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Résumé &mdash; Dans le but de comparer la sensibilité au sel de la lentille, Lens culinaris L, à deux stades de développe-
ment (premier mois de développement végétatif, et stade floraison), deux séries d’expériences sont réalisées sur
quatre populations locales provenant de diverses régions de la Tunisie. Dans la première expérience, les plantes sont
cultivées sous plafond lumineux, sur milieu liquide dépourvu de NaCl pendant 3 semaines. Le milieu est ensuite addi-
tionné de NaCl 50, 100 ou 150 mM, et les plantes sont récoltées 9 jours plus tard. Dans la seconde expérience, les
cultures sont conduites sur sable inerte en pots. Pendant les 3 premières semaines, toutes les plantes sont irriguées
avec une solution nutritive contenant NaCl 10 mM (concentration dans l’eau de ville). La concentration de NaCl est
ensuite portée à 36 mM pour la moitié des plantes. La récolte est faite 2 mois plus tard, les plantes étant alors âgées
de 11 semaines, et ayant atteint le stade floraison depuis 2 semaines. Les plantes aux stades juvéniles (1 mois) mises
en présence de NaCl 50 mM ne présentent aucun ralentissement de croissance (première expérience). Des inhibitions
de croissance, différentes entre les populations, apparaissent aux stades plus tardifs, quand les plantes sont traitées
par NaCl 36 mM (deuxième expérience). À ces stades, un dessèchement d’une partie des feuilles intervient, qui paraît
lié à une accumulation excessive de Na+ et Cl-. Les différences de sensibilité au sel des populations sont liées à des
différences de vitesse de production des feuilles. Les populations à croissance rapide, qui mettent en place de nou-
velles feuilles plus vite que l’accumulation de Na+ et Cl- n’élimine les anciennes, sont les plus résistantes au sel.
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Summary &mdash; Variation in salt sensitivity during development of lentils. The sensitivity of Lens culinaris L to NaCl
was compared at two developmental stages. Four local populations of lentil taken from various regions of Tunisia were
used. Seedlings were grown for 3 weeks on liquid medium, under artificial light. The medium was then supplemented
with NaCl (50, 100 and 150 mM). The plants were harvested 9 days later. In a second experiment, the plants were
grown for 3 weeks on sand irrigated with a medium containing 10 mM NaCl. For half of them, the NaCl concentration
was then increased to 36 mM. The experiment ended when the plants were 11 week old (2 weeks after the beginning
of flowering). In young plants (1-month-old) treated with 50 mM NaCl, no growth inhibition was observed. Growth inhibi-
tions, variable according to populations, appeared at late developmental stages in plants treated with 36 mM NaCl.
Excess accumulation of Na+ and Cl-, associated with leaf dehydratation, occurred in leaves. The differential effect of
NaCl on growth between populations was related to differences in the rate of leaf production. In populations with high
growth rate, the production of new leaves was more rapid than the elimination of old leaves by Na+ and Cl- excess

accumulation. These populations were more tolerant to NaCl.
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Correspondance et tirés à part.
Abréviations : MF : matière fraîche ; MS : matière sèche ; CMR : croissance moyenne relative



INTRODUCTION

Une variabilité intraspécifique pour la tolérance à
la salinité a été repérée chez beaucoup d’es-
pèces (Mass et Hoffman, 1977 ; Epstein et al,
1980 ; Greenway et Munns, 1980 ; Epstein,
1983 ; Ashraf et Waheed, 1990). Pour des rai-
sons de commodité, de nombreuses explorations
de cette variabilité ont été conduites sur des

plantes très jeunes, à des stades végétatifs.
Cette approche est justifiée par le fait que la
réponse des plantules est parfois fortement pré-
dictive de celle des plantes adultes (Greenway,
1965 ; Blum, 1985). Chez le maïs, par exemple,
les effets du sel (en % de réduction par rapport
au témoin) sont les mêmes pour la croissance
pendant le premier mois et pour la production en
grain (Katerji et al, 1994). Les vitesses d’émer-
gence et de croissance végétative des plantules
ont été mentionnées comme des indicateurs

fiables de la tolérance pour classer lignées et cul-
tivars (Shannon et al, 1983 ; Lehman et al, 1984 ;
Ashraf et al, 1986a, b). Une classification de plu-
sieurs lignées de lentille, basée sur des mesures
de la germination et de la croissance sur milieu
salé, a été confirmée pour les lignées tolérantes
par une étude au champ (Jana et Slinkard,
1979). Mais, en dépit de ces éléments encoura-
geants, la pertinence des critères précoces pour
prédire le rendement agronomique, ou même
simplement le développement végétatif de la
plante adulte soumise à la contrainte saline ne
peut être admise a priori. Dans un travail d’explo-
ration réalisé sur 133 accessions de lentille,
Ashraf et Waheed (1990) ont montré qu’il n’y a
pas de relation claire entre la tolérance au sel
estimée au stade germination et celle au stade
plantule. En outre, dans d’autres exemples, les
réponses à la salinité sont différentes, ou même
opposées, entre les stades juvéniles et adultes
(Abel et Mackenzie, 1964 ; Greenway, 1965 ;
Chapman, 1968 ; El Gibaly et Goumah, 1969 ;
Ream et Furr, 1976 ; Norlyn, 1980 ; Norlyn et
Epstein, 1984 ; Kuiper et al, 1988 ; Zid, 1989).
L’écart entre la tolérance au stade plantule et
celle au stade adulte (Shannon, 1979 ; Kingsbury
et Epstein, 1984) peut traduire des différences
entre les mécanismes impliqués d’un stade de
développement à un autre (Hunt, 1965).

En Tunisie, les sols affectés par la salinité
naturelle couvrent 1,5 million d’hectares, soit à
peu près 25 % de la surface totale des sols culti-
vables du pays. D’autre part, le développement
des cultures irriguées avec des eaux de mauvai-
se qualité titrant jusqu’à 5 g.L-1 de sels

(Hachicha et al, 1994) fait que le quart environ

des superficies irriguées est affecté par le sel.
Notre travail d’exploration de la variabilité de la
tolérance au sel chez la lentille entre dans le

cadre de programmes d’amélioration de la pro-
ductivité végétale sur ces sols par le tri de popu-
lations locales tolérantes. Dans cette étude, nous
comparons les effets de NaCl sur l’installation du

couvert chez des plantules âgées de 3 semaines
en culture hydroponique et en pot, et chez des
plantes adultes en pot, pour identifier les raisons
des différences des résultats des deux

démarches. L’étude porte sur quatre populations
locales de lentille provenant de différentes
régions de la Tunisie.

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Les semences de Lens culinaris L nous ont été four-
nies par le laboratoire de génétique des légumineuses
alimentaires de l’Institut national de recherche agrono-
mique tunisien. Les populations sont désignées par les
abréviations des noms des localités où elles sont culti-
vées. Elles ont été triées selon certains critères tels

que la forme et la couleur des graines, la précocité et
la productivité ou le rendement. Les populations Ma1,
Wes et Com sont à graines larges et vertes et Tam,
variété naine et précoce, porte des graines petites et
rouges. Les premières, à cotylédons jaunes, appar-
tiennent au groupe des Macrosperma et la dernière à
celui des Microsperma, à cotylédons orangés. La rami-
fication est la même dans les deux groupes (environ
30 rameaux par plante à l’âge de 9 semaines).

Les deux expériences sont faites, l’une sur des
plantes cultivées en milieu liquide (durée de la culture :
1 mois), et l’autre sur des plantes cultivées dans des
pots remplis de sable inerte (durée : 11 semaines).
Dans la première expérience, 160 plantes sont utili-
sées. Après germination à 25 °C, les plantules sont
repiquées sur de l’eau distillée (160 individus), dans
des conditions contrôlées (photopériode : 12 heures,
rayonnement efficace 150 &mu;mol.m-2.s-1 ; température
et humidité relative : respectivement 30 °C et 60 % le
jour, 20 °C et 80 % la nuit). Dix jours après le semis,
l’eau est remplacée par une solution nutritive d’abord
diluée deux fois, puis complète (tableau I). Au terme
de la troisième semaine (stade de 6 à 7 feuilles), des
plantes sont transférées sur la solution nutritive addi-
tionnée de NaCl 50, 100 ou 150 mM, d’autres plantes
restant sur la même solution. Chaque traitement com-
porte huit plantes. Les doses de NaCl, à l’exception de
la plus forte, sont proches de celles des eaux d’irriga-
tion qui peuvent atteindre jusqu’à 5 g.L-1 au cours des

périodes de sécheresse. Deux récoltes sont faites,
l’une au moment de l’application du sel, et l’autre 9
jours après. Les racines, les tiges et les feuilles sont
séparées, pesées puis séchées à 80 °C en vue d’être
analysées. Pendant la culture, les milieux sont renou-
velés deux fois par semaine et les solutions sont
aérées à l’aide de capillaires de plastique, reliés à des
pompes d’aquarium.



Dans la deuxième expérience les cultures sont
conduites dans une serre vitrée, sous éclairement
solaire, en pots d’argile (capacité 2,7 kg) remplis de
sable inerte lavé à l’acide chlorhydrique et rincé abon-
damment à l’eau. Les valeurs de la température au
midi solaire sont comprises entre 22 °C et 33 °C, et
celles de l’humidité relative entre 40 et 60 % (respecti-
vement 10 °C-15 °C, et 75-95 % à la fin de la nuit).
Les plantules sont obtenues par semis directement
dans les pots de culture (deux par pot, densité équiva-
lente à 30 plantes par mètre carré). Les pots sont irri-
gués avec le milieu de base (tableau I) dilué cinq fois
dans une eau de ville contenant NaCl 10 mM. Au
stade six à huit feuilles, soit 3 semaines après le semis
(mi-février), 60 plantes de chaque population sont
réparties en deux lots jusqu’à la récolte finale. L’un
reste irrigué avec la solution précédente, l’autre est irri-
gué avec cette solution additionnée de NaCl (concen-
tration finale 36 mM) (tableau II). Des essais prélimi-
naires ont montré que la culture peut être conduite jus-
qu’à la floraison si la concentration de NaCl ne dépas-
se pas cette valeur. La croissance (masse de MF et de
MS), l’accumulation des ions et le nombre de feuilles
saines et desséchées sont suivis de mi-février à mi-

avril, jusqu’à la floraison ou, dans certains cas, la mort
des plantes. Les comptages sont faits toutes les
semaines et les récoltes tous les 15 jours. Les plantes
sont âgées de 5 semaines et portent quatre ou cinq
rameaux, avec cinq ou six étages foliaires au premier
prélèvement. Elles sont âgées de 11 semaines au der-
nier prélèvement. La floraison commence à l’âge de 9
(Tam) à 10 semaines (Com, Mat et Wes). À la récolte,
six plantes par traitement, provenant de trois pots, sont
prélevées et séparées individuellement en racines,
tiges, feuilles supérieures (les deux ou trois étages
représentant la touffe apicale), feuilles inférieures
(avec deux à quatre folioles seulement), et feuilles

médianes (jusqu’à 14 folioles), qui occupent une posi-
tion intermédiaire sur chaque rameau. Les feuilles
nécrosées et desséchées sont séparées des feuilles
saines dès l’apparition des nécroses.

Les ions K+, Na+ et Ca2+ sont dosés par émission de

flamme (photomètre Eppendorf), et Mg2+ par absorption
atomique (IL151, et Philips PU 9100). Les chlorures
sont dosés par coulométrie à l’aide d’un chloridomètre

digital (Haake Buchler). Ces dosages sont faits sur le
produit d’une extraction nitrique (HNO3 0,5 %), directe-
ment ou après réduction de la matière sèche en poudre
fine à l’aide d’un broyeur à billes, type Dangoumeau.

La croissance est appréciée par le paramètre CMR
(vitesse de croissance moyenne relative). La CMR est,
pour un intervalle de temps &Delta;t, la quantité de biomasse
produite à partir de 1 g de biomasse de plante. Elle est
évaluée par &Delta;MS/&Delta;t*MS, où &Delta;MS est l’incrément de la

matière sèche par plante pendant l’intervalle de temps
&Delta;t, et MS est la quantité moyenne de matière sèche
par plante sur cet intervalle. Les moyennes et les
écarts types des CMR sont calculées par la méthode
proposée par Venus et Causton (1979), de manière à
éviter l’appariement arbitraire des individus entre le
prélèvement initial et le prélèvement final.

RÉSULTATS

Effet du sel sur les jeunes plantes
(culture en milieu liquide et culture en pots)

Pendant les 9 jours de traitement avec NaCl
50 mM en milieu liquide, les jeunes plantes



(âgées de 30 jours à la récolte finale) ne présen-
tent pas de variation significative de la CMR par
rapport aux témoins sans NaCl. Il faut utiliser une

concentration de 150 mM pour observer une

baisse significative de la CMR chez Wes, Tam et
Com (fig 1). Les quatre populations présentent
de ce point de vue des comportements voisins.
De même, les CMR des plantes en pots, âgées
de 5 semaines, ne diffèrent pas significativement
entre les traitements NaCl 10 mM et 36 mM

(figs 2 et 3) : récolte du 2 mars.
À l’âge de 4 à 5 semaines, les plantes jeunes

cultivées en présence de NaCl 50 mM (fig 4) ou
36 mM (fig 5) accumulent dans leurs feuilles des
quantités de Na+ de l’ordre de 1 mmol.g-1 MS.
Les quatre populations présentent des comporte-
ments voisins. Le niveau d’accumulation de Na+

augmente avec la concentration de NaCl dans le
milieu (fig 4), et peut alors dépasser 2 mmol.g-1
MS. Dans ce cas, on observe un dessèchement

des feuilles.

Effet du sel sur les plantes adultes
(cultures en pots)

Dans le cas des plantes cultivées en présence
de NaCl 10 mM, la croissance évolue de la

même manière pour les quatre populations, si

bien qu’au terme de l’expérience les biomasses
des plantes entières sont toutes comprises entre
4 et 5 g MS par plante. La croissance des
plantes cultivées sur le milieu contenant NaCl
36 mM est fortement ralentie, en particulier chez
Wes qui montre la diminution la plus marquée
par rapport au traitement à faible salinité (fig 2).
L’effet inhibiteur du sel sur la CMR (fig 3) est plus
précoce chez Wes, la population la plus sensible,
et à un degré moindre chez Com que chez Tam

et Mat. La comparaison de l’évolution de la CMR
et de la production de feuilles (&Delta;MS) explique les
différences entre les populations (fig 3). La CMR
est la vitesse de croissance moyenne relative de
la plante entière. &Delta;MS est l’augmentation de la
masse de matière sèche des feuilles pendant les
intervalles de 15 jours séparant les prélèvements
pour la détermination de la CMR. Sur la figure 3,
les valeurs positives de &Delta;MS correspondent aux
masses totales de feuilles produites et les
valeurs négatives aux feuilles desséchées au
cours de chacun des intervalles de temps. Chez
la plus résistante (Tam), une production de bio-
masse de nouvelles feuilles est maintenue en

présence de sel, tandis qu’elle est fortement
réprimée chez les plus sensibles (Mat, Wes). De
même, le dessèchement qui atteint d’abord les
feuilles les plus âgées (médianes et inférieures),
entraîne une perte de feuilles beaucoup plus
accentuée chez ces dernières populations (fig 3),
de telle sorte que le bilan entre la production et le
dessèchement de ces organes est fortement

négatif, alors qu’il reste positif chez Tam et ne
devient négatif qu’en fin d’expérience chez Com.

L’évolution du nombre de feuilles par plante au
cours de la période expérimentale est illustrée sur
la figure 6. Le dénombrement porte sur 30 indivi-
dus par traitement et par population au début de
l’expérience, et sur 12 à la fin. Les quatre popula-
tions de lentille produisent presque autant de
feuilles les unes que les autres, et le nombre de
feuilles par plante se situe aux alentours de 150 à
160 en fin d’expérience. Ceci permet de dire que
la formation de nouvelles feuilles est peu dépen-
dante de la présence de NaCl, au contraire de la
production de biomasse de ces organes. Le sel
ne provoque qu’un léger retard dans la formation
des feuilles. Cependant, il diminue leur masse

individuelle (tableau III), et finit par entraîner leur



dessèchement. Cet effet est moins marqué chez
Tam et Com (les plus tolérantes du point de vue
de la production de biomasse) que chez les deux
autres populations. Wes (la plus sensible) est la
plus affectée par le dessèchement des feuilles.

La culture en présence de NaCl 36 mM entraî-
ne un enrichissement en Na+ important des
feuilles jeunes (feuilles supérieures) (fig 5), qui
est associé à une nécrose localisée, puis au des-
sèchement général du limbe, quand la teneur en
sodium excède environ 2 mmol.g-1 MS. Selon la
vitesse d’accumulation de Na+, le stade critique
est atteint plus ou moins vite. Le blocage de la
croissance foliaire intervient donc pour des
stades de développement du feuillage plus ou
moins avancés selon les populations. Chez Tam,
le seuil critique de nécrose est atteint si tardive-
ment que la production de MS des feuilles n’est
pas affectée par le sel (par rapport au témoin).
Chez Wes, au contraire, l’enrichissement rapide
des feuilles en Na+ fait que le stade nécrotique
apparaît alors que la biomasse des feuilles sur
milieu salé n’a atteint qu’environ la moitié de la

valeur sur milieu témoin. Cette relation entre la
nécrose foliaire et l’atteinte d’un seuil critique
d’accumulation de Na+ (et Cl-) est confirmée par
la figure 7 qui compare les teneurs ioniques des
feuilles médianes saines (vertes) et nécrosées,

prélevées au même moment, immédiatement
après la détection des premières nécroses.
Comme chez les Citrus cultivés en présence de
NaCl (Zid et Grignon, 1985), la nécrose se traduit
par une élévation importante du rapport Ca2+/K+
(fig 7). Ce phénomène révèle probablement une
perte de K+, cation cytoplasmique majeur, et une
accumulation de Ca2+ (Cramer et al, 1985),
cation normalement extracellulaire, dans les cel-
lules mortes (Zid et Grignon, 1985). En outre, on
voit que les feuilles vertes sur milieu contenant

NaCl 36 mM sont presque au niveau critique
d’accumulation de Na+ et Cl-, mais ne présentent
pas encore le rapport Ca2+/K+ caractéristique de
l’accident nécrotique. Cependant, la population
Tam, la plus tolérante, maintient des teneurs en
Ca2+ et K+ relativement plus élevées que Wes,
dans ses feuilles vertes et à un degré moindre
dans ses feuilles nécrosées. Le rôle de Ca2+
dans l’amélioration de la croissance en milieu

salé a été souligné par Kent et Läuchli (1985) et
plus récemment par Cachorro et al (1994).

DISCUSSION ET CONCLUSION

D’après la littérature (Das et Mehrotra, 1971 ;
Ayoub, 1975 ; 1977) la lentille est modérément





tolérante à la salinité au stade germination mais
plus sensible aux stades ultérieurs de la crois-
sance. La tolérance au stade plantule, dans les
conditions de nos expériences, ne reflète pas
celle au stade adulte. NaCl exerce un effet inhibi-
teur sur la croissance des jeunes plantes (figs 1

et 3), mais cet effet ne paraît pas déterminer
directement la production de biomasse aux
stades avancés (floraison). À ces stades, la

croissance paraît déterminée par l’élimination

d’une partie des feuilles suite à une accumulation
excessive de Na+ et de Cl-. Le sel ne change
pas le schéma morphogénétique des plantes
puisque le nombre de feuilles des plantes trai-
tées est voisin de celui des témoins (fig 6). En
revanche, il agit sur la croissance en diminuant la
biomasse de ces organes et en éliminant les
feuilles qui atteignent le seuil d’accumulation
toxique de Na+. Des résultats similaires obtenus
chez le riz montrent que la survie des plantes est
inversement corrélée aux teneurs de Na+ dans

les feuilles, quoique cette corrélation ne rende
compte que de 30 % de la variabilité variétale de
la sensibilité au sel de cette espèce (Yeo et
Flowers, 1989). Enfin, une analyse électrophysio-
logique récente (Chowdhury et al, 1995) montre
que les variétés de riz les plus résistantes à la
salinité sont celles qui excluent le plus efficace-
ment Na+ des cellules de leurs feuilles. Chez la

lentille, cette toxicité du Na+ accumulé est asso-
ciée à des rapports Ca2+/K+ très élevés (fig 7),
caractéristiques de l’état de sénescence foliaire.
Ce trait appuie l’hypothèse de Yeo et Flowers
(1986) selon laquelle le sel accélère la sénescen-
ce, réduisant la durée de vie des feuilles.

Cependant, comme pour le seuil de Na+ dans les

tissus, il n’y a pas de différences variétales



nettes du rapport Ca2+/K+ permettant d’expliquer
la variabilité de la sensibilité au sel entre les

quatre populations testées. Nos résultats indi-
quent que cette variabilité est plutôt due à une
différence dans la capacité de maintenir assez
de feuilles saines pour permettre la croissance
de la plante en présence de sel. Cette capacité
dépend de l’écart entre la vitesse d’élimination
des feuilles par accumulation excessive de Na+
et la vitesse de production de nouvelles feuilles.

Lorsque le taux de mortalité foliaire excède celui
de la production de nouvelles feuilles, la surface
foliaire encore saine ne produit probablement
pas assez d’assimilats pour alimenter les régions
en croissance et le système racinaire, ce qui
entraîne l’arrêt de croissance suivi de la mort des

plantes (Munns et Termaat, 1986). La protection
offerte par la croissance rapide (effet de dilution
par la croissance du Na+ accumulé dans les tis-

sus) explique la relation entre vigueur de crois-



sance et tolérance au sel signalée par plusieurs
auteurs (Sarin, 1961 ; Greenway, 1965 ; Yeo et
Flowers, 1984). Les variétés à croissance foliaire
rapide sont capables de : i) retarder l’accès au
seuil critique d’accumulation de Na+ ; et ii) main-
tenir un potentiel photosynthétique en produisant
de nouvelles feuilles plus rapidement que le sel
n’en élimine.
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