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Résumé : The problem of salinity is multiple. In addition to salt stress, ion toxicity (Na+ and Cl– dissolved in irrigation wa-
ter or in soil solution), and mineral nutrition perturbation, plants have difficulty absorbing water from soil because of its ele-
vated osmotic pressure, which leads to water stress and thus complicates and impairs their physiological state in an
exponential way. Consequently, cells try to adjust their water potential by ion homeostasis regulation via vacuolar compart-
mentation and (or) extrusion out of the cell of the toxic ions (Na+ and Cl–). Nevertheless, if this is not sufficient, the plant
has to use another way to face salt stress, which consists in the synthesis and accumulation of a class of osmoprotective
compounds known as compatible solutes, mainly amino compounds and sugars. Energetically, this osmotic strategy is more
expensive than ion homeostasis regulation. A secondary aspect of salinity stress in plants is the stress-induced production of
reactive oxygen species leading to an oxidative stress whose damage reduction could be realized via the production of antio-
xidants. Perception and signal mechanisms represent the first events of plant stress adaptation, and the main pathways follo-
wed are calcium, abscissic acid (ABA), mitogen-activated protein kinases (MAPKinases), salt overly sensitive (SOS)
proteins, and ethylene.

Mots‐clés : compartimentation vacuolaire, exclusion du sodium, homéostasie ionique, osmorégulation, signalisation cellulaire
du stress, tolérance à la salinité.

Abstract: Le problème de la salinité est multiple, car en plus de la toxicité des ions Na+ et Cl– (dissous dans l’eau d’irriga-
tion ou présents dans la solution du sol) et de la perturbation de la nutrition minérale (suite aux interactions entre les ions),
les plantes ont du mal à absorber l’eau du sol du fait de sa pression osmotique élevée, et cela se traduit par un stress hydri-
que en plus du stress salin, compliquant et altérant ainsi de façon exponentielle leur état physiologique. Les cellules tendent
par conséquent à ajuster leur propre potentiel hydrique en rétablissant l’homéostasie ionique cellulaire, que ce soit par la
compartimentation vacuolaire des ions toxiques (Na+ et Cl–) absorbés et (ou) leur exclusion hors de la cellule. En revanche,
si cela n’est pas suffisant, la plante devra utiliser un autre moyen pour faire face au stress salin, qui consiste à synthétiser et
accumuler des solutés organiques osmoprotecteurs, principalement des composés aminés et des sucres. Sur le plan énergé-
tique, cette stratégie osmotique est beaucoup plus coûteuse que la régulation de l’homéostasie ionique. D’autre part, une
forte concentration saline dans le sol induit chez la plante la production de formes actives d’oxygène qui provoquent un
stress oxydatif dont la réduction des dommages pourrait se faire par le biais de la production d’antioxydants. Ces principales
réactions cellulaires élaborées par la plante afin de faire face et de s’adapter au stress salin sont inévitablement précédées
par une cascade d’éléments de signalisation et de régulation qui peuvent emprunter différentes voies impliquant notamment
celle du calcium, de l’acide abscissique (ABA), des « mitogen-activated protein kinases » (MAPKinases), des protéines
« salt overly sensitive » (SOS) et de l’éthylène.

Key words: ion homeostasis, osmoregulation, salinity tolerance, sodium exclusion, stress cellular signalization, vacuolar
compartmentation.

[Journal translation]

Introduction
Les effets néfastes de la salinité sur la croissance des

plantes sont généralement associés au faible potentiel osmo-
tique de la solution du sol et au niveau élevé de toxicité du
sodium (et du chlore pour certaines espèces) qui provoquent
des perturbations multiples sur le métabolisme, la croissance
et le développement des plantes aux niveaux moléculaire, bi-
ochimique et physiologique (Winicov 1998; Munns 2002;
Tester et Davenport 2003; Yamaguchi et Blumwald 2005).
Des expériences in vitro ont montré que l’activité des en-
zymes extraites à partir des plantes halophytes Atriplex spon-
geosa F. Muell. ou Suaeda maritima (L.) Dumort. sont
sensibles au NaCl au même degré que celles extraites à partir
des plantes glycophytes, haricot et pois (Flowers et al. 1977).
Même les enzymes de l’algue Dunaliella parva Lerche qui
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peut croître à des salinités 10 fois plus élevées que celle de
l’eau de mer, sont aussi sensibles au sel que celles des glyco-
phytes les plus sensibles (Munns et al. 1983). Ces expérien-
ces suggèrent que la tolérance à la salinité ne se limite pas à
une réponse métabolique chez les plantes tolérantes (LaRosa
et al. 1991). Généralement, le sodium commence à avoir un
effet inhibiteur sur l’activité enzymatique à partir d’une con-
centration de 100 mmol/L. Ainsi, la capacité des plantes à ré-
duire les teneurs en sodium dans le cytoplasme semble être
un des éléments décisifs de la tolérance à la salinité (Maa-
thuis et Amtmann 1999; Munns 2005; Yamaguchi et Blum-
wald 2005; Apse et Blumwald 2007). Toutefois, bien que les
ions chlorures soient des micro-éléments nécessaires à l’acti-
vité enzymatique, à la photosynthèse en tant que co-facteurs,
ainsi qu’à la régulation de la turgescence cellulaire, du pH et
du potentiel membranaire électrique, ils ne demeurent pas
moins toxiques que les ions Na+ si leur concentration atteint
le seuil critique toléré par les plantes (Teakle et Tyerman
2009). L’homéostasie ionique cellulaire est un phénomène
essentiel et vital pour tous les organismes (Blumwald 2000;
Mahajan et al. 2008). La plupart des cellules parviennent à
maintenir un niveau élevé de potassium et un faible niveau
de sodium dans le cytoplasme à travers la coordination et la
régulation des différents transporteurs et canaux (Blumwald
et al. 2004). Il existe deux principales stratégies que les
plantes utilisent pour faire face à la salinité : la compartimen-
tation des ions toxiques au sein de la vacuole et leur exclu-
sion hors de la cellule (Hasegawa et al. 2000; Borsani et al.
2003; Blumwald et al. 2004; Munns 2005; Yamaguchi et
Blumwald 2005; Apse et Blumwald 2007). D’autre part, les
plantes modifient la composition de leur sève; elles peuvent
accumuler les ions Na+ et Cl– pour ajuster le potentiel hydri-
que des tissus, nécessaire pour maintenir la croissance
(Munns 2005). Cette accumulation doit être compatible avec
une tolérance métabolique de la concentration résultante ou
avec une compartimentation entre les divers composants de
la cellule ou de la plante. Elle nécessite relativement peu de
dépense d’énergie. En effet, l’absorption d’ions et leur com-
partimentation vacuolaire coûterait à peine 3 à 4 mol d’ATP,
alors que la synthèse d’1 mol de solutés compatibles (c'est-à-
dire dont la synthèse et l’accumulation dans un compartiment
particulier ne génèrent pas de perturbation ni de dysfonc-
tionnement métaboliques) coûterait 30 à 50 mol d’ATP
(Raven 1985). En revanche, si cette accumulation n’a pas
lieu, la plante devra synthétiser des solutés organiques pour
ajuster son potentiel hydrique. Il faudra une importante quan-
tité de biomasse pour assurer la dépense énergétique nécess-
aire à une telle synthèse (Cornillon et Palloix 1995). Dès
lors, une des stratégies d’adaptation consiste à synthétiser
des osmoprotecteurs, principalement des composés aminés et
des sucres, et à les accumuler dans le cytoplasme et les or-
ganites (Niu et al. 1995; Hasegawa et al. 2000; Bartels et
Sunkar 2005; Ashraf et Foolad 2007; Chen et Jiang 2010;
Ksouri et al. 2010; Majumder et al. 2010). Ces osmolytes,
généralement de nature hydrophilique, sont des molécules
peu chargées mais polaires et très solubles (Sairam et Tyagi
2004), ce qui suggère qu’ils peuvent adhérer à la surface des
protéines et des membranes pour les protéger de la déshydra-
tation (Yancey et al. 1982). Une autre fonction attribuée à ces
osmolytes constitue la protection contre l’action des radicaux
oxygénés suite au stress salin (Noctor et Foyer 1998; Alia et

al. 1999; Blumwald et al. 2004). Sous condition de concen-
trations élevées de sodium, que ce dernier soit compartimenté
au sein de la vacuole ou exclu de la cellule, le potentiel os-
motique du cytoplasme doit être équilibré à celui de la va-
cuole et du milieu extérieur afin de maintenir la turgescence
cellulaire et l’absorption d’eau nécessaire à la croissance cel-
lulaire. Cela nécessite une augmentation des teneurs en os-
molytes dans le cytoplasme, soit par synthèse de solutés
(compatibles avec le métabolisme cellulaire) soit par leur ab-
sorption de la solution du sol (Apse et Blumwald 2002; Chen
et Murata 2002; Chinnusamy et Zhu 2003; Cixin He 2005).
Parmi ces composés synthétisés, figurent certains polyols,
des sucres, des acides aminés, des bétaïnes, mais qui, sur le
plan énergétique, sont très couteux à produire par la cellule
(Bohnert et Jensen 1996; Ramanjulu et Bartels 2002; Ma-
jumder et al. 2010). Le rôle principal de ces solutés consiste
à maintenir un faible potentiel hydrique à l’intérieur des cel-
lules afin de générer une force de succion pour l’absorption
d’eau (Yancey et al. 1982; Carpenter et al. 1990). De plus
l’implication des solutés tels que la glycine bétaïne, le sorbi-
tol, le mannitol, le tréhalose et la proline dans l’amélioration
de la tolérance aux stress abiotiques a été mise en évidence
par des travaux de génie génétique et de transgénèse végétale
(Cushman 2001; Chen et Murata 2002; Rontein et al. 2002;
Munns 2005; Majumder et al. 2010). D’autre part, le stress
salin induit la production de formes actives d’oxygène suite
à l’altération du métabolisme au niveau des mitochondries et
chloroplastes (Blumwald et al. 2004). Ces formes actives
d’oxygène provoquent un stress oxydatif dont les effets né-
fastes se répercutent sur différents composants cellulaires tels
que les lipides membranaires, les protéines et les acides nu-
cléiques (Halliwell et Gutteridge 1986). De ce fait, la réduc-
tion de ces dommages oxydatifs via le déploiement d’une
panoplie d’anti-oxydants pourrait contribuer à améliorer la
tolérance des plantes au stress (Blumwald et al. 2004; Chin-
nusamy et al. 2005; Jithesh et al. 2006). Les événements pré-
coces de l’adaptation des plantes au stress commencent par
les mécanismes de perception puis de signalisation via une
transduction de signaux et de messagers afin d’activer les di-
verses réponses physiologiques et métaboliques, y compris
l’expression de gènes de réponse au stress. Les principales
voies empruntées lors de la signalisation du stress salin sont
celles du calcium, de l’acide abscissique (ABA), des « mito-
gen-activated protein kinases » (MAPKinases), des protéines
« salt overly sensitive » (SOS) et de l’éthylène (Chinnusamy
et Zhu 2003; Chinnusamy et al. 2005; Mahajan et al. 2008).
Dans les paragraphes suivants, nous proposons un passage en
revue des mécanismes de tolérance à la salinité au niveau
cellulaire ainsi que les principales voies de signalisation sui-
vies lors de l’adaptation et de la réponse au stress salin, de
manière non exhaustive mais plutôt en évoquant et en décri-
vant plus particulièrement les plus importants d’entre eux.

1. Homéostasie ionique

1.1. La compartimentation vacuolaire
Celle-ci consiste à évacuer du cytoplasme les ions Na+ en

excès vers la vacuole afin d’éviter leur effet toxique et inhib-
iteur à l’encontre des processus enzymatiques (Flowers et al.
1977). Ce mécanisme de compartimentation vacuolaire est
assuré par l’action d’un antiport vacuolaire sodium/proton
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(Na+/H+) dont l’énergie est fournie par les pompes à protons
ATPases (H+ -adénosine triphosphatases) et PPases (H+ -py-
rophosphatases) vacuolaires (Apse et al. 1999; Blumwald et
al. 2000; Gaxiola et al. 2002; Horie et Schroeder 2004; Ya-
maguchi et Blumwald 2005). Le mouvement des protons de
la vacuole vers le cytoplasme est exergonique du fait du gra-
dient de pH de 1,5 unités entre ces deux compartiments. Le
taux d’accumulation de sodium dans la vacuole par rapport
au cytoplasme peut donc être supérieur à 30 (101,5 plus ex-
actement), en supposant un mécanisme d'antiport strict élec-
tro-neutre avec une stœchiométrie H+:Na+ de 1:1; mais en
réalité, du fait de l’existence des autres cations dans la cel-
lule, l’accumulation de sodium dans la vacuole est réalisable
contre son gradient de concentration seulement 4 à 5 fois
plus élevé (Hanana et al. 2009). Ainsi, grâce à ce processus
de compartimentation de sodium au sein de la vacuole, la
cellule parvient à maintenir une faible concentration de so-
dium dans le cytoplasme, minimisant ainsi son effet toxique;
et d’autre part, l’augmentation concomitante de la concentra-
tion de sodium dans la vacuole va engendrer une forte press-
ion osmotique qui va favoriser l’absorption d’eau et donc
améliorer la turgescence des cellules (Glenn et al. 1999;
Apse et Blumwald 2007). Chez les plantes de type « in-
cluder », les flux de sodium sont essentiellement ascendants,
et le sel est accumulé dans les parties aériennes au niveau des
vacuoles. Par contre, chez celles de type « excluder », la plus
grande partie du sodium absorbé et véhiculé vers les feuilles
est réexportée vers les racines via le phloème (Levigneron et
al. 1995; Berthomieu et al. 2003) ou initialement stockée
dans les racines. La compartimentation du NaCl dans les va-
cuoles représente le mécanisme principal de détoxication du
sel chez les halophytes (Borsani et al. 2003; Ksouri et al.
2010), tandis que les glycophytes ont recours au mécanisme
d’exclusion du sodium des cellules (au niveau de la mem-
brane plasmique) des parties aériennes vers les racines
(Munns 2002; Tester et Davenport 2003; Blumwald et al.
2004). Chez les halophytes, l’activité de l’antiport vacuolaire
Na+/H+ est généralement induite par les concentrations éle-
vées de NaCl, tel le cas de Mesembryanthemum crystallinum
L. après un traitement salin (Barkla et al. 1995). Glenn et al.
(1999) ont constaté une modification de la composition lipi-
dique membranaire des tonoplastes chez les halophytes évi-
tant ainsi la fuite de sodium vacuolaire vers le cytoplasme.
Certaines plantes halophytes modérément tolérantes peuvent
également exclure les ions Na+ et Cl– à travers des glandes
et vésicules (Blumwald et al. 2004). Une autre différence ma-
jeure entre les glycophytes et les halophytes repose sur le fait
que ces dernières accumulent et stockent environ 90 % du so-
dium dans la partie aérienne dont au moins 80 % dans les
feuilles (Flowers et al. 1977; Tester et Bacic 2005), alors que
les glycophytes limitent le mouvement d’ions vers la partie
aérienne en contrôlant l’influx xylémique d’ions (Hasegawa
et al. 2000). Par ailleurs, les halophytes utilisent ce méca-
nisme de compartimentation de sodium dans la vacuole afin
de pouvoir générer un potentiel osmotique au sein des cel-
lules, nécessaire à l’absorption de l’eau au niveau des sols
salés. Ainsi, l’accumulation du sodium dans le compartiment
vacuolaire semble avoir un double rôle, celui de la protection
du cytoplasme contre la toxicité du sodium et celui de son
utilisation en tant qu’osmoticum dans la vacuole (Blumwald
et al. 2000; Bartels et Sunkar 2005). Dans certains cas, la

sensibilité au sodium peut s’expliquer par l’absence ou un ni-
veau relativement faible d’activité de l’antiport vacuolaire
NHX chez les glycophytes. Par exemple, chez le genre Plan-
tago, l’activité d’échange vacuolaire Na+/H+ est détectée
seulement chez l’espèce tolérante Plantago maritima L.,
mais pas chez l’espèce sensible Plantago media L. (Staal et
al. 1991). Plusieurs études basées sur l’expression hétéro-
logue ou homologue du gène NHX1 ont confirmé l’impor-
tance de la compartimentation vacuolaire du sodium dans la
tolérance à la salinité (Apse et al. 1999; Fukuda et al. 1999;
Gaxiola et al. 1999; Zhang et Blumwald 2001; Zhang et al.
2001; Quintero et al. 2002; Shi et Zhu 2002; Wu et al.
2004, 2005; Brini et al. 2005, 2006; Silva et al. 2010). Alors
que les phénotypes mutants nhx1 de levure (Venema et al.
2001; Fukuda et al. 2004; Brini et al. 2005; Hanana et al.
2007; Takahashi et al. 2008) ou de plante (Apse et al. 2003;
Sottosanto et al. 2004) se sont montrés sensibles à la salinité.
Bien qu’on accorde peu d’attention aux ions chlorures et que
la discussion sur le problème de la salinité soit généralement
focalisée sur le sodium en raison de sa toxicité, les chlorures
représentent pourtant les ions majeurs qui contrebalancent le
sodium au niveau de la régulation osmotique (Glenn et al.
1999) et ne sont pas moins toxiques que les ions Na+ (Teakle
et Tyerman 2009). D’ailleurs, pour certaines espèces ligne-
uses, particulièrement la vigne et les citrus, la toxicité des
ions Cl– semble plus importante que celle des ions Na+
(Storey et Walker 1998; Brumos et al. 2009; Hamrouni
2009), et par conséquent, la compartimentation vacuolaire
devrait aussi concerner ces ions Cl– afin d’éviter leur effet
toxique. En 1996, Hechenberger et al. (1996) ont démontré
l’implication des canaux chlorures CLC dans le mécanisme
de compartimentation des ions chlorures à l’intérieur de la
vacuole. Les cellules des plantes tolérantes seraient alors ca-
pables d’accumuler dans leurs vacuoles des concentrations en
Cl– qui peuvent atteindre 200 à 1000 mmol/L sans exigence
énergétique supplémentaire à celle mise à disposition par les
pompes à protons vacuolaires (Glenn et al. 1999). En ab-
sence de fuite d’ions (Na+ ou Cl–) de la vacuole vers le cyto-
plasme, seulement une faible proportion de l’activité des
pompes à protons vacuolaires ATPases serait nécessaire à la
compartimentation vacuolaire du NaCl (10 % chez les cel-
lules adultes mais plus chez les cellules jeunes en expansion)
(Maathuis et al. 1992).

1.2. Exclusion des ions toxiques
L’autre stratégie permettant aux plantes de survivre en

condition de stress salin consiste à exclure le sodium du cy-
toplasme vers l’extérieur de la cellule. Dans ce cas, les
plantes limitent l’entrée des éléments salins et les rejettent
dans le compartiment apoplasmique (Blumwald et al. 2004;
Munns 2005). La régulation qualitative et quantitative du
transport des ions permet de maintenir la concentration ioni-
que dans une gamme de valeurs compatibles avec un métab-
olisme cellulaire normal. L’exclusion commence avec la
sélectivité de la membrane racinaire, ce qui peut résulter
d’une réduction de la perméabilité passive, de la présence de
transporteurs sélectifs et d’un transport vers le milieu extéri-
eur des ions déjà absorbés (Apse et Blumwald 2007). Tous
ces mécanismes ne sont pas exclusifs, et la résistance des
plantes dépend souvent d’une série de mécanismes potentielle-
ment additifs. Ces modifications provoquent une déviation du
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métabolisme qui entraîne une dépense énergétique. Le facteur
limitant peut être la fourniture de carbone, celle d’énergie ou
la vitesse de transport des ions; ces facteurs peuvent interférer
avec la concentration en phosphore inorganique nécessaire au
transfert de l’énergie (Cornillon et Palloix 1995). L’exclusion
du sodium est réalisée par l’action combinée d’une série de
protéines de type SOS (« salt overly sensitive ») (Zhu 2003).
SOS1, qui est également un antiport Na+/H+ mais localisé au
niveau de la membrane plasmique, joue un rôle primordial
dans ce mécanisme d’exclusion de sodium vers le milieu ex-
térieur (Shi et al. 2000, 2002; Zhu 2003; Mahajan et al.
2008). SOS2 et SOS3 assurent conjointement la régulation
de l’activité de SOS1 mais également celle de l’antiport va-
cuolaire NHX1 (Liu et al. 2000; Zhu 2002; Qiu et al. 2003).
D’autre part et afin de réduire l’accumulation de sodium au
niveau de la partie aérienne de la plante, ce complexe protéi-
que SOS interagit avec le transporteur HKT1 (Rus et al.
2001) lui aussi situé sur la membrane plasmique et qui est
responsable de la recirculation du sodium des feuilles vers
les racines via le phloème (Berthomieu et al. 2003; Hauser
et Horie 2009). Il existe une corrélation positive entre l’ex-
clusion des sels et la tolérance à la salinité chez plusieurs es-
pèces (Storey et Walker 1998; Lee et al. 2003; Munns et
James 2003; Zhu et al. 2004; Munns et al. 2006). L’expres-
sion hétérologue de la protéine SOS1 de Populus euphratica
Oliv. chez des bactéries mutantes EP432 (DNhaANhaB) a
permis d’obtenir une suppression partielle du phénotype de
sensibilité au sel chez ces souches (Wu et al. 2007). Des
plantes transgéniques d’Arabidopsis sur-exprimant SOS1 affi-
chent une meilleure croissance végétative que les types sau-
vages en condition de stress salin (Shi et al. 2002). Chez les
variétés de vigne et le peuplier tolérant la salinité, l’exclusion
des ions Na+ et Cl– constitue le principal mécanisme qui leur
permet de s’adapter au stress salin (Garcia et Charbaji 1993;
Hamrouni et al. 2003; Storey et al. 2003; Sun et al. 2008;
Hamrouni 2009). Les transporteurs CCC (« cation-chloride
cotransporter»»), récemment identifiés par Colmenero-Flores
et al. (2007), étant responsables du transport à longue dis-
tance des chlorures, seraient également impliqués dans le mé-
canisme de leur exclusion (Brumos et al. 2009).

1.3. Ajustement ionique
L’augmentation des concentrations vacuolaires de sodium

induit la nécessité et le besoin d’élever la pression osmotique
des autres compartiments cellulaires afin de maintenir leur
volume (Amtmann et Leigh 2010). Quoique la synthèse et
l’accumulation de composés solubles compatibles contribue
au maintien de la croissance cellulaire en conditions de stress
ionique (fig. 1), les plantes ont développé d’autres moyens
non moins efficaces tels que l’ajustement ionique afin de ré-
duire et d’équilibrer la concentration d’ions dans le but
d’ajuster la pression osmotique au niveau du cytoplasme
(Sairam et Tyagi 2004; Shabala et Cuin 2008). Ce dernier
objectif peut être assuré par une augmentation des concentra-
tions de potassium, outre celle des composés osmotiques
compatibles (Munns et Tester 2008). En outre, le potassium
joue un rôle également dans le contrôle de la turgescence cel-
lulaire (Sairam et Tyagi 2004). Afin de préserver les réac-
tions métaboliques et de maintenir un rapport K/Na viable,
les cellules végétales doivent ajuster leur teneur en potassium
entre 100 et 200 mmol/L (Maathuis et Amtmann 1999). Le

rapport K/Na va dépendre de l’action conjuguée des différ-
ents systèmes de transport situés au niveau des membranes
plasmique et vacuolaire et impliquant les voies plus ou moins
sélectives des ions K+ et Na+ (Maathuis et Amtmann 1999;
Shabala et Cuin 2008; Amtmann et Leigh 2010). Les étapes
clés du processus global d’absorption, de transport et de dis-
tribution de ces ions sont définies et déterminées au niveau
des points suivants : (i) l’interface sol–racine au niveau du-
quel va se dérouler l’entrée des ions puis leur transport via
les voies symplastique et apoplasmique, (ii) l’interface cortex
racinaire – xylème médullaire à travers lequel a lieu le trans-
fert puis la translocation des ions vers la partie aérienne, (iii)
la répartition des ions aux niveaux tissulaire (p. ex. feuilles
adultes versus feuilles jeunes) et cellulaire (compartimenta-
tion vacuolaire). Ces mouvements et flux d’ions sont assurés
par des transporteurs et canaux ioniques (Maathuis et Amt-
mann 1999; Shabala et Cuin 2008). Deux classes de transpor-
teur sont impliquées dans l’absorption des ions K+ et Na+ :

• Les transporteurs à forte affinité pour le potassium (famille
KUP-HAK : « K+ uptake transporter – high affinity K+

uptake transporter »),
• Les transporteurs à faible affinité pour les cations (HKT1 :

« high affinity K+ transporter » et LCT1 : « low affinity
cation transporter »).
En parallèle, il existe trois types de canaux responsables

du transport de cations monovalents (et donc potentiellement
capables de transporter les ions K+ et Na+) : les KIRCs (« K+

inward rectifying channels » : canaux régulateurs de l’influx
de potassium), KORCs (« K+ outward rectifying channels » :
canaux régulateurs de l’efflux de potassium) et VICs (« volt-
age independent channels » : canaux indépendants du volt-
age) qui se distinguent par leur sélectivité ionique et
comportement fonctionnel (état ouvert ou fermé) (Maathuis
et Amtmann 1999). D’autre part, la translocation du potas-
sium vers les parties aériennes de la plante est assurée par
les canaux SKOR (Gaymard et al. 1998) et NORK (Wegner
et Raschke 1994). Les différents transporteurs et canaux serv-
ant au transport de potassium et par conséquent impliqués
dans l’ajustement ionique sont passés en revue de façon très
détaillée par Gierth et Mäser (2007); Shabala et Cuin (2008)
et Szczerba et al. (2009). La surexpression de HKT1 ciblée et
spécifique aux tissus médullaires de la racine améliore la tol-
érance à la salinité chez Arabidopsis, via la récupération des
ions Na+ du flux transpiratoire et donc en limitant leur ascen-
sion vers les parties aériennes de la plante (Farquharson
2009). D’après Zhu (2002), l’apport supplémentaire de potas-
sium minimise le phénotype d’hypersensibilité des mutants
sos d’Arabidopsis, probablement suite à l’élévation des con-
centrations de potassium cytoplasmique. Également, le rap-
port K/Na peut être augmenté par un apport de Ca2+ externe
qui serait capable de réduire l’activité des canaux KORKs
(Murata et al. 1998) ainsi que celle des canaux d’entrée de
Na+ VICs (Roberts et Tester 1997). Il semblerait aussi, selon
Cuin et Shabala (2008), que certains composés osmotiques
compatibles (notamment la glycine bétaïne) seraient capables
d’améliorer le rapport K/Na en condition de stress salin, via
leurs effets, entre autres, sur les formes actives d’oxygène. Le
gène SOS4 code une pyridoxal (PL) kinase qui serait impli-
quée dans la biosynthèse du PL-5-phosphate (PLP) qui, lui
aussi, agit sur les transporteurs et canaux ioniques afin de
réguler le rapport K/Na (Mahajan et al. 2008). Des données
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récentes concernant la caractérisation fonctionnelle de trans-
porteurs d’anions ont révélé qu’à l’instar de la sélectivité en-
tre les ions K+ et Na+ en vue du maintien d’un rapport K/Na
optimal, il existe une situation similaire avec les ions Cl– vis-
à-vis des ions NO3

–, SO4
2– et des anions organiques pour at-

teindre un ajustement osmotique, quoique les voies de trans-
port et de circulation des chlorures sont encore mal définies
(Teakle et Tyerman 2009). Ces mécanismes d’ajustement os-
motique et d’optimisation des rapports K+/Na+ et NO3

–/Cl–
vont de pair avec celui de l’équilibre des charges électriques,
et il n’est pas étonnant de constater que l’absorption des ions
Na+ est souvent liée à celles des ions Cl–. Comme pour les
ions Na+, la première stratégie de lutte contre les ions Cl–
constitue à réduire leur absorption et par conséquent leur en-
trée et passage dans la partie aérienne de la plante (Teakle et
Tyerman 2009).

2. Stratégie osmotique

2.1. La proline
Les teneurs en proline s’accroissent rapidement chez de

nombreuses mono- ou di-cotylédones soumises à un stress
salin (Yoshiba et al. 1999; Rhodes et al. 2002; Silva-Ortega
et al. 2007). Cette augmentation de la concentration de pro-
line cytoplasmique est consécutive à la stimulation de sa syn-

thèse, résultant d’une élévation des quantités des messagers
codant pour l’enzyme qui convertit le glutamate semi-aldéhyde
en proline. Il existe deux voies de biosynthèse de la proline
chez les plantes, celle de l’ornithine et celle du glutamate.
Cette dernière semble être prédominante sous conditions de
stress (Silva-Ortega et al. 2007). Il semble que la stimulation
de la synthèse de proline soit parallèle à une activation globale
d’une voie métabolique partant du glutamate semi-aldéhyde
et conduisant à la proline, mais aussi aux polyamines, via
l’ornithine et l’arginine (Bartels et Sunkar 2005). La proline
agit en tant que composé soluble compatible dans l’ajuste-
ment osmotique pouvant atteindre de fortes concentrations
sans exercer d’effet toxique comme le cas des ions (Yancey
et al. 1982; Silva-Ortega et al. 2008). En plus du rôle osmo-
tique attribué à la proline, celle-ci intervient dans la détoxica-
tion des formes actives d’oxygène (Hong et al. 2000; Kocsy
et al. 2005) et la stabilisation des protéines (Ashraf et Foolad
2007; Majumder et al. 2010), protégerait l’intégrité de la
membrane plasmique (Mansour 1998) et constituerait une
source de carbone et d’azote (Ahmad et Hellebust 1988;
Peng et al. 1996; Sairam et Tyagi 2004). Selon Hare et Cress
(1997), la proline maintient le rapport NADP+/NADPH
compatible avec le métabolisme cellulaire et agirait sur le po-
tentiel redox de la cellule ainsi que les processus de signal-
isation associés au stress salin, notamment par l’induction de

Fig. 1. Synthèse des principaux mécanismes cellulaires de perception, signalisation et réponse au stress salin (NaCl) chez la plante.
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l’expression des gènes de réponse qui possèdent au niveau de
leur promoteur des éléments de réponse à la proline tel que
ACTCAT (Chinnusamy et al. 2005). La dégradation de la
proline au niveau des mitochondries est directement couplée
au transport d’électrons et à la synthèse d’ATP au niveau de
la chaîne respiratoire (Sairam et Tyagi 2004). L’accumulation
de la proline chez diverses espèces de plantes stressées a été
corrélée à leur capacité de tolérance, et sa concentration est
généralement plus élevée chez les plantes tolérantes que les
plantes sensibles (Ashraf et Foolad 2007). Toutefois, dans
certains cas, cette relation ne semble pas être valable, tel le
cas de certaines variétés de riz (Lutts et al. 1999) et de sor-
gho (de-Lacerda et al. 2003), pour lesquelles, l’accumulation
de proline semble plutôt être une simple réaction de la plante
qu’un comportement d’adaptation et de tolérance au stress.
L’importance de la proline dans la tolérance à la salinité a
été démontrée chez plusieurs lignées d’Arabidopsis héber-
geant une construction antisens pour la proline déshydrogé-
nase (Nanjo et al. 1999, 2003). Des plantes de tabac (Kishor
et al. 1995; Hong et al. 2000), riz (Zhu et al. 1998) et Arabi-
dopsis (Roosens et al. 2002) sur-exprimant la proline, affi-
chent une meilleure tolérance au stress osmotique. L’apport
exogène de proline permet dans certains cas d'améliorer le
comportement des plantes vis-à-vis du stress (Ashraf et
Foolad 2007), mais des concentrations élevées entraînent
l’effet inverse (Hare et al. 2002; Nanjo et al. 2003).

2.2. Les bétaïnes
La betterave est à l’origine du nom bétaïne, car elle en

contient des quantités importantes. Les bétaïnes, qui ont la
particularité d’être méthylées, sont issues soit de la proline,
soit d’autres acides aminés (Rathinasapabathi 2000). Elles in-
terviennent au niveau de l’ajustement osmotique, de l’osmo-
protection et de la protection des enzymes (Gorham 1992).
En cas de stress salin, on considère que l’intensification du
métabolisme de la choline (précurseur de la glycine bétaïne)
peut participer au maintien des flux transmembranaires, par
un renouvellement plus intense de la phosphatidylcholine,
choline phosphorylée qui est la composante majeure des
membranes cellulaires (Levigneron et al. 1995). La glycine
bétaïne est principalement présente au niveau des chloro-
plastes où elle joue une fonction vitale dans la protection des
membranes thylakoïdes et par conséquent dans le maintien de
l’efficience photosynthétique (Ashraf et Foolad 2007) et aussi
dans l’osmoprotection en stabilisant les macromolécules et en
préservant les membranes sous stress (Yancey 1994; Naidu
2003; Majumder et al. 2010). Certaines plantes cultivées ac-
cumulent aussi ce composé lorsqu’elles sont soumises à un
stress salin; c’est le cas de l’épinard, du tournesol, du blé, de
l’avoine et du maïs (Levigneron et al. 1995; Ashraf et Foolad
2007). Chez ces espèces, les génotypes tolérants accumulent
en réponse au stress plus de glycine bétaïne que les géno-
types sensibles. Cependant, cette relation n’est pas toujours
vérifiée mais peut même s’inverser. En effet, aucune corréla-
tion significative n’a été signalée entre l’accumulation de gly-
cine bétaïne et la tolérance à la salinité chez différentes
espèces de Triticum, Agropyron, et Elymus (Wyn Jones et al.
1984); de plus, des lignées de trèfle égyptien sensibles au sel
ont affiché des concentrations de choline et bétaïne supér-
ieures à celles des lignées tolérantes (Varshney et al. 1988).
De même, la quantité de glycine bétaïne chez des plantes

transgéniques de tabac et d’Arabidopsis (sur-exprimant des
gènes de synthèse de la glycine bétaïne) n’est pas forcément
corrélée à leur niveau de tolérance à la salinité (Huang et al.
2000; Chen et Murata 2002), et cela serait probablement dû au
manque de disponibilité de la choline, un des précurseurs de la
synthèse de glycine bétaïne. Ainsi, lors de la sur-expression
d’osmolytes tels que la glycine bétaïne, il est important de
considérer d’autres facteurs qui peuvent intervenir dans l’a-
daptation des plantes au stress, notamment la disponibilité
du substrat et le flux métabolique suivi par le ou les précur-
seurs (Huang et al. 2000; Rathinasapabathi 2000). La relation
entre l’accumulation de bétaïne et la tolérance au stress salin
semblerait être liée à l’espèce, voire même au génotype (Ash-
raf et Foolad 2007). Notons en fin que l’application exogène
de glycine bétaïne a permis d’améliorer la tolérance et le
comportement de certaines plantes (tabac, blé, avoine, riz,
soja, tomate et haricot) vis-à-vis des stress hydrique (Boro-
jevic et al. 1980; Agboma et al. 1997a, 1997b, 1997c; Naidu
et al. 1998; WeiBing et Rajashekar 1999) et salin (Makela et
al. 1998a, 1998b; Lutts 2000).

2.3. Les sucres
Plusieurs études physiologiques ont démontré que l’accu-

mulation des sucres et des polyols, principalement suite à
l’hydrolyse de l’amidon (Hoekstra et al. 2001; Phillips et al.
2002), était stimulée par un stress salin chez différentes espè-
ces végétales (Gilmour et al. 2000; Streeter et al. 2001; Taji
et al. 2002; Bartels et Sunkar 2005; Majumder et al. 2010).
Une forte corrélation a été établie entre l’accumulation des
sucres et le niveau de tolérance à la salinité (Gilmour et al.
2000; Streeter et al. 2001; Taji et al. 2002; Bartels et Sunkar
2005). Les nombreux cas où sont décelées des accumulations
de sucres (saccharose) ou de leurs dérivés alcools, tels que
les polyols, le mannitol, le sorbitol et le tréhalose (Phillips et
al. 2002; Sairam et Tyagi 2004), s’accompagnent aussi de
l’augmentation de composés aminés (Cushman 2001). L’aug-
mentation de la concentration des polyols entraîne une aug-
mentation du potentiel osmotique du cytoplasme, ce qui
permet une plus grande compartimentation de sodium dans
la vacuole. De plus, ces polyols agissent en tant qu’osmopro-
tecteurs des membranes et des protéines, probablement en
éliminant les radicaux libres d’oxygène (Bohnert et Jensen
1996). Ils peuvent également servir de source de carbone
pendant la période de stress durant laquelle les photosynthé-
tats sont peu disponibles (Vernon et al. 1993). Le sorbitol,
habituellement accumulé au niveau des graines (Kuo et al.
1990), servirait à la nutrition carbonée de l’embryon et à sa
protection contre la déshydratation au cours du processus de
maturation (Ahmad et al. 1979). D’autres études font état
d’augmentation de teneur en acides organiques (malate, cit-
rate….), parallèlement ou non à celles des sucres-alcools ou
des composés aminés. Chez le plantain, ce phénomène est
consécutif à la stimulation de l’activité de b carboxylation
(Levigneron et al. 1995). Chez la vigne, les acides organiques
les plus accumulés suite à l’effet du stress salin sont le tar-
trate et le malate (Cramer et al. 2006). Les sucres pourraient
agir en tant qu’osmoticum, protéger des macromolécules
spécifiques (enzymes) et contribuer à la stabilité des struc-
tures membranaires (Su et al. 1999; Chen et Murata 2002;
Bartels et Sunkar 2005). L’apport de ces composés osmopro-
tecteurs dans le milieu ne modifie pas le comportement des
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plantes soumises à un stress salin. Pour estimer leur impact
réel sur la tolérance, il faudrait pouvoir modifier leur concen-
tration endogène, donc leur métabolisme. À cet égard, la sur-
expression d’un ADNc codant un précurseur de la biosynth-
èse du mannitol chez des plantes de tabac et Arabidopsis a
permis d’obtenir un phénotype de tolérance à la salinité
(Tarczynski et al. 1993; Thomas et al. 1995). Bien que le
mannitol réduise partiellement la quantité d’ions inorganiques
accumulés dans le cytoplasme, son effet protecteur en tant
que composé soluble compatible semble être suffisant pour
assurer une meilleure croissance chez les plantes transgéni-
ques (Tarczynski et al. 1993). Chez des lignées de riz trans-
géniques, Su et al. (1999) ont démontré que la biosynthèse et
l’accumulation de mannitol étaient positivement corrélées
avec la tolérance à la salinité des plantes. Ainsi, les travaux
menés sur les molécules osmoprotectrices ont ouvert la voie
à l’amélioration de la tolérance des plantes au stress salin,
via le génie génétique (Munns 2005).

3. Les anti-oxydants et protéines de détoxication
Les formes actives d’oxygène, telles que le peroxyde d’ox-

ygène (H2O2), les radicaux superoxydes (O2
–) et hydroxyl

(OH), sont produites au cours des processus cellulaires aéro-
bies et de façon plus accrue suite aux stress abiotiques, no-
tamment la salinité (Foyer et Noctor 2000; Hernández et al.
2001; Apel et Hirt 2004; Tausz et al. 2004; Logan 2005;
Brosché et al. 2010). Ces composés, lorsqu’ils sont accumu-
lés en faible quantité, peuvent servir de signal pour induire
l’expression de gènes de réponse et de défense cellulaires
(Parent et al. 2008). Plus de 150 gènes ont été recensés chez
Arabidopsis pour être impliqués dans le réseau complexe de
détoxication (Mittler et al. 2004). La production excessive de
ces composés provoque des dégâts oxydatifs, et ils devien-
nent toxiques pour la cellule (Mahajan et al. 2008). Le radi-
cal hydroxyl, par exemple, risque d’endommager les
structures chlorophylliennes, protéiques, nucléiques et lipidi-
ques, et par conséquent entraver le métabolisme cellulaire, la
physiologie de la plante et finalement la croissance et le ren-
dement (Frankel 1984; Imlay et Linn 1988). Par conséquent,
la plante doit constamment déployer ses mécanismes de dé-
fense pour pallier ces dommages. De ce fait, et afin d’élim-
iner ces formes actives d’oxygène, les plantes possèdent des
antioxydants (de nature non enzymatique) de faible masse
moléculaire, tels que les composés phénoliques, les flavo-
noïdes, les anthocyanes, et l’acide ascorbique (Ashraf 2008),
mais aussi, elles emploient une vaste panoplie d’enzymes,
telles que la superoxyde dismutase (SOD), la catalase (CAT),
l’ascorbate peroxydase (APX), la glutathion S-transférase
(GST) et la glutathion peroxydase (GPX) (Noctor et Foyer
1998; Blumwald et al. 2004; Sairam et Tyagi 2004; Munns
2005; Türkan et Demiral 2009; Ksouri et al. 2010). La super-
oxyde dismutase peut éliminer le radical superoxyde en cata-
lysant la réaction de dismutation de O2

– en H2O2 qui, malgré
tout, reste un intermédiaire toxique. La concentration de ce
dernier peut être régulée par des enzymes, telles que l’APX,
la CAT ou bien la GPX (Parent et al. 2008). Des plantes de
riz transgéniques sur-exprimant la SOD de levure affichent
une meilleure tolérance à la salinité (Tanaka et al. 1999). La
sur-expression d’une peroxydase chez des plantes de tabac
améliore leur capacité de germination sous stress osmotique
(Amaya et al. 1999). De même, des tabacs transgéniques

sur-exprimant la GST et la GPX présentent une amélioration
de la germination et de la croissance sous stress salin (Roxas
et al. 1997, 2000). En condition de stress salin, l’activité de
ces deux dernières enzymes est plus intense chez la tomate
sauvage (Lycopersicon pennellii (Correll) D’arcy) tolérante
que chez la tomate cultivée (Lycopersicon esculentum L.)
sensible (Mittova et al. 2003). Selon les études de transcrip-
tomique effectuées par Cramer et al. (2006), le stress salin in-
duit l’expression des précurseurs de la biosynthèse du
glutathion chez la vigne, ainsi que des enzymes associées au
cycle du glyoxylate qui est important pour l’oxydation des
acides gras (fourniture d’énergie) et pour la photorespiration.
Des concentrations élevées de glutathion conféreraient une
meilleure protection anti-oxydative, et cela permet d’attribuer
à ce composé un rôle central dans la réponse aux stress envi-
ronnementaux (Tausz et al. 2004). Cependant, lorsque les
mécanismes d’exclusion et (ou) de compartimentation vacuo-
laire de sodium sont particulièrement efficaces, tel le cas des
plantes transgéniques de Brassica napus L. surexprimant
l’antiport NHX, les plantes n’ont pas manifesté cette forme
de réponse anti-oxydative (Ruiz et Blumwald 2002). Par ail-
leurs, les travaux de Miller et al. (2007) sur des mutants APX
simples et (ou) doubles d’Arabidopsis (chloroplastique tylapx
et cytoplasmique apx1) exhibant une tolérance à la salinité,
laissent planer quelques incertitudes et soupçons quant à l’ef-
ficacité de manipulation d’un seul gène qui soit lié au sys-
tème enzymatique anti-oxydatif pour acquérir la tolérance à
la salinité. D’autres voies de signalisation semblent intervenir
chez ces mutants, traduisant ainsi la densité et la flexibilité
du réseau anti-oxydant enzymatique (Türkan et Demiral
2009). L’implication des polyamines, tels que la putrescine,
la spermidine et la spermine, dans la tolérance à la salinité a
été récemment évoquée par Alcázar et al. (2006), Groppa et
Benavides (2007) et Toumi et al. (2010), probablement via
le contrôle de plusieurs fonctions cellulaires, notamment l’ac-
tivité anti-oxydante, la biosynthèse des protéines et de l’éthy-
lène, et la neutralisation des radicaux libres (Sairam et Tyagi
2004). Étant de nature poly-cationique et chargés positive-
ment à pH physiologique, les polyamines pourraient établir
des liaisons avec les sites anioniques, tels que ceux associés
aux acides nucléiques et aux phospholipides membranaires,
et affecteraient par conséquent les systèmes physiologiques.
Cependant, persistent des doutes concernant le rôle que
celles-ci jouent dans la tolérance au stress, et certains points
inconnus restent encore à élucider (Groppa et Benavides
2007). Les tocophérols (alpha, gamma et delta) sont des
composés essentiels des membranes biologiques et possèdent
diverses fonctions : protection des membranes thylakoïdales,
réparation des radicaux oxydés, prévention de l’auto-oxydation
lipidique, régulation du potentiel redox cellulaire (Hunter et
Cahoon 2007); ils sont donc potentiellement capables d’élim-
iner les formes actives d’oxygène (Hollander-Czytko et al.
2005). De plus, les tocophérols ainsi que l’acide ascorbique
ont une faible aptitude à céder des électrons et par consé-
quent de transférer un atome d’hydrogène, faisant d’eux d’ef-
ficaces anti-oxydants (Arora et al. 2002; Jithesh et al. 2006).
Gossett et al. (1996) ont observé des concentrations de toco-
phérol plus élevées chez les lignées tolérantes de coton que
chez les lignées sensibles; quoique, d’après Noreen et Ashraf
(2008), cette augmentation de concentration ne semble pas
être corrélée à une activité anti-oxydante chez le petit-pois
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mais plutôt liée à un caractère spécifique du cultivar. Nishi-
zawa et al. (2008) ont mis en évidence in vitro que le raffinol
et le galactinose possédaient un pouvoir anti-oxydant particu-
lièrement contre les radicaux hydroxyl, en plus de leur rôle
osmoprotecteur déjà connu. Le gluthation est un tripeptide
abondamment présent dans les tissus végétaux et pratique-
ment ubiquitaire dans tous les compartiments cellulaires;
sous sa forme réduite, il est capable de réaliser la détoxica-
tion des formes actives d’oxygène et de contrôler le système
redox cellulaire (Ashraf 2008). L’acide ascorbique (vitamine
C) est l’anti-oxydant le plus abondant dans la nature et pro-
bablement le plus puissant composé de détoxication des for-
mes actives d’oxygène (Ashraf 2008). Les caroténoïdes qui
sont des composés organiques lipophiles situés dans les
chloroplastes jouent également un rôle dans la prévention de
la formation d’oxygène singulet par dissipation de l’état trip-
let des molécules de chlorophylle (Ashraf 2008). Les flavo-
noïdes qui sont des glycosides localisés dans la vacuole
affichent aussi une activité anti-oxydante (Nijveldt et al.
2001). En plus de ces anti-oxydants non enzymatiques, il ex-
iste d’autres métabolites ayant des propriétés anti-oxydantes,
tels que les alcaloïdes, l’acide phénolique, les diterpenes, et
les acides aminés, mais leur fonction exacte au niveau du mé-
canisme de détoxication cellulaire est encore mal définie
(Ashraf 2008).

4. Signalisation cellulaire du stress

4.1. La signalisation par le calcium
Différents aspects de la croissance et du développement

des plantes et de la physiologie du stress sont contrôlés et ré-
gulés à travers des signaux chimiques tels que les ions Ca2+
(Mahajan et al. 2008; Boudsocq et Sheen 2010). En effet, le
calcium est un signal ubiquiste contrôlant de nombreux proc-
essus cellulaires. Il intervient aussi bien chez les animaux que
les végétaux pour transmettre des informations perçues au ni-
veau de la membrane de la cellule vers des cibles intracellu-
laires (Tafforeau 2002). Le signal de stress extracellulaire est
d’abord perçu par les récepteurs membranaires qui vont par
la suite activer une cascade complexe de signaux intracellu-
laires (fig. 1), dont les ions Ca2+ vont constituer les messag-
ers secondaires (Mahajan et al. 2008). La signalisation
cellulaire par le calcium est toujours initiée par une augmen-
tation de la concentration en Ca2+ interne (Tuteja et Mahajan
2007). D’une manière générale, cette dernière est due :

• soit à une entrée de calcium venant du milieu extérieur par
l’intermédiaire de canaux calciques,

• soit à une libération à partir des réserves internes au niveau
du réticulum endoplasmique (Mahajan et al. 2008).
Le signal calcique est caractérisé par son amplitude, sa du-

rée et aussi par sa fréquence et son origine. Le signal peut
durer quelques microsecondes à plusieurs heures, peut être
transitoire ou peut présenter des variations de concentration
oscillatoires (Abdul Kader et Lindberg 2010). Une augmenta-
tion prolongée du niveau de calcium est toxique pour la cel-
lule (il précipite le phosphate, source d’énergie pour la
cellule). La cellule maintient un faible niveau de calcium in-
tracellulaire (effet tampon) grâce à l’existence de protéines
capables de fixer le calcium (« calcium-binding proteins »).
Par ailleurs, la spécificité des signaux calciques peut être ob-
tenue grâce à la multitude de récepteurs calciques ainsi que

leurs différentes localisations intracellulaires (Knight et
Knight 2001; Chinnusamy et Zhu 2003; Mahajan et al.
2008). Suite à cette identification et reconnaissance de sig-
naux, ces récepteurs transmettent l’information via une série
de phosphorylation–déphosphorylation qui va mener à une
régulation de l’expression de gènes d’adaptation au stress et
aboutir enfin à une réponse phénotypique telle que l’inhibition
de croissance ou l’apoptose cellulaire (Mahajan et al. 2008).
Il existe trois familles de protéines réceptives et sensibles

aux signaux calciques chez les végétaux (Liu et Zhu 1998;
Luan et al. 2002; Yang et Poovaiah 2003) :

• Les calmodulines (CaM) : Elles possèdent quatre domaines
responsables de la fixation du calcium mais ne présentent
pas d’activité enzymatique. Elles transmettent les signaux
aux protéines ayant un motif d’interaction avec les CaM et
induisent l’activité de certaines kinases (Knight et Knight
2001; Bartels et Sunkar 2005). Yamaguchi et al. (2005)
ont démontré que la calmoduline exerçait une action de
régulation sur l’activité et la spécificité de transport de
l’antiport vacuolaire AtNHX1 de manière dépendante du
pH et du calcium.

• Les protéines kinases dépendant du calcium (CDPK, « calcium-
dependent protein kinase ») : Elles contiennent plusieurs
domaines de fixation du calcium similaires à ceux de la
calmoduline et un domaine kinase. Ces protéines inter-
viennent dans l’activation des gènes LEA (« late embryo-
genesis abundant ») ainsi que dans la régulation de
l’activité des protéines de transport, telles que les canaux
ioniques, aquaporines, H+-ATPase. Le mécanisme de
phosphorylation effectuée par ces kinases nécessite obliga-
toirement du calcium (Chinnusamy et Zhu 2003).

• Les protéines SOS (« salt overly sensitive ») : Elles pos-
sèdent plusieurs sites de fixation du calcium (Liu et Zhu
1998). Le clonage et la caractérisation des gènes SOS ont
conduit à la découverte d’une nouvelle voie (dépendant du
calcium) de régulation de l’homéostasie ionique et de la
tolérance des plantes à la salinité (Qiu et al. 2003; Zhu
2003; Horie et al. 2006; Tuteja et Mahajan 2007).
L’implication des signaux calciques dans la réponse aux

stress ioniques et osmotiques est un phénomène bien connu
(Knight et Knight 2001; Bartels et Sunkar 2005; Boudsocq
et Sheen 2010). En condition de concentration externe élevée
de sodium, celui-ci pénètre au niveau des cellules racinaires à
travers des canaux et transporteurs d’ions non spécifiques,
provoquant ainsi une dépolarisation électrique au niveau des
membranes ainsi qu’une réduction de la turgescence des cel-
lules et un décollement de la membrane plasmique de la pa-
roi, ce qui engendre une activation des canaux calciques Ca2+
(Sanders et al. 1999) et, par conséquent, une modification de
la concentration en Ca2+ cytoplasmique jouant ainsi le rôle
de premier signal de stress (fig. 1) (Knight et al. 1997;
Knight et Knight 2001). L’importance de ce flux de calcium
dans la signalisation du stress a été mise en évidence chez
des plantes d’Arabidopsis sur-exprimant un antiport vacuo-
laire Ca2+/H+ et dont les niveaux de calcium intracellulaire
ont été altérés, rendant ainsi les plantes hypersensibles au
stress salin (Hirschi 1999).

4.2. La voie de l’acide abscissique
L’ABA est une hormone végétale, sesquiterpène (C15) lip-

ophile, qui joue un rôle important dans plusieurs aspects de
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la croissance et du développement des plantes, en commen-
çant par la germination jusqu’à la fructification, mais égale-
ment, elle intervient dans l’adaptation aux stress abiotiques
(Wilkinson et Davies 2002; Zhu 2002; Chinnusamy et Zhu
2003; Bartels et Sunkar 2005; Shinozaki et Yamaguchi-Shi-
nozaki 2006; Pardo 2010). Elle est également impliquée
dans la signalisation à longue distance du stress des racines
aux feuilles (Rock et al. 2010). Au niveau des différentes
membranes de la cellule, il existe des récepteurs du stress
tels que les canaux à eau (aquaporines) et ioniques qui sont
osmo- et mécano-sensibles (fig. 1) (Rock et al. 2010). Ces
derniers interagiraient avec des protéines pseudo-réceptrices
couplées elles-mêmes à d’autres protéines intracellulaires et
dont l’investigation du mode d’action sur le métabolisme de
l’ABA est en cours et fait l’objet de controverses entre les
chercheurs (Gao et al. 2007; Johnston et al. 2007; Liu et al.
2007a, 2007b, 2007c; Wang et Zhang 2007; Guo et al. 2008;
Jones et Sussman 2009; Müller et Hansson 2009; Pandey et
al. 2009; Park et al. 2009). Ainsi, malgré la multitude et l’ab-
ondance des données physiologiques, biochimiques et mo-
léculaires impliquant cette hormone dans les programmes de
développement cellulaire ainsi que dans les réponses aux dif-
férents types de stress, les différentes voies qui les relient en-
tre elles demeurent encore un vaste domaine à élucider (Rock
2000; Rock et al. 2010). La réduction de la turgescence des
cellules suite au stress osmotique conduit à une synthèse et
accumulation d’ABA qui va activer les mécanismes de ré-
ponse et d’adaptation au stress (Xiong et Zhu 2002). Cette
accumulation est variable selon les tissus (Chinnusamy et
Zhu 2003). La nature des réponses cellulaires à l’ABA dé-
pend du type de cellule, et cela n’exclut pas l’existence de
différentes voies de signalisation par l’ABA au niveau d’un
même type de cellules (Rock 2000). L’ABA ajuste le statut
hydrique de la cellule à travers la régulation de la fermeture
des stomates et l’expression de gènes associés au transport
d’ions et à la biosynthèse d’osmolytes et de protéines LEA
(Ingram et Bartels 1996; Hasegawa et al. 2000; Rock 2000;
Zhu 2002; Bartels et Sunkar 2005; Shinozaki et Yamaguchi-
Shinozaki 2006). Chez la vigne, des études récentes ont mon-
tré que l’ABA jouait un rôle capital dans l’induction de l’ex-
pression de gènes de réponse aux stress salin et hydrique
(Cramer et al. 2006). La transduction du signal ABA en vue
de la fermeture des stomates (Wilkinson et Davies 2002) ou
de l’induction de l’expression de gènes de réponse au stress
est réalisée via le calcium (Leung et Giraudat 1998). Shi et
Zhu (2002) ont démontré que l’ABA induisait une augmenta-
tion de la transcription du gène AtNHX1 via une protéine
phosphatase ABI1. Qin et Zeevaart (2002) ont suggéré que
l’ABA exerçait sur sa propre accumulation un rétro-contrôle
négatif, mécanisme qui, dans le cas d’un excès d’ABA, pro-
voque les réactions de catabolisme et de dégradation de
l’ABA afin de réduire sa concentration. L’expression des
gènes de réponse à la salinité peut être aussi induite par l’ap-
plication exogène d’ABA (Zhu 2002; Cramer et al. 2006).
Toutefois, l’expression de ces gènes n’est pas toujours dé-
pendante de l’ABA, en effet, bien que certains soient totale-
ment dépendants de l’ABA, d’autres ne le sont que
partiellement, alors que d’autres sont complètement indé-
pendants de l’ABA (Gilmour et Thomashow 1991; Nordin et
al. 1991; Gosti et al. 1995; Shinozaki et Yamaguchi-Shinozaki
1997, 2000; Zhu 2002; Yamaguchi-Shinozaki et Shinozaki

2005). Les éléments de régulation agissant en cis ou en trans
sur l’induction de l’expression des gènes de réponses au
stress ont été caractérisés sur le plan moléculaire aussi bien
au niveau de la voie dépendante de l’ABA que celle qui en
est indépendante (Ingram et Bartels 1996; Leung et Giraudat
1998; Yamaguchi-Shinozaki et Shinozaki 2005; Shinozaki et
Yamaguchi-Shinozaki 2006). Les éléments ABRE (« ABA-
responsive element ») et DRE/CRT (« dehydration-responsive
element/CRepeaT ») sont des éléments de régulation agis-
sant en cis et fonctionnent respectivement dans les voies dé-
pendante et indépendante de l’ABA (Shinozaki et
Yamaguchi-Shinozaki 2006). Les éléments de régulation
agissant en trans tels que les facteurs de transcription
DREB (« dehydration-responsive-element binding ») et CBF
(« cold binding factor ») utilisent la voie indépendante de
l’ABA, alors que les facteurs Myb, Myc et bZIP empruntent
la voie dépendante de l’ABA (Rock 2000; Yamaguchi-
Shinozaki et Shinozaki 2005; Shinozaki et Yamaguchi-
Shinozaki 2006).

4.3. La voie des « mitogen-activated protein kinases »
Les MAPKs appartiennent à la famille des sérine/thréonine

protéines kinases. Les voies de transduction basées sur les
protéines kinases, et plus particulièrement les MAPKs, ont
été mises en évidence lors de la perception et transmission
de stimuli dans les cellules végétales. Les MAPKs semblent
être, au même titre que le calcium, une voie de signalisation
quasi obligatoire pour les cellules, car des MAPKs activées
après différents stress ont été trouvées dans de nombreux cas
(Knight et Knight 2001; Tafforeau 2002). Les MAPKs végé-
tales sont impliquées dans la signalisation de la division cel-
lulaire, des mécanismes de croissance et de développement
ainsi que des stress abiotiques et biotiques (Chinnusamy et
Zhu 2003; Nakagami et al. 2005; Chae et al. 2010). La voie
des MAPKs fait intervenir de nombreuses molécules dont les
principales sont les MAPKs, les MAPKKs (MAPK kinases)
et les MAPKKKs (MAPKK kinases) (Widmann et al. 1999;
Ligterink 2000; Tafforeau 2002; Bartels et Sunkar 2005).
L’activation complète de ces MAPKs nécessite la double
phosphorylation des résidus thréonine et tyrosine du motif
conservé T-X-Y (thréonine-X-tyrosine) (Payne et al. 1991;
Gartner et al. 1992). Les MAPKKs sont également des pro-
téines kinases, celles-ci vont activer les MAPKs en phos-
phorylant les résidus thréonine et tyrosine du motif T-X-Y
de ces dernières. Les MAPKKs sont elles-mêmes activées
par les MAPKKKs suite à leur phosphorylation au niveau de
deux résidus conservés sérine et thréonine (Alessi et al. 1994;
Zheng et Guan 1994; Bartels et Sunkar 2005). Quant aux
MAPKKKs, du fait de leurs structures variées, elles peuvent
être activées par différents mécanismes et peuvent de ce fait
se trouver impliquées dans plusieurs voies différentes de
MAP kinases (Fanger et al. 1997; Gustin et al. 1998). Cette
flexibilité, en amont de la cascade de phosphorylations, per-
met à la fois la transduction du signal ainsi que son amplifi-
cation (Hirt 2000). En aval de la cascade des MAP kinases,
la transduction du signal donne lieu à différentes réponses
cellulaires. Les MAP kinases peuvent être transportées vers
le noyau cellulaire pour phosphoryler et par la même activer
des facteurs de transcription spécifiques (Treismann 1996).
Elles peuvent également rester dans le cytoplasme pour phos-
phoryler des protéines associées au cytosquelette ou encore
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des enzymes (Robinson et Cobb 1997). La phosphorylation
de ces différents substrats ne peut se faire que sur des résidus
sérine ou thréonine immédiatement suivis d’une proline
(Gonzalez et al. 1991). De nombreuses études sur le tabac
(Usami et al. 1995; Takahashi et al. 1997; Tena et Renaudin
1998), la luzerne (Munnik et al. 1999; Jonak et al. 2002),
Arabidopsis (Ichimura et al. 2000; Droillard et al. 2002;
Teige et al. 2004) et la vigne (Cramer et al. 2006) ont montré
l’implication de ces protéines kinases dans la signalisation et
la réponse au stress salin.

4.4. La voie de signalisation du stress salin par le complexe
protéique SOS
L’analyse génétique des mutants sos d’Arabidopsis a con-

duit à l’identification de la voie SOS qui règle l’homéostasie
ionique cellulaire et la tolérance à la salinité (Zhu 2002). Les
signaux calciques provoqués par le stress salin sont d’abord
perçus par SOS3 (Liu et Zhu 1998; Ishitani et al. 2000),
puis la fixation du calcium sur les sites spécifiques de cette
protéine va activer une protéine kinase SOS2 (Halfter et al.
2000). Ce complexe SOS3-SOS2 va à son tour activer par
phosphorylation l’antiport Na+/H+ SOS1 (Qiu et al. 2002;
Quintero et al. 2002) dont la fonction est d’exclure le sodium
hors du cytoplasme à travers la membrane plasmique (fig. 1).
Le complexe SOS3-SOS2 exerce d’autre part une induction
de l’expression du gène SOS1 en condition de stress salin et
peut également activer l’antiport vacuolaire NHX1 ou réduire
l’activité de HKT1 (« high affinity K+ transporter ») (Rus et
al. 2001) afin de limiter la concentration de sodium cytoplas-
mique (Shi et al. 2000; Zhu 2002; Chinnusamy et Zhu 2003;
Horie et al. 2006; Pardo 2010). Des plantes d’Arabidopsis
transgéniques sur-exprimant SOS1 affichent une meilleure
tolérance à la salinité et accumulent moins de sodium au ni-
veau de la sève xylémique et de la tige que les plantes sau-
vages, prouvant ainsi que le flux de sodium à partir des
racines ainsi que son transport sur les longues distances est
efficacement régulé par SOS1 (Shi et al. 2002). Récemment,
non seulement la découverte d’autres gènes SOS (c.-à-d.
SOS4 et SOS5) a été rapportée, mais aussi une nouvelle fa-
mille de gènes équivalente à celle des SOS chez Arabidopsis
(« calcineurin B-like » : CBL = SOS3 et « CBL-interacting
protein kinase » : CIPK = SOS2) a été identifiée, tous étant
impliqués dans les mécanismes de transduction de signaux
liés au stress salin (Mahajan et al. 2008; Munns et Tester
2009; Pardo 2010).

4.5. La voie de signalisation du stress par l’éthylène
L’éthylène est une hormone végétale qui, malgré sa simpli-

cité structurale (C2H2 = C2H2), est associée de façon critique
à bon nombre de programmes de développement cellulaire,
tels que la germination des graines, l’élongation cellulaire, la
maturation des fruits, la sénescence des feuilles, mais aussi et
encore à la réponse aux stress abiotiques et biotiques (Cheng
et Lur 1996; Bleecker et Kende 2000; Sharp et al. 2000;
Sharp 2002; Yang et al. 2004; Tian et Lu 2006). Les pro-
priétés physico-chimiques de l’éthylène, en particulier sa
forme gazeuse, lui permettent de diffuser librement à travers
les membranes et au sein du cytoplasme sans besoin d’aucun
système de transport actif (Alonso et Stepanova 2004). La
signalisation hormonale nécessite, comme point de départ du
signal, un système de récepteurs qui sera logiquement un élé-

ment clé de la régulation et réponse cellulaires (Klee 2004).
En travaillant sur la plante modèle Arabidopsis, Chang et al.
(1993) ont mis en évidence l’existence de récepteur à l’éthy-
lène ETR1 (« ethylene receptor 1 ») pour la première fois.
Depuis, quatre autres récepteurs à l’éthylène ont été identifiés
(ETR2, EIN4, ERS1 et ERS2) et sont tous localisés au ni-
veau de la membrane du réticulum endoplasmique (Tian et
Lu 2006). Ces récepteurs agissent en fait comme des régula-
teurs négatifs de la voie de l’éthylène, mais lorsque celui-ci
va s’y fixer, cela va les inactiver et lever cet effet répressif
(Hua et Meyerowitz 1998; Bleecker et Kende 2000). Un co-
facteur cuivre va servir à la fixation de l’éthylène au niveau
de ces récepteurs. Ces derniers vont alors interagir avec une
protéine kinase CTR1 qui va engendrer à son tour une trans-
duction de signaux à travers une cascade de MAPKs et ac-
tiver par conséquent un transporteur de métaux EIN2 puis
un facteur de transcription EIN3 et aboutir finalement à la tran-
scription de gènes de réponse à l’éthylène (Ouaked et al. 2003;
Alonso et Stepanova 2004; Klee 2004; Chen et al. 2005).
Les stress biotiques et abiotiques conduisent généralement

à la synthèse d’éthylène qui induit la transcription de plu-
sieurs gènes (Tian et Lu 2006) de réponse mais en contre-
partie ralentit la croissance des plantes jusqu’à la levée du
stress (Klee 2004). Cependant, le rôle de l’éthylène dans la
tolérance à la salinité présente quelques équivoques (Cao et
al. 2006b). En effet, El-Iklil et al. (2000) ont rapporté qu’une
faible production d’éthylène était associée à la tolérance à la
salinité. Paradoxalement, d’après Khan et al. (1987), une pro-
duction élevée d’éthylène est considérée comme un indica-
teur de tolérance à la salinité chez le riz. De même, la
signalisation par l’éthylène semble promouvoir la tolérance à
la salinité chez Arabidopsis (Achard et al. 2006). Chez le ta-
bac, l’expression du gène NTHK1, récepteur à l’éthylène, est
induite par le stress salin. Celui-ci contribuerait à la réponse
au stress salin en agissant sur l’accumulation d’ions et l’ex-
presssion des gènes qui lui est associée (Cao et al. 2006a,
2006b). Chez la vigne, l’expression des gènes associés à la
voie de signalisation de l’éthylène est induite par le stress
salin (Cramer et al. 2006). Il semblerait que la tolérance à la
salinité dépende de l’équilibre entre les molécules d’éthylène
et leurs récepteurs. Lorsque les récepteurs sont plus nom-
breux que les molécules d’éthylène, la plante serait sensible
au stress salin, et vice-versa, si l’éthylène surpasse en nombre
les récepteurs, alors la plante deviendrait tolérante (Cao et al.
2006b).

4.6. La voie de signalisation par la variation du pH
cytoplasmique
En condition normale, le pH cytoplasmique se situe aux

environs de 7,5, et le pH des compartiments apoplasmique et
vacuolaire tourne autour de 5,5 (Taiz et Zeiger 2006). Alors
qu’en condition de stress salin, le pH intracellulaire peut être
considérablement modifié, par le biais des flux transmem-
branaires de protons (Abdul Kader et Lindberg 2010), afin
de générer une transduction de signaux et provoquer une ré-
ponse cellulaire en aval (Roos 2001; Roos et al. 2006). La
nature de cette modification de pH dépend aussi de la com-
posante ionique et osmotique du stress salin ainsi que de l’es-
pèce végétale (Abdul Kader et Lindberg 2010). Le mode de
signalisation via la variation du pH est étroitement lié à ceux
empruntés par les voies hormonales et du calcium (Felle
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2001). Sous stress salin (NaCl), le cytoplasme a tendance à
s’acidifier, mais lorsque le stress est de nature osmotique
(mannitol, sorbitol) cela n’altère pas le pH cytoplasmique
(Gao et al. 2004; D’Onofrio et Lindberg 2009). Chez les es-
pèces tolérant la salinité, c’est plutôt une alcalinisation du cy-
toplasme combinée à une acidification de la vacuole qui se
produit (Kader et Lindberg 2008) probablement comme ré-
sultat de l’activité de l’antiport vacuolaire NHX dont la partie
C-terminale possède un domaine d’interaction avec la calmo-
duline qui est régulé par le pH et la concentration de calcium
cytoplasmique (Yamaguchi et al. 2005).

Discussion
La plante s’adapte par le déploiement de stratégies impli-

quant des mécanismes cellulaires de réponse visant à con-
tourner et limiter les effets du sel, mais elle ne résiste pas au
sens propre du terme, car les enzymes sont toujours sensibles
et affectées par le NaCl. Il n’existe pas actuellement d’en-
zymes insensibles au NaCl; le sodium est toujours capable
de remplacer le potassium qui agit comme cofacteur au ni-
veau de site de fixation spécifique chez plus de 80 enzymes,
et c’est ainsi que l’activité enzymatique n’est plus naturelle-
ment catalysée par le potassium mais au contraire inhibée
par le sodium qui remplace le potassium au niveau de son
site de fixation, du fait de leur grande similitude de structure
et analogie moléculaire à l’état hydraté. Aucun travail de mu-
tagénèse dirigée ou d’autre forme de génie génétique n’est
parvenu, jusqu’à nos jours, à modifier l’affinité de ces en-
zymes de façon à ignorer le sodium ou du moins à réduire
sa capacité de fixation au niveau de ces sites d’activation vi-
taux pour l’enzyme et par conséquent pour la cellule et la
plante entière.
Parallèlement aux analyses génétiques courantes, plusieurs

approches sont en cours d’utilisation afin d’investiguer et de
comprendre les fonctions des protéines de stress via des
études de protéomique (Sha Valli Khan et al. 2007). Les
études de mutagénèse dirigée, de délétion de région fonc-
tionnelle ou de domaine d’interaction, de génétique inverse
(« knockouts ») permettront d’identifier les phénotypes mu-
tants (gain ou perte de fonction); les travaux de surexpression
de protéines ont des objectifs et intérêts multiples, tels que la
détermination d’interaction entre protéines, de substrats ou
cibles potentiels d’enzymes et leurs propriétés cinétiques et
biochimiques, ainsi que du niveau d’expression spatio-temporel
de la protéine. Néanmoins, beaucoup de questions persistent
sans réponse définitive, notamment la façon dont le sodium
est perçu au niveau des parois et membranes cellulaires,
quels seraient les autres maillons de la chaîne de signalisation
intervenant après le calcium mais aussi les autres voies et
carrefours de régulation et modulations de la réponse et l’a-
daptation cellulaires des plantes aux stress. Les progrès
récents atteints dans l’élucidation des déterminants de signal-
isation et de réponse au stress salin permettent néanmoins
d’envisager des programmes et stratégies crédibles en vue
d’obtenir des plantes tolérantes. Deux stratégies élémentaires
sont réalisables conjointement et en coordination : la régula-
tion des voies de signalisation du stress associée à une opti-
misation des réponses cellulaires effectives pour essayer de
stabiliser les rendements de la plante sous stress. Les méth-
odes d’application sont variables et diversifiées vu la multi-

tude d’acteurs au niveau du réseau cellulaire complexe de
signalisation et de réponse adaptative. Néanmoins, la compar-
timentation et (ou) l’exclusion des ions toxiques Na+ et Cl–
semblent être les mécanismes capitaux sur lesquels se basent
cette stratégie.
Les efforts déployés visant à améliorer la tolérance des

plantes à la salinité à travers les travaux de sélection classi-
que, en dépit de leur intérêt génétique (vigueur hybride, sta-
bilité du phénotype après plusieurs générations), n’ont eu
qu’un succès limité en raison de la lourdeur de la technique
et de la complexité génétique (Yamaguchi et Blumwald 2005;
Ashraf et Akram 2009). En effet, avec tant de paramètres et
de facteurs impliqués dans la tolérance à la salinité, il est log-
ique de s’attendre à un contrôle et une régulation multigéni-
ques au niveau génétique (Pardo 2010). C’est alors que les
technologies d’analyse moléculaire se sont penchées sur la
recherche et l’identification, au niveau de régions chromoso-
miques, de traits quantitatifs dits QTL (« quantitative trait
loci ») dans le but de les exploiter dans les programmes de
sélection et croisement visant à améliorer le comportement
des plantes vis-à-vis de la salinité (Witcombe et al. 2008;
Tester et Langridge 2010). Récemment, Shavrukov et al.
(2010) ont découvert chez l’orge sauvage un locus HvNax3
responsable de l’exclusion du sodium de la partie aérienne et
par conséquent potentiellement impliqué dans la tolérance à
la salinité. De même, Genc et al. (2010) ont identifié des
QTLs associés à l’exclusion du sodium chez le blé tendre.
Cependant, ces derniers marqueurs sont souvent dispersés,
faisant ainsi de leur sélection génétique une tâche difficile
(Pardo 2010). Une approche, visant également à améliorer le
phénotype de tolérance, consiste à modifier l’expression (ex-
tinction ou surexpression) par transgénèse de gènes impliqués
dans la réponse au stress salin (Chen et Jiang 2010; Singh et
al. 2010). L’emploi de systèmes d’expression inductible par
le stress ou ceux permettant une expression spatio-temporelle
spécifique offrirait une plus-value pour la plante par rapport
à l’utilisation de systèmes à promoteurs constitutifs (Munns
et Tester 2008; Plett et Moller 2009). La plupart de ces trav-
aux de transgénèse ont ciblé des gènes codant des transpor-
teurs d’ions, des anti-oxydants, des facteurs de transcription,
des protéines osmoprotectrices et LEA (Ashraf et Akram
2009 ; Singh et al. 2010). Actuellement, par le biais des out-
ils de génomique et transcriptomique, il est possible d’ana-
lyser à grande échelle l’expression d’un grand nombre de
gènes à l’aide des puces à ADN ou microarray (Witcombe et
al. 2008). De plus, la disponibilité des génomes entièrement
séquencés ainsi que d’outils bioinformatiques destinés à l’a-
nalyse de ses composantes à l’échelle transcriptionnelle, con-
stitue une opportunité de taille afin d’élucider et de disséquer
au niveau moléculaire les éléments sur lesquels reposent les
bases de la tolérance à la salinité (Panjabi-Sabharwal et al.
2010). Ainsi, il semble que l’ère où l’on utilisait des appro-
ches basées sur l’analyse d’un gène unique à la fois semble
révolue pour céder la place à celle faisant appel aux techni-
ques dites « omics » visant à minutieusement décortiquer les
génomes entiers.

Conclusion
Les mécanismes de perception puis de signalisation con-

stituent les événements précoces de l’adaptation des plantes
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au stress. Les principales voies empruntées lors de la signal-
isation du stress salin sont celles du calcium, de l’ABA, des
MAPKinases, de SOS et de l’éthylène. Or le problème de la
salinité est dû en grande partie à la toxicité des ions sodium
et chlorure. De ce fait, la capacité des plantes à réduire leur
teneur dans le cytoplasme semble être un des éléments déci-
sifs de la tolérance à la salinité. Cela peut se faire soit par
leur exclusion hors de la cellule, soit par leur compartimenta-
tion vacuolaire. La plante doit aussi réagir face au stress os-
motique provoqué par la salinité, notamment en adoptant une
stratégie osmotique qui consiste à synthétiser des solutés or-
ganiques osmoprotecteurs tels que la proline, les bétaïnes et
certains sucres. Mais aussi, suite au stress oxydatif généré
par la salinité, la plante va essayer d’y faire face par la pro-
duction d’anti-oxydants et de molécules protectrices afin de
limiter les dégâts pouvant être engendrés suite à cette accu-
mulation et combinaison de stress hydrique, salin et oxydatif.
Ainsi, au niveau cellulaire, les mécanismes développés par la
plante comportent principalement quatre éléments :

• Les mécanismes de perception et signalisation du stress salin
empruntant différentes voies de transduction de signaux
qui contribuent à accélérer et amplifier le message.

• Les mécanismes limitant l’accumulation des ions toxiques
dans le cytoplasme (compartimentation vacuolaire et ex-
clusion hors de la cellule).

• Les mécanismes de protection et agissant contre l’excès de
ces ions cytoplasmiques, notamment ceux impliqués dans
la régulation osmotique par synthèse de composés osmo-
tiques solubles.

• Les mécanismes de réparation des dommages induits par le
stress salin, tels que la production d’antioxydants.
La synchronisation et la coordination, au niveau cellulaire,

de tous ces mécanismes sont sensées faire acquérir à la cel-
lule (et par conséquent à la plante entière suite à leur intégra-
tion avec d’autres processus entrant en jeu au niveau de la
plante entière) un niveau d’adaptation et de tolérance perme-
ttant à la cellule de poursuivre sa croissance, certes non sans
dégâts, mais au moins de survivre et faire face à cette contra-
inte environnementale. Dans le pire des cas, l’insuffisance et
l’inefficacité de ces mécanismes et stratégies développés par
la plante au niveau cellulaire est synonyme de sa sensibilité
et par conséquent de son incapacité de croître ni de survivre
dans ces conditions.
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