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Des sols peuvent étre salinisés naturellement, par exemple a cause des embruns marins. Mais ils peuvent l'étre aussi
a cause des activités humaines. Ce dernier phénomeéne est un probléme qui touche 20 a 30% des 260 millions
d’hectares de terres irriguées dans le Monde. Un certain nombre de plantes poussent naturellement en conditions
salines, au bord de la mer par exemple, malgré la toxicité cellulaire de l'ion sodium présent en grande quantité.
Toutefois, la majorité des plantes -et en particulier celles qui sont utilisées en agriculture, comme le riz- sont
sensibles a un exces de sel dans le sol. C'est un probléme de sécurité alimentaire qui préoccupe la recherche
internationale. Plusieurs décennies de recherche ont permis d'aboutir a une bonne compréhension de la toxicité liée a
la salinité et aux mécanismes adaptatifs chez les plantes. Opportunément, ces connaissances sont maintenant mises a
profit pour obtenir de nouvelles variétés de plantes cultivées plus tolérantes a la salinité des sols ; avec comme graal,
pourquoi pas, des cultures de céréales arrosées avec de l'eau salée !

1. Les plantes face au sel

1.1. Les plantes tolérantes
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Figure 1. Plantes halophiles. A, Salicorne d’Europe (Salicornia europaea) ; B, Euphorbe maritime (Euphorbia paralias) ; C, Chiendent des
sables (Elymus farctus) ; D, Lys de mer (Pancratium maritimum). [Source : A, Jiirgen Howaldt / CC BY-SA 2.0 DE / B, Jean Tosti licence
GNU /C, Stephano / CC BY-NC-SA 2.0 ; D, Zeynel Cebeci / CC BY-SA 3.0]

Les embruns marins, constitués de gouttelettes d'eau de mer en suspension dans I'air, aspergent la végétation des bords de mer
et salent la terre ou elle pousse. Cette végétation est appelée « halophile » ce qui signifie « qui aime le sel ». [1] On appelle «
halophyte » toute plante vivant en contact avec des concentrations anormalement fortes de sel. Ce sont les plantes de bords de
mer, de déserts, marais ou lacs salés, par exemple.

Dans les marais salants on rencontre les salicornes (Salicornia sp.), qui regroupent une trentaine d’espéces comestibles, et sur les
dunes I'euphorbe maritime (Euphorbia paralias), le chiendent des sables (Elymus farctus) ou le magnifique lys de mer (
Pancratium maritimum).

Figure 2. Elevage de moutons de prés-salés prés du Mont-Saint-Michel (Manche, France). [Source : Jean Paulo de Souza Henrigue / CC
BY-SA 4.0]

Sous d’autres latitudes en climat tropical humide et équatorial, la végétation des mangroves qui pousse les racines dans I'eau
saumatre illustre bien les capacités de tolérance a la salinité d’herbes ou d’arbustes halophiles.

Les halophytes peuvent tolérer des concentrations en sel de I'ordre de 500 mM a 1 M, en exacerbant I'efficacité des mécanismes
de gestion de la toxicité de I'ion sodium Na*. [2] Certaines plantes comme la salicorne nécessitent cet ion pour pouvoir croitre,
ce sont les halophytes strictes.

Ces écosystémes pourtant ingrats se prétent a I'agriculture ; ainsi, le pastoralisme des prés-salés (Figure 2) donne un exemple
d’une pratique agricole avec des moutons €levés et nourris avec la flore halophile adaptée a la salinité du sol, a la submersion et la

sécheresse parmi lesquelles la puccinellie (Puccinellia maritima, une graminée), le troscart (7riglochin maritima) ou l'obione (
Halimione portulacoides).

1.2. Les plantes sensibles
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Figure 3. Symptomes foliaires causés par la toxicité du Na* chez des plantes de riz. Un cultivar sensible au stress salin (droite) et un autre
tolérant (gauche) sont cultivés en solution hydroponique supplémentée en NaCl. Le cultivar sensible présente un retard important de
croissance, ainsi que des feuilles briilées. Cette variabilité de niveau de tolérance a la salinité au sein d une méme espéce est utilisée par la
recherche pour identifier les génes et les mécanismes responsables de la tolérance. [Source : © International Rice Research Institute / CC
BY-NC-SA 3.0]

Si les halophytes peuvent se développer sur des sols salins, d’autres végétaux non-adaptés a ces conditions extrémes en sont
incapables. Ce sont les plantes glycophiles ou « glycophytes » qui poussent dans les milieux dépourvus de sel. Les especes
végétales présentent un large éventail de tolérance au stress salin. Par exemple, dans le groupe des céréales, le riz (Oryza sativa)
est le plus sensible (Figure 3), suivi du blé dur (Triticum turgidum ssp. durum), du blé panifiable (Triticum aestivum) ; 1'orge (
Hordeum vulgare) quant a elle est la plus tolérante [3].

La croissance et le développement des glycophytes sont affectés dans les sols salins, en raison de la présence en exces de sels
solubles, essentiellement du cation sodium (Nat). Les symptomes visuels des dommages causés par le sel sont la chlorose de la
pointe des feuilles, suivie de leur briilure, du brunissement et de la mort des feuilles. On observe alors une croissance réduite
des plantes, des racines qui ne se développent plus, une stérilité et une production de graines réduite.

L’extension de la salinisation des sols est un probleme environnemental majeur : chaque année, ce sont 10 millions d'hectares
de terres agricoles qui sont détruits dans le monde par la salinisation des sols. Le changement climatique, 1'utilisation excessive
des eaux souterraines, 1'utilisation croissante d'eau d'irrigation de mauvaise qualité, 1'irrigation massive dans une zone a climat
semi-aride a aride et un manque de lixiviation_[4] des sols peuvent intensifier ce phénomene de salinisation des sols (Lire Focus
Salinisation des sols). Depuis plusieurs décennies, la recherche en biologie végétale a permis de beaucoup mieux comprendre les
mécanismes de toxicité liés a la salinité et ceux qui permettre aux plantes de s’y adapter (Lire Focus Biotechnologie végétale et

tolérance a la salinité des plantes cultivées).

2. Toxicité de I’ion Na+* dans les cellules végétales

L’ion Na*, en forte concentration dans le sol, entraine un ensemble de processus déléteres pour la croissance et le développement
de la plante :

D’une part, une concentration élevée en sel dans la solution du sol augmente son potentiel hydrique [5] ; cela va perturber la
nutrition des plantes en eau et en nutriments par I'intermédiaire des racines.

D’autre part, la plante ne peut empécher a long terme I'entrée du Na+ dans ses cellules racinaires et sa translocation vers la partie
aérienne, provoquant une intoxication cellulaire généralisée.

Un modele en deux phases a ainsi été proposé pour expliquer les mécanismes déléteres dus a un exces en ion Na* :

des effets précoces liés a 'augmentation de la pression osmotique externe ;
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des effets plus tardifs liés a I'accumulation de Na+ dans les cellules.

2.1. Eau, sel et potentiel hydrique

La présence de sel dans le sol impacte son potentiel hydrique. Ce potentiel est 'énergie qu’il faut appliquer au sol pour
libérer 1g d’eau. Il est toujours négatif, et est d’autant plus bas que la liaison entre I'eau et le sol est forte. [6] L’eau pure possede
un potentiel hydrique de 0 ; mais dans un sol, I’eau n’est pas pure et contient aussi des solutés, responsables de la baisse du
potentiel hydrique. Il est donc défini :

par sa teneur en eau. Ainsi un sol bien hydraté aura un potentiel hydrique avec des valeurs d’environ -0,1 MPa, alors qu’un sol
sec aura des valeurs d’environ -1 MPa.

par la concentration en solutés du sol. Ainsi, cette valeur peut atteindre environ -0,4 MPa dans un sol contaminé par une
solution saline a 150 mM NaCl.

Pour comprendre I'importance de ces parametres physico-chimiques dans les problemes de salinité, il faut prendre en compte le
potentiel hydrique des cellules racinaires. En conditions normales, ces derniéres présentent une valeur de potentiel hydrique
d’environ -0,5 MPa.
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Figure 4. Dans le sol salin, la pression osmotique associée au sel réduit la dif férence de potentiel hydrique entre le sol et la racine, ce qui
réduit le flux d'eau dans la racine. Cela réduit l'eau dont dispose la plante pour sa croissance et son rendement. [Source : schéma EEnv
adapté de Rengasamy et al. ref. [7]]

Le mouvement de I'eau va du potentiel le plus haut vers le potentiel le plus bas (en d’autres termes du moins négatif au plus
négatif). La différence de potentiels hydriques entre le sol et les cellules végétales (0,4 MPa) va permettre a I'eau d’aller du sol
(-0,1 MPa) vers les cellules racinaires (-0,5 MPa) (Figure 4A). [7]

Lorsque le sol est contaminé par une solution saline a 150 mM NacCl, cette différence de potentiels hydriques se réduit a 0,1 MPa
(Figure 4B). Or cette différence de potentiel hydrique est 'une des forces motrices des flux d’eau au travers de la membrane
cellulaire. On peut estimer quen dehors de toute réponse cellulaire adaptative a la salinité, ce moteur est 4 fois moins efficace
pour transférer 'eau du sol vers I'intérieur des racines en conditions de salinité par rapport a la condition normale !

Dans une situation extréme ou la salinité du sol serait plus importante, on pourrait assister théoriquement a une sortie de I'eau des
cellules racinaires vers le sol salin, et a une déshydratation de la plante par ses racines ! Ce phénomene rappelle celui du stress
hydrique qui peut avoir plusieurs causes (sécheresse, gel, ...) et intervient lorsque le sol n’est pas en capacité de fournir
suffisamment d’eau liquide aux racines pour assurer ’hydratation des tissus et 'évaporation par les feuilles (Lire La vie fixée des
plantes).

Les dommages dus a l'effet osmotique de la salinité impactent non seulement la turgescence des cellules, mais induisent des
changements métaboliques similaires a ceux causés par le stress hydrique. Par exemple, le stress osmotique a un effet
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immédiat sur le taux de croissance des plantes.

2.2. Salinité, photosynthese et stress oxydatif

Contréle 1. Culture des plants de tabac en présence de NaCl
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Figure 5. Coloration de feuilles de tabac révélant l'accumulation de ROS (H202). Les plants de tabac ont été cultivés pendant 60 jours
dans un milieu contenant ou pas du NaCl (schéma du haut). Les feuilles ont ensuite été transférées dans des boites de Petri contenant du
3,3 diaminobenzidine (DAB). Le DAB permet de visualiser l'accumulation d’H>02 dans les tissus ayant poussé en présence de NaCl. La
coloration est plus intense dans les feuilles provenant de plantes traitées avec de fortes concentrations en NaCl. [Source : schéma EEnv ;
photo Yadav et al. [9], libre de droits].

En plus de subir un stress osmotique empéchant 'absorption normale de ’'eau au niveau des cellules racinaires, la plante doit
affronter des désordres dans ses parties foliaires :

La photosynthése est altérée, a cause de la fermeture des stomates, phénomene contrdlé par 1'hormone acide abscissique, et
I'inhibition de la fixation du COz2 ;

Le transfert linéaire des électrons au travers du photosysteme II est inhibé, le transfert cyclique d’électrons au sein du
photosysteme I est quant a Iui activé ;

Le mécanisme de protection du quenching non photochimique mis en place pour évacuer I'exces d’énergie lumineuse sous
forme de fluorescence est exacerbé [8] (Lire Focus Z comme photosynthese).

La conséquence immédiate de ces désordres dans la photosynthése est la production de formes activées de 1'oxygene (ROS,
pour Reactive Oxygen Species) et 1'expression des enzymes impliquées dans la prise en charge du stress oxydatif pour empécher
les dommages aux photosystémes, lipides, protéines et acides nucléiques. Cependant, 1'une des ROS, le peroxyde d’hydrogeéne
(H202), présente également un role de signalisation cellulaire dans la tolérance au sel. Ainsi, il y a un mécanisme de
coordination entre la production de ROS, leur élimination par des enzymes et une quantité suffisante requise pour la
signalisation cellulaire (Figure 5). [9]

2.3. Pourquoi Na* est-il toxique ?

La toxicité spécifique de I'ion Na* pourrait étre due a ses propriétés physicochimiques proches de celles du K+ (Potassium).
Dans tous les organismes vivants, K+ est le principal cation inorganique du cytosol, ol sa concentration (environ 0,1 M) est
généralement plusieurs fois supérieure a celle de Nat. Il joue un rdle essentiel dans la physiologie de la plante. Du fait de son
abondance intracellulaire, c’est le contre-ion inorganique majeur des charges négatives des protéines et des acides nucléiques,
avec en particulier des fonctions d’activation de plus de cinquante réactions enzymatiques_[10] (Lire Focus Potassium et
Sodium : de faux jumeaux !).
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Figure 6. Impact du Na* sur le fonctionnement cellulaire des plantes en condition de stress salin. [Source : © Schéma EEnv]
L’entrée massive de Na* dans le cytosol des plantes en milieu salin conduit a une série de réactions (Figure 6). [11]

Le Na* entre en compétition avec le K+ pour I'absorption de ce dernier dans la cellule racinaire, car les deux ions sont
transportés au travers de la membrane plasmique par plusieurs systemes de transport identiques (canaux cationiques non sélectifs
de type NSCC et transporteurs a haute affinité HKT). Ce phénomene est exacerbé en situation de stress salin.

Le Na* a des effets déléteres a la surface de la cellule, car il vient perturber gravement la polarisation électrique de la
membrane plasmique. Cette dépolarisation conduit a une augmentation spectaculaire des fuites de K+ a I'extérieur de la cellule,
par le biais des canaux a K* activés par la dépolarisation (canaux dénommés KOR).

Le Na+* entrerait en compétition avec le K+ dans la fixation sur des protéines importantes, sans pour autant assurer les
mémes fonctions que ce dernier. Un exceés en Na* dans le cytosol inhiberait ainsi ’activité de nombreuses réactions

enzymatiques entrainant un dysfonctionnement cellulaire, par exemple sur l'activité photosynthétique des plantes.

Des données récentes indiquent que les aquaporines (canaux a eau) de la membrane plasmique, connues principalement pour
leur activité de transport d’eau et de solutés neutres, participent, elles aussi, a ’entrée du Na+ dans la cellule !

Ainsi, malgré la présence de K+ dans le sol, on peut dire que la salinité provoque chez la plante une carence en ce nutriment
!

3. Mécanismes de tolérance a la salinité chez les plantes

3.1. Qu’est-ce qu’un stress salin ?
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Figure 7. Effets déléteres liés a la toxicité du stress salin et réponse cellulaire mise en place pour assurer la tolérance. Chez les plantes
halophiles, l'excés de sel dans le sol provoque un stress ionique, oxydatif et osmotique qu'elles doivent gérer en mettant en place des
stratégies pour maintenir (A) les molécules du stress oxydant a un niveau acceptable, (B) l'équilibre osmotique, et (C) l'homéostasie ionique.
[Source : © Schéma EEnv]

Les plantes ont développé plusieurs mécanismes biochimiques et moléculaires pour résister aux effets néfastes de la salinité du
sol. Les composantes d’un stress salin peuvent étre regroupées en trois catégories [12] :

Le stress oxydatif rencontré lors du stress salin doit étre géré au niveau cellulaire par des mécanismes de protection et de
réparation des dommages.

La réponse au stress osmotique permet de maintenir I'homéostasie de 1'eau par une biosynthése de solutés compatibles et
I'implication des aquaporines (canaux d'eau).

Ces mécanismes impliquent la fonction et la régulation des systemes de transport du Na+ et/ou du K+ impliqués dans la réponse
au stress ionique (Figure 7). [13]

3.2. Stratégies de détoxication contre le stress oxydatif

Le stress oxydatif, causé par le stress salin, chez des plantules de mais a été observé principalement dans les racines et les feuilles
matures, et dans une moindre mesure dans les jeunes feuilles (Figure 7A). Diverses stratégies de détoxications sont alors mises
en place :

Augmentation de la teneur en H202 et des marqueurs de dommages oxydatifs des membranes cellulaires (fuite d'électrolytes
et peroxydation lipidique).

Accumulation dans les cellules de molécules antioxydantes (polyphénols, flavonoides, ascorbate, ...) et d’activités
enzymatiques antioxydantes (catalase, superoxyde dismutase, peroxydase).

Des mécanismes de protection des ROS peuvent ainsi étre activés dans toute la plante, comme c’est le cas dans de nombreuses
autres situations de stress (Lire Comment les plantes supportent les stress alpins ?).

3.3. Comment maintenir I’homéostasie hydrique ?

Le maintien de I’équilibre hydrique dans les tissus de la plante (on parle aussi d’homéostasie hydrique) est crucial pour sa
croissance et son développement. L’eau est perdue par la transpiration par les stomates et acquise par ’absorption racinaire.
L’homéostasie hydrique est donc assurée par I'apport en eau, mais aussi par la capacité des cellules végétales a retenir I’eau.

En conditions de stress osmotique, ’homéostasie hydrique est perturbée (voir Figure 4), la cellule végétale accumule dans le
cytosol des solutés compatibles afin d’équilibrer la pression osmotique (Figure 7). Il s’agit du saccharose, de la proline et la
glycine bétaine. Par exemple, on a décrit 'accumulation de proline comme osmolyte non toxique et protecteur dans un grand
nombre de plantes soumis au stress salin.
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Figure 8. Stratégies impliquées dans I’homéostasie ionique mises en place dans les cellules racinaires par les plantes afin de leur permettre
de tolérer un stress salin. [Source : © Schéma EEnv]

L’analyse du génome de riz a permis d’identifier des génes responsables de la tolérance a la salinité chez le riz [14]. L’'un d’eux
code pour un transporteur de Na* impliqué dans 'homéostasie entre le K+, élément essentiel, et le Na*, élément toxique. Cette
découverte majeure met 'accent sur I'importance des systémes de transport de ces deux ions dans le phénomene de tolérance
au sel.

Pour qu’une plante soit en mesure de tolérer un stress salin, il est important que le rapport K+/Na+ dans le cytosol des cellules
racinaires soit élevé et donc que ces cellules contiennent peu de Na+ (Figure 7C). Différentes stratégies permettent aux plantes
d’y parvenir ; elles impliquent des systémes de transport contribuant a I'noméostasie Na+ et K+ (Figure 8).

Expulser I'exces d’ions Na+ hors des cellules épidermiques racinaires vers ’extérieur. La protéine appelée SOS1 [15] joue
un rdle dans ce processus, c’est le seul systeme d'efflux de Na* localisé a la membrane plasmique caractérisé jusqu'a présent chez
les plantes.

Confiner les ions Na+ dans la vacuole, une fois qu’ils sont dans le cytosol, grace a I'activité de la protéine NHX1 [16].

Empécher la translocation des ions Na+ vers les parties aériennes. Ce rdle est dévolu a un transporteur d'influx sélectif de
Na+ de la famille HKT1. Localisé dans le parenchyme du xyléme racinaire, il permet de décharger en Na+ la séve xylémienne,
en retenant cet ion dans les cellules du parenchyme xylémien. Le locus Salfol porte le géne codant pour ce systeéme de transport.

Permettre le retour des ions Na+ vers les racines. HKT1 est aussi exprimé dans les cellules adjacentes aux vaisseaux du
phloeme dans les feuilles ; cela permettrait la recirculation du Nat des parties aériennes, en chargeant le Na* dans le phloeme
pour permettre le retour.

Contrecarrer les effets toxiques du Na* grace a l'implication des systémes de transport du K+. Ces systémes aident au
maintien d’'un rapport K+/Na* cytosolique élevé. Par exemple, chez le riz, la mutation individuelle des genes AKTI, HAKI et
HAKS, codant, respectivement, pour un canal et deux transporteurs de K+ provoque une plus forte sensibilité au stress salin chez
les plantes mutées. Ceci démontre que la nutrition en K+ joue un réle majeur dans la tolérance a la salinité des sols (Figure 8).

Expulser I'exces d’ions Na+ hors des cellules épidermiques racinaires vers ’extérieur. La protéine appelée SOS1 [15] joue
un rdle dans ce processus, c’est le seul systeme d'efflux de Nat localisé a la membrane plasmique caractérisé jusqu'a présent chez
les plantes.

Confiner les ions Na+ dans la vacuole, une fois qu’ils sont dans le cytosol, grace a I'activité de la protéine NHX1 [16].
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Empécher la translocation des ions Na+ vers les parties aériennes. Ce role est dévolu & un transporteur d'influx sélectif de
Nat de la famille HKT1. Localisé dans le parenchyme du xyléme racinaire, il permet de décharger en Na* la seéve xylémienne,
en retenant cet ion dans les cellules du parenchyme xylémien. Le locus Salfol porte le géne codant pour ce systeme de transport.

Permettre le retour des ions Na+ vers les racines. HKT1 est aussi exprimé dans les cellules adjacentes aux vaisseaux du
phloeme dans les feuilles ; cela permettrait la recirculation du Nat* des parties aériennes, en chargeant le Na* dans le phloeme
pour permettre le retour.

Contrecarrer les effets toxiques du Na* grace a l'implication des systemes de transport du K+. Ces systémes aident au
maintien d’'un rapport K+/Na* cytosolique élevé. Par exemple, chez le riz, 1a mutation individuelle des genes AKT1, HAKI et

HAKS, codant, respectivement, pour un canal et deux transporteurs de K+ provoque une plus forte sensibilité au stress salin chez
les plantes mutées. Ceci démontre que la nutrition en K+ joue un role majeur dans la tolérance a la salinité des sols (Figure 8).

4. Le sodium peut étre utile aux plantes !
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Figure 9. Atriplex vesicaria, arbuste des sols arides et salins d’Australie, a besoin de sel pour sa croissance. [Source : Mark Marathon / CC
BY-SA 4.0]

Malgré sa toxicité chez les plantes, I'ion sodium (Na*) est aussi un nutriment, en particulier lorsque I'ion potassium (K*) est en
faible concentration dans le sol.

La concentration de K+ dans le sol de 'ordre du millimolaire permet une croissance optimale des plantes. La disponibilité
des ions K+ dans la solution du sol, lentement libérés par les particules du sol et les argiles, est souvent limitante pour une
croissance optimale dans la plupart des écosystemes naturels. Quand la concentration en K+ dans le sol est tres basse, de I'ordre
de la micromolaire, le Na+ peut le substituer dans certaines fonctions vitales, comme son role de soluté pour maintenir
l'osmolarité dans la cellule (Lire Focus Potassium et Sodium : de faux jumeaux !).

Environ 90% du K+ est stocké dans la vacuole ou il y assure un réle osmotique. Confiné dans la vacuole, le Nat+ peut jouer ce
méme role ; la cellule mobilise alors le K+ dans le cytosol ot il y assure son rdle métabolique. Un systeme de transport du Na+
spécifiquement exprimé lorsque la concentration en K+ dans le sol est faible permettrait d’absorber le Na* dans la plante pour cet
usage bénéfique [17]. Le Na* peut ainsi stimuler la croissance des plantes, a de faibles concentrations.

Les plantes halophiles peuvent avoir besoin de certaines concentrations en NaCl pour croitre correctement, comme chez
Atriplex vesicaria (arbuste d’Australie proche cousin de I'obione Halimione portulacoides présent dans les prés salés en France,
Figure 9), Echinochloa utilis (millet japonais) ou Portulaca grandiflora (un pourpier).

5. Messages a retenir

Dans le Monde, 20% des terres irriguées sont menacées par la salinisation progressive des sols :
- les plantes d’intérét agronomique tolerent peu ou pas la salinité des sols ;
- seule, la végétation halophile est adaptée a pousser en conditions salines.

L’ion sodium (Nat) est le principal responsable de la toxicité due au sel en perturbant :

- absorption en eau et en nutriments par les racines ;

- la photosynthese dans les feuilles ;

- mais aussi en accumulant des formes activées de 'oxygene conduisant a un stress oxydatif.

Du fait de leurs propriétés physico-chimiques similaires, Na* entre en compétition avec I’ion potassium (K+), un élément
nutritif majeur chez les plantes.

Les plantes réagissent a la présence de Na+ en plusieurs étapes :

- En se protégeant contre le stress oxydatif ;

- En accumulant des solutés pour contrecarrer ’effet osmotique qu’exerce une quantité trop importante de Na+ dans le sol ;

- En limitant 1'absorption de Na+ dans la racine, en augmentant son expulsion en dehors des cellules racinaires, le confinant
dans la vacuole, et en gérant son transport et son exclusion hors des feuilles. La plante améliore aussi sa nutrition en K+.
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