI-, qui est fortement accumulé à tous les ni-
veaux des plantes, Na+ n’est pas réparti unifor-
mément. On observe un gradient de concentra-



tion décroissant depuis la base de la tige, d’au-
tant plus accusé que les plantes sont plus sen-
sibles, et que leur caractère exclusif est plus mar-
qué. Chez ces plantes, le profil d’accumulation
de K+ est inverse de celui de Na+. De façon gé-
nérale, la somme (K+ + Na+) varie nettement
moins le long des plantes que les concentrations
de chaque ion. C’est donc moins la capacité d’ac-
cumulation cationique des tissus que la sélectivi-
té K+/Na+ des transports et de l’accumulation qui
est en cause dans ces phénomènes.
Dans une expérience de même type que la

précédente, les plantes cultivées depuis 6 j sur S
sont passées sur S6 pendant 24 h. La figure 3
montre que les profils caractéristiques de chaque
plante (fig 1) sont déjà installés en 24 h, bien
qu’en chaque point, les concentrations de Na+
soient encore nettement plus faibles qu’après 10
j sur S3. Ces résultats ne supportent pas l’hypo-
thèse de tiges jouant un rôle de pièges à Na+. En
effet, les gradients de Na+ qui exprimeraient
dans cette hypothèse la tendance à la saturation
des régions âgées à croissance plus lente, de-
vraient se déplacer vers le sommet des tiges
entre 24 h et 10 j.

On sait que l’absence de Ca2+ favorise l’ab-

sorption et la conduction de Na+ dans les parties
aériennes (Jacoby, 1967; Lahaye et Epstein,
1971; Rains et Floyd, 1970; Stassart et al, 1978;
Zid et Grignon, 1985). La figure 4 montre les ré-
sultats d’expériences analogues aux précé-
dentes (24 h en présence de NaCl), mais avec
un milieu S6 dépourvu de Ca2+. L’élimination du
calcium du milieu de culture fait progresser en
24 h le front du gradient de concentration de
Na+ vers le haut des plantes sensibles (haricots,
courges). Chez les tournesols, ce phénomène
entraine une inversion du sens du gradient, le
haut de la tige devenant plus riche en Na+ que
sa base. Ces résultats suggèrent que le gradient
de concentration de Na+ dans la tige n’est pas
l’effet d’un piège, qui devrait commencer à se
saturer à partir de la base de la tige.

Echanges d’ions entre le milieu
et les hypocotyles isolés

Des fragments d’hypocotyles (5 mm) sont préle-
vés sur des plantules cultivées depuis 6 j sur le
milieu S, et sont fendus longitudinalement. Ils



sont incubés pendant 24 h dans le milieu S3,
avec une aération vigoureuse, puis essorés et
lavés pendant 30 min dans CaSO4 0,5 mmol·l-1.
Les quantités de Na+ et CI- libérées dans cette
solution mesurent la fraction «réversible» de l’ab-

sorption; la fraction «irréversible» est estimée à
partir des dosages d’ions dans les tissus. Ces
quantités sont ramenées au contenu en eau des
tissus, et exprimées sous forme de concentra-
tions moyennes. La figure 5 montre que les
concentrations internes de Cl-, et surtout de
Na+, atteignent en 24 h des valeurs proches de
celles du milieu, chez toutes les plantes. La ma-
jeure partie des ions absorbés en 24 h peut être
exsorbée en 30 min (tableau IV). Une expé-
rience analogue est faite avec des racines exci-
sées. On observe dans ce cas (tableau IV) que
la fraction réversible de l’absorption est beau-
coup plus restreinte. Les tiges se caractérisent
donc par la faculté d’amener rapidement leurs
concentrations internes à des valeurs proches
de celles du milieu. D’après Altman (1973), ce
type de comportement est typique des systèmes
conducteurs. Quoi qu’il en soit, il est contraire à
ce qu’on attend d’un piège efficace.

DISCUSSION

En résumé, l’exclusion de Na+ des feuilles des
plantes sensibles à NaCl est associée à une ac-
cumulation spécifique de cet ion dans les tiges
(tableau III). Du fait de leur volume important par
rapport à l’ensemble des organes de la plante, et
de leur forte capacité intrinsèque d’accumulation
(fig 5), les tiges participent manifestement à la
protection des feuilles contre Na+. En effet, si

l’excès de Na+ dans leurs tissus était redistribué
de façon uniforme sur l’ensemble des organes,
le contenu des feuilles des plantes sensibles
augmenterait fortement (tableau III).
Dans l’hypothèse formulée par Rains (1969),

les tiges des plantes sensibles constituent un
piège à Na+, capturant cet ion sur son trajet vers
les feuilles, et le retenant. Mais plusieurs particu-
larités du comportement des tiges s’opposent à
cette hypothèse. La première est que l’augmen-
tation de la charge des tissus en Na+ au cours
du temps n’atténue pas le gradient longitudinal
d’accumulation de Na+ (fig 3). Ceci suggère que
ce gradient ne traduit pas un stade du remplis-
sage progressif des tissus pièges, mais plutôt
qu’il est entretenu par un processus dynamique.
La seconde particularité des tiges est que leurs



tissus isolés ne paraissent pas doués d’une apti-
tude particulière à retenir Na+ avec un rapport
d’accumulation élevé. Si cette propriété traduit le
comportement des tissus dans la tige en place,
l’hypothèse du piège est peu plausible.

Pourtant, il est bien établi que la tige participe
à l’élimination d’une partie du Na+ du courant as-
cendant de sève (Jacoby, 1964 et 1965; Rains,
1969; Morard, 1981; Hajji, 1983; Walker, 1986).
Seul le recyclage du Na+ ainsi prélevé vers le
bas de la plante peut expliquer la stabilité du gra-
dient longitudinal d’accumulation dans les tiges
des plantes sensibles (fig 3). Effectivement, on
sait que les plantes sensibles à NaCl sont ca-
pables de transporter Na+ dans la circulation
descendante (Cooil et al, 1965; Lévi, 1968;
Marschner et Ossenberg-Neuhaus, 1973; Jaco-
by, 1979). Cette aptitude au transport phloémien
de Na+ parait typique des plantes sensibles, car
elle n’apparaît pas chez les glycophytes tolérants
(Lessani et Marschner, 1978), ni chez les halo-
phytes (Flowers et Yeo, 1986). Elle semble être
l’un des facteurs de la protection des feuilles du
trèfle d’Alexandrie contre Na+ (Winter, 1982).

L’épreuve de la validité de l’hypothèse d’un
transfert xylème-phloème de Na+ dans les tiges
des plantes sensibles à NaCl sera présentée ul-
térieurement.
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