
 

 

 

UNIVERSIDAD DE MURCIA 

ESCUELA INTERNACIONAL DE DOCTORADO 

 

 

 

L’étude des effets combinés des phytohormones et du sel sur des plantes 

 de tomate (Solanum lycopersicum L.) inoculées ou non par 

des mycorhizes à arbuscules (AMF) 

 

Estudio de los efectos combinados de fitohormonas y sal en plantas 

 de tomate (Solanum lycopersicum L.) inoculadas con micorrizas arbusculares (AMF) 

 

 

 

Dña. Mouna KHALLOUFI 

2017 



Summary 

The agriculture industry is frequently affected by various abiotic stresses limiting plant 

productivity. Tomato (Solanum lycopersicum L.) is one of the most important food crops 

worldwide, frequently cultivated in regions with adverse conditions like saline soils (i.e. 

Mediterranean basin). To decrease the negative effect of salinity and improve growth 

performance, some strategies have been used, such as exogenous application of plant growth 

regulators (i.e. gibberellic acid, GA3), or arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) inoculation.  

This PhD thesis aims to provide new knowledge about the cross-talk effect of exogenous GA3 

application and AMF inoculation on growth of tomato plants. This thesis was conducted to 

investigate the effect of the interaction between foliar GA3 application and AMF inoculation 

on the growth of salinized tomato (Solanum lycopersicum L.) plants, and was focused on the 

study of the modification of the hormonal balance as a key factor for the regulation of the 

interaction between GA3 and AMF. Also, it has been studied the role of ethylene in the 

interaction between foliar GA3 application and arbuscular mycorrhizal fungi inoculation in 

salinized tomato plants. In this thesis, it was also tried to advance the current understanding 

on the interactions between foliar GA3 application and AMF inoculation on growth, 

photosynthetic parameters, and hormonal balance under high level of salinity. 

 Three genotypes of tomato (Solanum esculentum Mill cv. Micro-Tom, MT) and the 

tomato mutants Never-ripe (Nr) with low ethylene sensitivity and Epinastic (Epi) ethylene 

overproducer, plus two variety of tomato plants (Solanum lycopersicum L. cv. Rio Grande) 

and (Solanum lycopersicum L. cv. TT-115) were used for all the experiments developed in 

this thesis. From the results obtained using the tomato hybrid cultivar TT-115, it was observed 

that the growth improvement observed in AMF-inoculated tomato plants under salinity 

conditions was mainly associated to ionic factors while the alleviating effect of GA3 

application and its interaction with AMF appear to be due to changes in the hormonal balance. 

This suggests that there is an interactive positive effect between GAs and AMF which 

alleviates growth impairment under salinity conditions by modifying the hormonal balance of 

the plant. It was also examined the effect of the interaction between foliar GA3 application 

and AMF inoculation on growth, photosynthetic parameters, and hormonal balance under 

high salinity level, and how these changes may affect the plant adaptation to salinity. 

 Finally, it was studied the role of ethylene in the interaction between foliar GA3 

application and arbuscular mycorrhizal fungi inoculation in salinized tomato plants. Foliar 



spraying with GA3 improved the biomass production of the three genotypes (MT, Nr, and 

Epi) evaluated, while AMF colonization increased the growth of ethylene overproducer 

mutant (Epi) under salinity conditions. Foliar GA3 application was found to increase the 

endogenous concentration of gibberellins in the three genotypes, decreased the cytokinin 

trans-zeatin as well total cytokinins in the three genotypes evaluated except for ethylene-

sensitive Epi in AMF-plants. While the AMF inoculation provoqued an increase gibberellin 

only in MT and ethylene-sensitive Epi plants. This suggests that there is an important role of 

ethylene in the growth impairment under salinity conditions. 

 

 



Resumen 

La industria agrícola se ve frecuentemente afectada por diversos estresess abióticos que 

limitan la productividad de las plantas. El tomate (Solanum lycopersicum L.) es uno de los 

cultivos alimentarios más importantes del mundo, frecuentemente cultivado en regiones con 

condiciones adversas como suelos salinos (por ejemplo, la cuenca mediterránea). Para 

disminuir el efecto negativo de la salinidad y mejorar el rendimiento del crecimiento, se han 

utilizado algunas estrategias, tales como la aplicación exógena de reguladores del crecimiento 

de las plantas (como el ácido giberélico, GA3) o inoculación de hongos micorrízicos 

arbusculares (AMF). Esta tesis doctoral tiene como objetivo proporcionar nuevos 

conocimientos sobre la interacción de la aplicación exógena de GA3 y la inoculación de AMF 

en el crecimiento de plantas de tomate bajo condiciones de salinidad (Solanum lycopersicum 

L.). Se ha enfocado en el estudio de la modificación del equilibrio hormonal como factor 

clave para la regulación de la interacción entre GA3 y AMF. También se ha estudiado el papel 

del etileno en la interacción entre la aplicación foliar de GA3 y la inoculación de hongos 

micorrízicos arbusculares en plantas de tomate salinizadas. Se ha tratado también de avanzar 

en la comprensión de la interacción entre la aplicación foliar de GA3 y la inoculación de AMF 

sobre el crecimiento, los parámetros fotosintéticos y el equilibrio hormonal bajo alto nivel de 

salinidad. 

 Tres genotipos de tomate (Solanum esculentum Mill cv. Micro-Tom, MT) y los 

mutantes de tomate never ripe (Nr) con baja sensibilidad al etileno y el sobreproductor de 

etileno epinastic (Epi), más dos variedades de tomate (Solanum lycopersicum L. cv Rio 

Grande) y (Solanum lycopersicum L. cv. TT-115) para todos los experimentos desarrollados 

en esta tesis.  

 A partir de los resultados obtenidos con el cultivo híbrido de tomate TT-115, se 

determinó que la mejora del crecimiento en plantas de tomate inoculadas con AMF en 

condiciones de salinidad estaba asociada principalmente a factores iónicos mientras que el 

efecto mitigador de la aplicación de GA3 y su interacción con AMF parecen debido a cambios 

en el equilibrio hormonal. Esto sugiere que existe un efecto positivo interactivo entre GAs y 

AMF que alivia el deterioro del crecimiento bajo condiciones de salinidad modificando el 

equilibrio hormonal de la planta. También se ha estudiado el efecto de la interacción entre la 

aplicación foliar de GA3 y la inoculación de AMF en el crecimiento, los parámetros 



fotosintéticos y el equilibrio hormonal a alto nivel de salinidad, y cómo estos cambios pueden 

afectar la adaptación a la salinidad. 

 Finalmente, se ha abordado el papel del etileno en la interacción entre la aplicación 

foliar de GA3 y la inoculación de hongos micorrízicos arbusculares en plantas de tomate 

salinizadas. Se ha comprobado que la fumigación con GA3 mejora la producción de biomasa 

de los tres genotipos (MT, Nr y Epi), mientras que la colonización de AMF aumentó el 

crecimiento del mutante sobreproductor de etileno (Epi) en condiciones de salinidad. Se 

encontró que la aplicación foliar de GA3 aumentaba la concentración endógena de giberelinas 

en los tres genotipos, disminuyó la citoquinina bioactiva trans-zeatina y las citoquininas 

totales en los tres genotipos evaluados excepto para las plantas sensibles a etileno Epi 

micorrizadas. La inoculación con AMF provocó un aumento de la giberelina sólo en MT y 

mutantes sensibles a etileno Epi. Esto sugiere que hay un papel importante del etileno en el 

deterioro del crecimiento bajo condiciones de salinidad. 

 

 

 

 

 

 

  

 

 

 



Résumé 

L'industrie agricole est fréquemment affectée par différentes contraintes abiotiques limitant la 

productivité des plantes. La tomate (Solanum lycopersicum L.) est l'une des plus importantes 

cultures vivrières dans le monde entier, souvent cultivées dans les régions où les conditions 

sont défavorables comme les sols salins (à savoir le bassin méditerranéen). Pour diminuer 

l'effet négatif de la salinité et améliorer la performance de la croissance, certaines stratégies 

ont été utilisées, telles que l'application exogène de régulateurs de croissance des plantes (par 

exemple : l'acide gibbérellique, AG3) ou l'inoculation par des mycorhizes à arbuscules (AMF). 
Cette thèse de doctorat vise à fournir des nouvelles connaissances sur l'effet interactif de 

l'application exogène de l’AG3 et l'inoculation avec l'AMF sur la croissance des plantes de 

tomate. Cette thèse a été menée pour étudier l'effet de l'interaction entre l'application foliaire 

d'AG3 et l'inoculation avec l'AMF sur la croissance de la tomate cultivée (Solanum 

lycopersicum L.) en présence de NaCl. Nous nous sommes concentrés sur l'étude de la 

modification de l'équilibre hormonal comme facteur clé pour la régulation de l'interaction 

entre l’AG3 et l’AMF. De plus, nous avons étudié le rôle de l'éthylène dans l'interaction entre 

l'application foliaire de l’AG3 et l'inoculation avec des champignons mycorhiziens à 

arbuscules chez des plantes de tomate traitées par le sel. Dans cette thèse, nous avons 

également essayé de faire avancer la compréhension actuelle sur l'effet de l'interaction entre 

l'application foliaire de l’AG3 et l'inoculation avec l'AMF sur la croissance, les paramètres 

photosynthétiques et l'équilibre hormonal à une concentration élevée du sel. 

 Trois génotypes de tomate (Solanum Esculentum Mill): Micro-Tom, (MT), Never ripe 

(Nr) avec une faible sensibilité à l'éthylène et Epinastic surproducteur d’éthylène (Epi), plus 

deux variétés de tomate (Solanum lycopersicum L. cv Rio Grande) et (Solanum lycopersicum 

L. cv. TT-115) ont été utilisés dans toutes les expériences faites dans cette thèse. A partir des 

résultats obtenus en utilisant le cultivar hybride de tomate cv TT-115, il a été démontré que 

l'amélioration de la croissance observée chez les plantes de tomate inoculées par l’AMF en 

conditions de salinité était principalement associée à des facteurs ioniques alors que l'effet 

allégeant de l'application d’AG3 et son interaction avec l’AMF semblent être due à des 

changements dans l'équilibre hormonal. Cela suggère qu'il existe un effet positif interactif 

entre l'AG et l'AMF qui a atténué l'altération de la croissance en conditions de salinité en 

modifiant l'équilibre hormonal de la plante. Nous avons également examiné l'effet de 

l'interaction entre l'application foliaire de l’AG3 et l'inoculation avec l'AMF sur la croissance, 



les paramètres photosynthétiques et l'équilibre hormonal à niveau élevé du sel, et comment 

ces changements peuvent affecter la tolérance de la plante de tomate (Solanum lycopersicum 

L. cv Rio Grande) au sel. 

Enfin, nous avons étudié le rôle de l'éthylène dans l'interaction entre l'application 

foliaire de l’AG3 et l'inoculation avec des champignons mycorhiziens à arbuscules chez des 

plantes de tomate cultivées en présence du sel. Nous avons montré que la pulvérisation avec 

l'AG3 a amélioré la production de la biomasse fraîche chez les trois génotypes (MT, Nr et 

Epi), tandis que la colonisation avec l'AMF a augmenté cette biomasse chez le mutant ET-

surproductif (Epi) en conditions de salinité. On a constaté aussi que l'application foliaire de 

l’AG3 a augmenté les teneurs endogènes en gibbérellines chez les trois génotypes, a diminué 

les teneurs en cytokinines chez les trois génotypes étudiés à l'exception des AM-plantes ET-

sensible Epi. Alors que l'inoculation avec l’AMF a provoqué une augmentation de 

gibbérellines uniquement chez les plantes ET-surproductif (Epi) et les plantes MT. Cela 

suggère qu'il y a un rôle important de l'éthylène dans amélioration de la croissance en 

conditions de salinité. 

 



      
L’idéal de la vie n’est pas l’espoir de devenir parfait, c’est la volonté 

d’être toujours meilleur. Ralph Waldo Emerson
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INTRODUCTION GENERALE  

En Tunisie, la tomate compte parmi les légumes-fruits les plus importants sur le plan 

économique. Elle est considérée parmi les cultures stratégiques. En effet, les sols salins en 

Tunisie qui s’étendent sur 1,5 millions d’hectares soit environ 10% de l’ensemble du territoire 

et 30% des terres agricoles (Hachicha et Mtimet, 1994), présentent une contrainte majeure 

pour la croissance et le développement des plantes de tomate cultivées. De ce fait, certaines 

stratégies telles que l'application exogène de régulateurs de croissance des plantes (tel que 

l'acide gibbérellique (AG3)), ou les mycorhizes à arbuscules fongique (AMF) pourrait être 

utiliser pour diminuer les effets négatifs de la salinité et améliorer la performance de 

croissance (Ruiz-Lozano et al., 2012; Porcel et al., 2012; Foo et al., 2013; Miransari et al., 

2014; Colebrook et al., 2014). 

 Les gibbérellines (GAs) sont des hormones végétales impliquées dans divers 

processus de croissance et de développement de la plante, tels que l'expansion des feuilles, 

l'élongation de la tige, l'augmentation du nombre et de la taille de la fleur. Plusieurs travaux 

ont confirmé l’importance de l’AG3 dans l’amélioration de la synergie et de la performance 

des cultures en conditions de salinité. Cet effet améliorateur de l’acide gibbérellique peut 

toucher plusieurs paramètres parmi lesquels la croissance et la photosynthèse. Aussi, il 

interagit avec d'autres hormones pour réguler divers processus de la plante. Récemment, il y a 

eu des progrès remarquables dans le décryptage du système de signalisation de l’AG et son 

interaction avec d'autres hormones sous contrainte saline, comme l’ABA pour la régulation 

des différents stades de développement des plantules (Yuan et al., 2011), entre l’AG et l’acide 

jasmonique (AJ) dans la régulation de la croissance et de la défense (Hou et al., 2013), et 

entre l’AG, l’auxine (AIA) et cytokinines (CK) pour maintenir la croissance des plantes 

(Peleg and Blumwald, 2011).   

 Cependant, des études sur l'application de l’AG3 par pulvérisation foliaire indiquent 

que les niveaux d’AG et/ou la signalisation affecte directement la formation des arbuscules. 

En effet, les champignons mycorhiziens à arbuscules (AMF) établissent une étroite 

collaboration avec leurs plantes hôtes. Ils contribuent à la nutrition végétale en prélevant des 

nutriments peu disponibles pour la plante améliorant ainsi sa croissance. De plus, la 
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colonisation mycorhizienne favorise la croissance des plantes en conditions de stress 

abiotiques tel que la salinité. Plusieurs travaux ont montré que les hormones végétales de 

croissance ainsi que les hormones de défenses affectent la mycorhization et que, 

réciproquement, la présence du champignon dans les racines engendre des variations de la 

concentration des hormones végétales (Hause e-t al., 2006 ; Herrera-Medina et al., 2007).  

 Malgré les nombreuses études sur la salinité, l’acide gibbérellique (AG3) et les 

AMF indépendamment, plusieurs questions se posent encore sur : 

✓ Le comportement des AMF à une concentration modérée à élevée du sel, et sur 

leur rôle vis-à-vis de la plante.  

✓ L’influence de l’application exogène de l’AG3, et leur interaction avec 

l’inoculation par l’AM sur la croissance, les paramètres photosynthétiques et 

l’homéostasie hormonale de la plante. 

✓  Enfin, le rôle de l’éthylène dans l’interaction entre l’application exogène de 

l’AG3 et l’inoculation par l’AMF sous contrainte saline.  

Les travaux présentés dans ce mémoire ont pour objectif d’aborder ces différentes questions 

afin d’améliorer la connaissance des interactions régulateurs de croissance de plante-

mycorhizes à arbuscules fongique-salinité. 

Ce manuscrit présenté a été organisé en six chapitres : 

Une premier chapitre présente l’état actuel des connaissances sur les régulateurs de 

croissance de plantes notamment l’acide gibbérellique et l’éthylène : leur rôle, leurs 

interactions avec les autres hormones en conditions de salinité, et aussi sur les mycorhizes à 

arbuscules (AMF) : leurs rôles et leurs interactions avec les phytohormones sous contrainte 

saline.  

Après une présentation des objectifs de la thèse, le deuxième chapitre décrit le matériel 

et les méthodes utilisés au cours de ces travaux pour répondre aux questions posées. 

Le troisième chapitre a porté sur la variété hybride TT-115, l’objectif étant d’étudier 

l'effet de l'interaction entre l'application foliaire de l’AG3 et l'inoculation par l'AMF sur la 

croissance des plantes de tomate stressées (Solanum lycopersicum cv. TT-115). Dans ce 

travail, nous nous sommes concentrés sur l'étude de la modification de l'équilibre hormonal 

comme facteur clé pour la régulation de l'interaction entre l’AG3 et l’AMF.  

Le quatrième chapitre a consisté à tester l’effet de l'interaction entre l'application 

foliaire de l’AG3 et l'inoculation par l’AM sur la croissance des plantes de tomate (Solanum 

lycopersicum) en conditions d’une forte salinité. Ce chapitre a porté sur la variété fixée Rio 
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Grande. Dans ce travail, nous nous sommes concentrés sur l'étude de la modification de 

l'équilibre hormonal en relation avec les paramètres photosynthétiques et la croissance. 

Le cinquième chapitre a consisté à étudier le rôle de l'éthylène dans l'interaction entre 

l'application foliaire de l’AG3 et l'inoculation par l’AMF chez des plantes de tomate cultivées 

en présence du sel. Dans ce chapitre, nous nous sommes concentrés sur le rôle de l’éthylène 

dans l'interaction entre l’AG3 et l’AMF et son influence sur l'équilibre hormonal sous 

contrainte saline. 

Enfin, le sixième chapitre constitue une conclusion générale qui met en relation les 

principaux résultats obtenus dans les différentes expériences et débouche sur les perspectives 

de cette étude. Le document se termine sur les références bibliographiques. 
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Chapitre I 

Synthèse bibliographique 

 

Bien que les réponses des plantes aux stress abiotiques dépendent de divers facteurs, les 

phytohormones sont considérées comme les substances endogènes les plus importantes pour 

moduler les réponses physiologiques et moléculaires, une exigence critique pour la survie des 

plantes (Fahad et al., 2015). En effet, les phytohormones jouent un rôle clé dans le contrôle et 

la régulation des mécanismes physiologiques de la plante, aussi bien sous des conditions 

favorables que contraignantes. Selon Velitcukova et al. (1998), ces phytohormones sont 

considérées comme des substances endogènes importantes et souvent impliquées dans les 

mécanismes de tolérance ou de sensibilité des plantes. De ce fait, une des stratégies de défense 

des plantes face à une contrainte environnementale, telle que la salinité, est le changement des 

concentrations et des ratios des phytohormones endogènes (Wang et al., 2001). En effet, une 

modification du milieu extérieur correspond pour la plante à un signal qui va influencer son 

développement. Ceci peut faire intervenir les hormones comme intermédiaires entre des 

récepteurs capables de percevoir ces signaux et de les transformer en informations utilisables 

par la plante, et des effecteurs traduisant ces informations en réponses spécifiques (Munns et 

Tester, 2008).  

I. Les phytohormones et la salinité 

Une hormone est une molécule endogène synthètisée par la plante et vectrice d’une information 

qu’elle apporte à une cellule cible, sélectivement sensible à son action. L’hormone est reconnue 

par un récepteur et cette interaction est à l’origine d’une cascade de réactions aboutissant à 

l’activation d’un mécanisme. Influencée par l’environnement auquel les plantes, immobiles, ne 

peuvent pas échapper, la régulation de ces messagers chimiques est fine et complexe (Kaya et 

al., 2009). Les hormones végétales, ou les phytohormones agissent sur des tissus ciblés en tant 

que régulateurs de la croissance et du développement, ceux-ci comprennent l’acide 

gibbérellique (AG3), la cytokinine (CKs), l’auxine (AIA), l'éthylène (ET), l'acide abscissique 

(ABA), l'acide jasmonique (AJ) et l'acide salicylique (AS) modifiant ainsi les réponses 

physiologiques des plantes exposées à un stress salin.  
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I.1. Les gibbérellines 

I. 1.a. Définition et biosynthèse 

Les gibbérellines (GAs) constituent une classe des phytohormones communément connu sous 

le nom d’acide gibbérellique, et qui ont un impact sur divers aspects de la croissance et du 

développement de la plante (Fleet and Sun, 2005; Gupta and Chakrabarty, 2013). Elles 

contrôlent la germination des graines, l’élongation de la tige, l'expansion des feuilles et la 

floraison (Colebrook et al., 2014). Elles peuvent décaler les stades du développement chez les 

végétaux. Le traitement aux gibbérellines se substituent aux jours longs et provoque la floraison 

de plantes durant les jours courts de l'hiver. Elles induisent le masculinisation des fleurs et 

stimulent la croissance du fruit (Yamaguchi et al., 2008). La biosynthèse des gibbérellines 

(GAs) est régulée à la fois par des stimuli de développement et de l'environnement (Hedden et 

Phillips, 2000). Le GAs sont synthétisés par la voie de terpénoïde nécessitant trois enzymes, 

terpène synthase, le cytochrome P450 monooxygénase, et dioxygénases 2-oxoglutarate 

dépendante, situées, respectivement, dans le plaste, le système endomembranaire et le cytosol (Hedden et Thomas, 2012) (Figure 1). Les dioxygénases sont les enzymes GA20-oxydase 

(GA20ox), GA2-oxydase (GA2ox) et GA3-oxydase (GA3ox) qui régulent le métabolisme et le 

fonctionnent des gibbérellines pour maintenir l'équilibre des gibbérellines durant la croissance. 

Les gènes GA2ox sont les plus sensibles aux événements du développement ainsi qu'au stress 

abiotique. 

La voie de biosynthèse est régulée, quand il y a trop de gibbérellines, soit par : 

 Un feedback négatif par inhibition d’expression des gènes GA20ox et GA3ox. 

 Un feedback positif par stimulation du catabolisme et surexpression du gène GA2ox, 

favorisant les formes inactives. 

Les gibbérellines se trouvent surtout dans les cellules proches des vaisseaux conducteurs, mais 

on les retrouve partout. A l’état libre, les gibbérellines sont actives, elles peuvent être stockées 

en se liant avec du glucose et deviennent ainsi inactives. 
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Figure 1. Localisation subcellulaire des enzymes et intermédiaires de la voie de biosynthèse 

des GAs. GGPP = géranylgéranyl diphosphate, CPS = copalyl diphosphate synthase, CDP = 

copalyl diphosphate, KS = Kauréne synthase, KO = kauréne oxydase, KAO = acide ENT- 

Kaurénoïque oxydase, R.E. = réticulum endoplasmique (Helliwell et al., 2001). 
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Figure 2. Les étapes de la biosynthèse des gibbérellines (Yamaguchi et al., 2008). 

 



Chapitre I   

8  

I.1.b. Les gibbérellines et la salinité 

Afin d’améliorer la performance des plantes sous contrainte saline, l’attention des chercheurs 

s’est portée maintenant sur l’utilisation des régulateurs de croissance, comme l’AG3, qui jouent 

un rôle important dans la régulation de la réponse des plantes à l’environnement externe et dans 

le contrôle de l’expression génétique sous stress salin (Naqi et al., 1999). La réduction de la 

croissance des plantes sous l’effet de la sécheresse ou de la salinité peut être due, au moins en 

partie, à la baisse de la production des gibbérellines ou de l'incapacité de la plante à répondre à 

cette hormone (A. Llanes et al., 2016). Ainsi, plusieurs études ont montré que les niveaux 

endogènes des GAs ont nettement diminué sous l’effet de la sécheresse, il parait que la 

présence du stress a inhibé la biosynthèse des GAs et/ou a augmenté sa dégradation (A. Llanes 

et al., 2016).  
En réponse à la salinité, Achard et al. (2006) ont rapporté que les plantes d'Arabidopsis 

traitées par le sel ont montré une diminution des teneurs en GAs bioactives. Aussi, la 

composition chimique et la concentration de sel présent dans le sol pourraient moduler le 

métabolisme du GAs. Ce fait a été signalé chez l’halophyte P. strombulifera sous différents 

traitements du sel. Dans cette étude, les racines de P. strombulifera ont montré un taux élevé 

d’AG4 sous stress salin, alors qu’au niveau des feuilles, il a augmenté 5-fois de plus par rapport 

au contrôle. En outre, la teneur en AG1 a été augmentée de façon significative (3,5 fois) dans 

les deux organes, ce qui indique que les deux GAs jouent un rôle dans le contrôle de la 

croissance des parties aériennes (A. Llanes et al., 2016). En plus, l’analyse des phytohormones 

des plantes de soja a montré que les niveaux des gibbérellines bioactives (AG1 et AG4) et de 

l’acide jasmonique ont augmenté chez les plantes traitées par l’acide gibbérellique, tandis que 

les teneurs endogènes de l'acide abscissique et de l’acide salicylique ont diminué dans les 

mêmes conditions (Hamayun et al., 2010). Les effets de la salinité chez le riz et le rôle de 

l’application de l’AG3 ont été observés chez deux cultivars de riz tolérants au sel (Pokkali et 

MR 2019), cultivés en serre à différentes concentrations du sel (0, 50, 100, 200). Les résultats 

ont montré que l’AG3 soulage mieux la salinité à des concentrations de 50 et 100 mM de NaCl 

(Misratia et al., 2013). Dans une étude similaire, le rôle de l'acide gibbérellique a été testé sur 

deux cultivars du blé (Sohag 3 et Giza 168) dont le but est d’améliorer leur tolérance au stress 

salin (Shaddad et al., 2013). Les plantes ont été cultivées à des concentrations différentes du sel 

(0, 50, 100, 150, 200 mM) et ensuite traitées avec 100 ppm d’AG3. L’addition de l’hormone a 

soulagé l’effet du stress salin étant donné l’augmentation du contenu en protéines au niveau de 

différents organes, l’amélioration des paramètres de croissance, du contenu des pigments 
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photosynthétiques et par conséquent, les rendements de deux cultivars du blé (Sohag 3 : 

sensible au sel et Giza 168 : tolérante à la salinité). En outre, Abdel-hamid et Mohamed, (2014) 

ont montré que l’application de l’AG3 (0 et 100 µM) s’oppose à la salinité (0, 100 et 300 mM), 

en améliorant la perméabilité membranaire et les teneurs des nutriments au niveau des feuilles, 

aussi en induisant des modifications physicochimiques responsable de l’adaptation de deux 

cultivars d’orge à la tolérance au sel. De même, Ashraf et al. (2002) ont montré que 

l’application d’AG3 stimule l’absorption des nutriments, l’augmentation des matières fraîches 

et sèches, l’expansion foliaire et la production de graines, chez le blé cultivé en présence de sel. 

Plusieurs travaux ont confirmé l’importance de l’AG3 dans l’amélioration de la 

synergie et de la performance des cultures en conditions de salinité. Cet effet améliorateur de 

l’acide gibbérellique peut toucher plusieurs paramètres parmi lesquels la croissance et la 

photosynthèse. Mohamed et al. (2007) ont signalé que, parmi les multiples effets positifs de 

l’AG3 dans la réponse au sel chez le haricot, figurent l’amélioration des paramètres de 

croissance, l’augmentation des pigments photosynthétiques, des sucres réducteurs et du 

saccharose, et la stimulation de la synthèse des protéines existantes ainsi que de nouvelles 

protéines. De même, Maggio et al. (2010) ont testé les effets de l’application de l'acide 

gibbérellique (0 et 100 mg L-1) sur les plantes de tomate exposées à trois concentrations du sel 

(28, 55, 88 mM Na et 55, 111, 177 mM de Cl). Ils ont suggéré que le traitement par l’AG3 a 

réduit la résistance stomatique et a amélioré l’utilisation de l'eau par la plante (de 30%) à une 

faible concentration du NaCl. Les résultats ont montré aussi que l’application exogène de l’AG3 

peut compenser le déficit en croissance induit par le sel et facilite par conséquent l'adaptation 

des plantes à un environnement salin. Dans le même contexte, il a été mis en évidence, chez le 

riz, que l’AG3 peut soulager d’une façon significative l’inhibition de la croissance induite par le 

sel (Wen et al., 2010). Ces chercheurs ont trouvé que les plantes traitées par l’AG3 contiennent 

plus de carbohydrates solubles que les témoins. Selon Brian et al. (2006), l’augmentation du 

contenu en glucose due à l’application de l’AG3 suggère un rôle possible de cette hormone dans 

le maintien de l’activité photosynthétique. En outre, des faibles concentrations d'acide 

gibbérellique (5 µM) ou spermine (50 µM) ont été utilisées chez le haricot mungo (Vigna 

radiata L. Wilczek) sous différentes concentrations de NaCl (25, 50, and 100 mM) (Ghosh et 

al., 2015). L'effet combiné de la salinité et de la faible concentration de l’AG3 chez ces plantes 

à tester a montré une altération significative : une augmentation de longueur des plantules, de la 

production de la biomasse, la teneur en chlorophylle, et une diminution de toutes les activités 

enzymatiques antioxydantes.  

 



Chapitre I   

10  

I.1.c. Interaction des gibbérellines avec d’autres hormones 

Il existe de plus en plus des preuves pour le rôle vital des gibbérellines dans la réponse et 

l'adaptation au stress abiotique (Colebrook et al., 2014). Les gibbérellines sont connues pour 

interagir avec tous les autres phytohormones dans de nombreux processus de développement 

(Munteanu et al., 2014).  

Figure 3. L’auxine régule positivement la biosynthèse des GAs : L’auxine (AIA) en 
provenance des bourgeons apicaux stimule la production des GAs bioactives au niveau 

d’entre-nœud de la tige chez le pois. Cette régulation positive s’effectue principalement via 
l’augmentation de l’expression du gène PsGA3ox1 et par l’inhibition de l’expression de 
PsGA2ox1 (Yamaguchi et al., 2008). 

❖ Interaction GA-IAA 

Une analyse transcriptomique faite par Kilian et al. (2007) chez Arabidopsis a mis en évidence 

l’induction de six GA2ox (sur huit) suite à un traitement salin, suggérant que d’autres facteurs 

de transcription pourraient également être impliquées dans la résistance de la plante à un stress 

salin. L’auxine par exemple agit positivement et directement sur la biosynthèse des GAs en 

augmentant l’expression des GA20ox et des GA3ox, tout en réduisant l’expression des GA2ox 

dans de nombreuses espèces comme l’orge, le pois, le tabac et Arabidopsis (Frigerio et al., 

2006 ; Weston et al., 2008 ; O’Neil et al., 2010 ; Reid et al., 2011). Dans d’autres études 

similaires, Weiss et al. (2007) ont rapporté que l’auxine interagit positivement avec les GAs   

au niveau biosynthétique chez Arabidopsis et le tabac, induisant l’expression du gène GA20ox 

de GA-biosynthétique, qui code l’enzyme clé catalysant la biosynthèse des GAs. Chez le pois 

et le tabac par exemple, la décapitation des bourgeons apicaux réduit dramatiquement la 

concentration en AG1 dans la tige, l’application exogène d’auxine restaurant totalement cet 

effet (Ross et al., 2000 ; Weston et al., 2009). Chez l’orge, l’auxine provenant des 
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inflorescences augmente l’expression des GA3ox et réduit celle des GA2ox dans la tige 

(Wolbang et al., 2004), suggérant qu’un transport d’auxine depuis les inflorescences 

promouvrait l’élongation de la tige en stimulant la production de GAs bioactives. Le 

mécanisme moléculaire précis reste à découvrir.  

❖ Interaction GA-ABA  

Généralement les GAs possèdent une action antagoniste à celle d’ABA. En effet, l’interaction 

entre les deux hormones n’est clair qu’au stade de la germination (Yuan et al., 2011).  Il a été 

avéré que le catabolisme de l'acide abscissique a augmenté par l'application d'acide 

gibbérellique (Gonai et al., 2004). Par ailleurs, l’ABA induit la dormance des graines et inhibe 

la germination, alors que les GAs ont une action opposée. Seo et al. (2006), ont démontré que 

le facteur de transcription CHO1 (CHOTTO1) inhibait la levée de dormance des graines chez 

Arabidopsis via une diminution de la concentration en GAs, induite par une répression de 

GA3ox2. L’expression de CHO1 étant ABA dépendante, fait de CHO1 un intermédiaire clé 

entre la biosynthèse des GAs et la voie de signalisation de l’ABA dans la graine. De manière 

consistante, l’expression des gènes de biosynthèse GA3ox1 et GA3ox2 a augmenté chez les 

mutants sur-productif d’ABA (Seo et al., 2006). Toutefois, CHO1 régule indirectement 

l’expression de AtGA3ox2 ; CHO1 n’interagissant pas au promoteur du gène (Seo et al., 2006 ; 

Yamaguchi et al., 2008).  

❖ Interaction GA-éthylène 

Les GAs est une autre hormone interagissant étroitement avec l’éthylène. Ces interactions entre 

GAs et l’éthylène incluent une régulation mutuelle négative et positive en fonction du tissu et 

du contexte de signalisation (Munteanu et al., 2014). Achard et al. (2007), ont montré que 

l’application exogène d’acide 1-aminocyclopropane-1-carboxlique (ACC), un précurseur de 

l’éthylène, retarde la floraison chez Arabidopsis, en réduisant les niveaux des GAs bioactives. 

De plus, le mutant ctr1-1, dans lequel la voie de signalisation de l’éthylène est activée 

constitutivement présente un retard de la floraison, qui est supprimé si des GAs bioactives 

exogènes sont appliquées sur la plante (Achard et al., 2007). Toujours chez ce mutant, les 

concentrations en AG1 et AG4 sont sensiblement réduites malgré l’augmentation de 

l’expression des gènes GA20ox1 et GA3ox1 par effet rétroactif (Achard et al., 2007). Achard et 

al. (2003) ont montré qu'au moins une partie de l'effet inhibiteur de l'éthylène sur la croissance 

et son interaction avec l'AG à cet égard sont médiées par les protéines DELLA. L'AG favorise 

l'élongation des racines des plantes chez Arabidopsis, et cet effet est inhibé par l'éthylène. 
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Cependant, chez les mutants doubles de gai-rga, l'AG a stimulé l'allongement des racines 

également en présence d'éthylène, ce qui suggère que l'éthylène agit à travers ces protéines 

DELLA dans ce processus (Saibo et al., 2003). Iqbal et al. (2012) ont étudié l'effet individuel et 

interactif de l'éthylène et de l'acide gibbérellique dans la tolérance à la salinité pour déterminer 

s'ils ont une action indépendante ou leur action est dépendante les uns des autres, car ces 

hormones sont impliquées dans l'atténuation des effets indésirables du stress salin par le 

lancement d'une série de réactions de défense ou l’augmentation de la croissance des plantes. 

En outre, Khan et al. (1987) ont signalé que les cultivars de riz résistants au sel produisent des 

quantités plus élevées d'éthylène que les cultivars sensibles au sel.  

❖ Interaction GA-JA 

Récemment, l'antagonisme de la signalisation entre l’AJ et l’AG a été rapporté par (Yang et al., 

2012). Dans cette étude, Arabidopsis et le mutant de riz coi1 avec un récepteur défectueux de 

l’AJ présentaient une hypersensibilité aux GAs. L'acide jasmonique a retardé la dégradation de 

DELLA médiée par l'AG, et le mutant DELLA était moins sensible à l’AJ en termes 

d'inhibition de la croissance. Ces observations ont été interprétées comme un mécanisme pour 

hiérarchiser la défense médiée par l’AJ sur la croissance dépendante de l'AG (Yang et al., 

2012). 

De nombreux mécanismes restent encore à élucider concernant ces interactions 

hormonales, ainsi il devient clair que la régulation fine des GAs par d’autres classes de 

phytohormones contribue au contrôle du développement des plantes. 

I.2. Les cytokinines et la salinité 

Les processus régulés par les cytokinines incluent la sénescence, la dominance apicale, la 

ramification, la floraison et la germination des graines. Ces molécules régulent aussi les 

réponses aux divers stimuli tels que la disponibilité de l'eau et des nutriments, les conditions de 

lumière et l'infection (Werner and Schmülling, 2009). Les cytokinines (CKs) regroupent les 

trans-zeatines (tZ) (la forme la plus abondante), zeatine-riboside (ZR), et l’isopentenyladenine 

(iP).  La majeure portion de cette hormone est synthétisée au niveau des zones méristématiques 

des racines et transportée vers les autres parties de la plante pour agir avec l’hormone 

synthétisée localement. En effet, plusieurs études ont montré les effets bénéfiques de 

l’augmentation des teneurs en CKs sont associée à la conductance stomatique, la transpiration 

et la photosynthèse sous stress hydrique (Pospíšilová et al., 2003).  
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Les CKs ont été traditionnellement associés à des processus développementaux. 

Cependant, ces dernières années, les chercheurs ont suggéré une participation pertinente de 

cette hormone dans les réponses de la plante à la sécheresse et à la salinité. Contre ces stress, 

les CKs peuvent aider les plantes à résister. Reguera et al. (1995) ont montré que la tolérance à 

la sécheresse chez le riz a été améliorée par les CKs synthétisées par la racine pour réguler les 

réponses des tiges sous salinité, conférant une meilleure croissance et un meilleur rendement en 

fruits et une augmentation des teneurs en CKs du xylème et des rameaux (Albacete et al., 

2009). De même, Rivero et al. (2007) ont également signalé que la tolérance au tabac contre la 

sécheresse a été améliorée par l'accumulation des cytokinines. 

En effet, la diminution des niveaux CKs ainsi que la suppression de la signalisation a 

été trouvée chez la luzerne sous l’effet de la sécheresse, mais elle a été accompagnée aussi par 

une sénescence accélérée (Riefler et al., 2006). De même, en conditions de salinité Argueso et 

al. (2009) ont démontré que les niveaux endogènes et le transport de CKs ont également été 

réduits chez plusieurs espèces des plantes. Dans une autre étude, Albacete et al. (2009) ont 

confirmé l’implication des cytokinines dans le maintien de la croissance des organes 

photosynthétiques et de leur fonctionnement. Selon Albacete et al. (2008), le maintien d’une 

concentration homéostasique de la forme active des cytokinines serait une importante 

composante dans la réponse au sel. Les cytokinines interviendraient dans cette réponse en 

contrôlant la réponse de la croissance des feuilles et leur sénescence probablement à travers la 

régulation du transport de K+ (Albacete et al., 2009).  

❖ Interaction cytokinines- autres hormones  

Les CKs sont souvent considérées comme des antagonistes d'ABA (Pospíšilová et al., 2003). 

Chez les plantes soumises à un stress hydrique, la teneur en CKs a réduit et celle d’ABA a 

augmenté conduisant ainsi à un rapport ABA/CK élevé. Les niveaux des CKs réduits 

améliorent la dominance apicale, qui, conjointement avec la régulation d'ABA de l'ouverture 

stomatique, aide à l'adaptation à la sécheresse (O’Brien et al., 2013).  

I.2. L’auxine et la salinité 

L'acide indole-3-acétique (AIA) est l'auxine naturelle la plus fréquente trouvée, elle joue un 

rôle majeur dans la morphogenèse des plantes, y compris la croissance apicale, la structuration 

des racines, la différenciation des tissus vasculaires, la formation des bourgeons auxiliaires et 

floraux (Sauer et al., 2013). La participation de l’auxine dans les réponses au stress a été 

déduite à partir des observations dont laquelle les gènes associés à la voie de signalisation de 
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l’auxine sont stimulés chez les plantes exposées aux différents stress abiotiques (Coupe et al., 

2006). 

Le stress salin induit une accumulation d'auxine chez Arabidopsis et sa redistribution à 

la pointe de la racine, entraînant une inhibition primaire de la croissance des racines, une 

réduction marquée de la formation de primordia des racines latérales et une augmentation 

significative de l'allongement des racines latérales existantes (Wang et al., 2009). Ces résultats 

suggèrent donc que le transport d'auxine semble essentiel pour le remodelage adaptatif de 

l'architecture des systèmes racinaire sous contrainte saline. En effet, Zörb et al. (2013) ont 

montré des différences dans les niveaux d'AIA endogènes dans les feuilles et les racines en 

expansion de deux cultivars de maïs. Ces chercheurs ont observé que le génotype résistant au 

sel a significativement augmenté les niveaux d'AIA dans les feuilles et a maintenu sa teneur 

dans les racines. En outre, la salinité a réduit les niveaux d'AIA chez les plantes de maïs, mais 

l'application d'acide salicylique les a efficacement augmentés (Fahad et al., 2012), ce qui 

indique que l'équilibre hormonal et la diaphonie sont essentiels à la perception du signal, à la 

transduction et à la médiation de la réponse au stress. Le stress causé par la salinité provoque 

une réduction de l'AIA chez le riz (Prakash et Prathapasenan, 1990) ; cependant, le traitement 

par l'acide gibbérellique pendant le stress salin a partiellement réduit l'effet néfaste de la salinité 

sur les niveaux d’AIA. De même, Dunlop et Binzel, (1996) ont assisté à la réduction 

significative dans les niveaux de l'AIA chez la tomate en présence de la salinité. 

Sakhabutdinova et al. (2003) ont signalé un déclin progressif des niveaux d'AIA dans le 

système racinaire en raison de la salinité. Afzal et al. (2005) ont documenté que l’application 

exogènes d’AIA aux semences avant le semis atténue l'effet inhibiteur de la croissance du stress 

salin.  

Par ailleurs, Du et al. (2012), (2013) ont constaté que le changement de l'homéostasie 

d’auxine pouvait influer sur la synthèse de l'ABA et que l'équilibre de l'homéostasie d’auxine et 

d’ABA jouait un rôle crucial dans les réponses au divers stress. En effet, l'application exogène 

d'auxine a entraîné une augmentation significative du rendement des cultures en réduisant 

l'effet néfaste du stress hydrique (Abdoli et al., 2013). Aussi, en conditions de déficit hydrique, 

la fermeture des stomates réduit la fixation du CO2 ce qui perturbe l'activité photosynthétique 

des plantes (Chatrath et al., 2000) ; cependant, l'inverse a été observé par application de l'AIA 

dans telle condition (Khalid et al., 2013). 
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I.3. L’ABA et la salinité 

I.3.a. Définition 

L'acide abscissique (ABA), une hormone végétale lipophile, est omniprésente dans les plantes 

inférieures et supérieures et participe aux processus complexes tout au long du cycle de vie des 

plantes (Javid et al., 2011). L’ABA est considéré comme un messager essentiel dans la réponse 

adaptative des plantes au stress abiotique et son rôle dans la tolérance au stress a reçu beaucoup 

d'attention. En réponse aux stress environnementaux, les taux d'ABA endogènes augmentent 

rapidement, activant des voies de signalisation spécifiques et modifiant les niveaux 

d'expression génique (O’Brien et al., 2013). Nemhauser et al. (2006) ont rapporté que l'ABA 

régule au niveau de la transcription jusqu'à 10% des gènes codant pour des protéines. L’ABA 

agit également comme un signal interne permettant aux plantes de survivre dans des conditions 

environnementales défavorables (Keskin et al., 2010). L'accumulation d'acide abscissique sous 

stress salin est un processus de signalisation cellulaire, y compris la perception du signal initial 

du stress, la transduction du signal cellulaire et la régulation de l'expression des gènes codant 

pour les enzymes clés dans la biosynthèse et le catabolisme d’ABA (Zhang et al., 2006). Cette 

phytohormone présente des fonctions inhibitrices lorsqu'elle est accumulée en grandes quantités 

sous contrainte saline pour protéger le développement des plantes par l'inhibition des processus 

tels que l'ouverture stomatique et l'expansion de la taille de la plante (A. Waśkiewicz et al., 

2016).  

I.3.b. Rôle d’ABA sous stress salin 

L’exposition des plantes à la salinité est connue pour induire une augmentation des niveaux 

d’ABA. Par exemple, l'ABA a augmenté dans les feuilles des plantes de Phaseolus vulgaris 

(Cabot et al., 2009) et de maïs (Zea mays) (Cramer et al., 2002) traitées par le sel. Saeedipour, 

(2011) ont testé deux cultivars (sensible et résistante) du riz Indica sous des conditions de 

salinité (0 et 100 mM NaCl) par rapport aux témoins non-stressés. La variété tolérante a pu 

avoir une plus grande capacité à produire d’ABA que le cultivar sensible, une teneur élevée en 

ABA chez les feuilles de la variété tolérante pourrait jouer un rôle positif dans la réduction des 

effets du stress.  

Dans d'autres études, l'efficacité d'ABA dans la lutte contre les effets toxiques du 

stress salin (0, 50 et 75 mM de NaCl) chez le riz a été démontrée par Gurmani et al.  (2011).  

Ces chercheurs ont constaté que l'ABA était le régulateur de croissance de la plante le plus 

efficace en ce qui concerne la diminution des teneurs en Na+ et Cl- et le rapport K+/Na+, 
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l’augmentation des concentrations de K+ et Ca2+, l’accumulation de proline, la teneur en sucre 

soluble et le rendement en graines Gurmani et al. (2011). Par ailleurs, les teneurs d’ABA ont 

été déterminées chez les plantes de tomate tolérantes et sensibles au sel sous stress salin 

(Amjad et al., 2014). Trois concentrations de NaCl (0, 75, 150 mM NaCl) et de deux 

concentrations de chlorure de potassium ont été testées (0 ; 4,5 M de KCl) dans une chambre 

contrôlée. Il est avéré que les espèces tolérantes au sel produisent plus d’ABA et d’éthylène par 

rapport aux espèces sensibles au sel et au control. Lorsque le K+ a été appliqué (4,5 mM), les 

concentrations d’ABA étaient faibles. Le cation K+ entre en compétition avec Na+ sous stress 

salin, augmentant ainsi la teneur en chlorophylle et la conductance stomatique, et aboutissant à 

une meilleure croissance des plantes (Amjad et al., 2014). 

 En plus, Hamayun et al. (2010) ont testé l'impact du NaCl (70 et 140 mM) sur les 

paramètres de croissance et les niveaux endogènes d'acides abscissique, jasmonique et 

salicylique chez le soja. L'acide abscisique a été trouvé en des quantités beaucoup plus élevées 

chez le soja par rapport à d'autres hormones végétales endogènes. Ces chercheurs ont observé 

que la quantité d'ABA suivait la croissance des plantes et que les teneurs les plus élevées en 

ABA ont été trouvées aux stades ultérieurs de la croissance et du développement du soja. Ils 

ont constaté aussi que les teneurs en ABA au niveau des feuilles augmentent sensiblement avec 

l'exposition des plantes de soja à une concentration croissante du NaCl. Aussi, sous stress salin, 

de la même manière que l'ABA, la teneur en acide jasmonique endogène a augmenté de façon 

significative, alors qu'une diminution significative de la teneur en acide salicylique a été 

observée chez les plantes de soja traitées par le sel (Hamayun et al., 2010).  

Les travaux de Gómez-Cadenas et al., (2003) et Mengual et al., (2003) ont examiné le 

contenu d’ABA sous contrainte saline (100 mM NaCl) chez des plantes d'agrumes, à savoir 

Salustiana scion (Citrus sinensis (L) Osbeck) greffé sur des Carrizo citrange (Citrus sinensis 

[L.] Osbeck x Poncirus trifoliata [L.] Raf). Ces auteurs ont observé que les plantes non traitées 

par le régulateur de croissance ont montré une diminution significative de l'activité 

photosynthétique en réponse au stress salin, une augmentation de la production foliaire 

d'éthylène et un taux d'abscission élevé à la suite d'une accumulation massive de chlorure 

foliaire. En revanche, l’addition de 10 µM d'acide abscissique au milieu nutritif 10 jours avant 

le traitement par la salinité, a diminué la production d'éthylène et l'abscission des feuilles, 

généralement induite par l'accumulation du chlorure par un mécanisme qui stimule la synthèse 

de feuille de l'acide aminocyclopropane-1-carboxylique (ACC) et sa conversion ultérieure en 

éthylène (Gómez-Cadenas et al., 2003). Ils ont suggéré que ces changements sont probablement 

le résultat d'une diminution de la teneur en ions Cl- toxiques chez les feuilles (Gómez-Cadenas 
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et al., 2003). Cependant, Wang et al., (2001) ont étudié les effets de la salinité à court terme (0, 

100, 200 et 400 mM NaCl 24 et 48 h) et à long terme (15, 50 et 100 mM NaCl pendant 19 

mois) sur l'acide abscissique endogène chez Iris hexagona. Les parties centrales et apicales des 

tiges de tournesol matures contiennent les taux d’ABA les plus élevés, établissant un gradient 

basipète. Ils ont rapporté que la salinité a également augmenté les teneurs en ABA chez les 

feuilles jeunes et matures d'I. hexagona (Wang et al., 2001). 

I.4. Ethylène et salinité 

I.4.a. Définition et biosynthèse  

L’éthylène (ET), phytohormone gazeuse, intervient dans plusieurs phases de croissance et de 

développement des plantes, notamment la maturation des fruits, la sénescence des fleurs et 

l'abscission des feuilles et des pétales, en plus d'être un régulateur essentiel des réponses au 

stress (Gamalero et al., 2012, Wang et al., 2013; Groen et al., 2014 ; Upreti et al., 2016). La 

première étape de la biosynthèse de l’éthylène correspond à la conversion de la méthionine en 

S-Adénosyl-méthionine (SAM). La SAM ainsi formée est ensuite transformée en acide 1-

amino-cyclopropane-1 carboxylique (ACC) qui est le précurseur direct de l’éthylène. L’ACC 

synthétase (ACS) et l’ACC oxydase (ACO) sont les composantes clefs de la biosynthèse de 

l’éthylène, ils jouent le rôle de catalyseur pour la réaction de conversion du SAM en ACC et 

l’ACC en éthylène (Wang et al., 2002). La biosynthèse d’éthylène est induite dans la plupart 

des tissus et des cellules végétales (Tsuchisaka et Theologis, 2004). Il est produit durant tout le 

cycle biologique de la plante, surtout au niveau des tissus méristématiques, les tissus des 

péricarpes des fruits en maturation et les tissus stressés (Abeles et al., 1992). 

L’éthylène est l'une des molécules de la voie respiratoire alternative (AP). Cette voie 

est active pendant les réponses aux différents stress et aide les plantes à s’adapter aux 

conditions environnementales défavorables (Waśkiewicz et al, 2016). La voie respiratoire 

alternative est la deuxième voie, complémentaires à la voie du cytochrome (CP). Elle peut 

arrêter la production d'espèces réactives d’oxygène (ROS) au cours du stress salin, lorsque la 

voie du cytochrome est inefficace. L'éthylène et le peroxyde d'hydrogène induisent la voie 

respiratoire alternative chez les plantes et il semble que l'éthylène est nécessaire pour la voie 

respiratoire alternative (Waśkiewicz et al., 2016). 

L’effet de l’éthylène sur les plantules en culture à l’obscurité est connu sous le nom de la 

triple réponse et considéré comme un indicateur de la sensibilité de la plante à l’éthylène. 

L’étude de la triple réponse a permis d’élucider la voie de signalisation de l’éthylène. L’étude 
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des mutants se fait sur des jeunes plantules car c’est elles, sous l’action de l’éthylène, vont 

changer de la morphologie par le processus de la triple réponse : 

1. Courbure apicale d’autant plus forte que la concentration en éthylène est grande. 

2. Inhibition de la croissance racinaire. 

3. Arrêt de l’élongation, gonflement de l’hypocotyle. 

De nombreuses études de mutagenèse ont permis d’identifier chez Arabidopsis plusieurs 

mutants. 

Figure 4. Chaine de biosynthèse de l’éthylène (Wang et al., 2002). 

Les mutants insensibles à l’éthylène ne subissent pas cette triple réponse. On trouve parmi eux 

(Figure 5): 

 ert1 et ert2, mutés sur les récepteurs de l’éthylène. 

 ein2 et ein7, éthylène-insensibles. 

  ain1, ACC-insensible. 
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De même, il existe des mutants qui présentent le phénotype, sans avoir de l’éthylène. Ils ont 

donc échappé à la régulation de l’éthylène : 

 ctr, triple réponse constitutive. 

- eto1, eto2 et eto3, éthylène sur-productif. 

Figure 5. Localisation subcellulaire des gènes de réponse à l’éthylène (http://www.cours-en-ligne.tk/). 
I.4.b. L’éthylène et la salinité 

L’éthylène est communément, connu comme une phytohormone du stress, vu que sa 

biosynthèse est stimulée en réponse à l’exposition aux stress aussi bien biotique qu’abiotiques. 

En effet, il a été démontré chez Arabidopsis que la réponse au stress dépend d’un changement 

du niveau d’expression du gène codant pour le récepteur de l’éthylène ETR1 (Zhao et Schaller, 

2004). Des résultats similaires ont été reportés chez le tabac, dont le gène NTHK1 codant pour 

un récepteur d’éthylène est induit en réponses à la salinité (Zhang et al., 2001). Des récentes 

investigations ont montré que les génotypes de tomate tolérants à la salinité sont les génotypes 

ayant la plus forte accumulation d’éthylène et d’ABA (Amjed et al., 2014). Ils ont démontré 

que cette augmentation de la concentration en éthylène et en ABA pendant la réponse au stress 

salin affecte positivement les processus physiologiques de la plante et contribue à 

http://www.cours-en-ligne.tk/
http://www.cours-en-ligne.tk/
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l’amélioration de la teneur en chlorophylles, de la conductance stomatique et de l’homéostasie 

des ions. En plus, il apparait que l’éthylène est impliqué dans l’atténuation de l’inhibition 

exercée par le stress salin sur la photosynthèse et la croissance (Iqbal et al., 2014).   

En revanche, El-Iklil et al. (2000) ont rapporté que la faible production d'éthylène était 

liée à la tolérance au sel chez la tomate. D'autre part, une production plus élevée d'éthylène a 

été considérée comme un indicateur de tolérance au sel chez le riz (Khan et al., 1987). Selon 

Pierik et al. (2006), l'éthylène est connu depuis longtemps comme un inhibiteur de croissance, 

mais il peut également favoriser la croissance. Achard et al. (2006) suggèrent que chez 

Arabidopsis, la signalisation de l'éthylène favorise la tolérance au sel. En effet, l'éthylène et 

l'oxyde nitrique (NO) ont été étudiés en termes de leur action protectrice qui module 

l'homéostasie ionique chez Arabidopsis calli sous stress salin. Le mutant éthylène-insensible 

était plus affecté par le stress salin que la variété sauvage, et le traitement par 100 mM NaCl a 

provoqué chez le mutant éthylène-insensible un meilleur rapport de K+/Na+ et une faible 

activité de H+-ATPase de la membrane plasmique chez calli en comparaison à celui de la 

variété sauvage (Wan Huahua et al., 2009). Selon Amjad et al. (2014), l'éthylène est un agent 

actif dans l'homéostasie ionique lorsque le stress salin se produit puisqu’il régule l'expression 

du gène H+-ATPase. Dans le même contexte, il a été documenté que le stress salin influence 

positivement la biosynthèse de l'éthylène, ce qui aide à promouvoir la tolérance au sel en 

améliorant l'homéostasie K+/Na+ (Lockhart, 2013 ; Jiang et al., 2013). D’autre part, Li et al. 

(2010) ont étudié l'expression de TaDi19A (un gène sensible au sel) et ont rapporté que ce gène 

non seulement réagissait transcriptionnellement à l'éthylène exogène mais également réduit la 

sensibilité à l'éthylène chez A. thaliana transgénique. Cela indique qu'il est impliqué dans la 

voie de signalisation de l'éthylène et peut affecter davantage la tolérance à la salinité.  

De Grauwe et al. (2008) ont indiqué qu'une voie de réponse fonctionnelle de GAs est 

nécessaire pour l'augmentation de la biosynthèse de l'éthylène eto2-1 (mutant surproducteur de 

l'éthylène) puisque gai eto2-1 (insensible aux gibbérellines, double mutant éthylène sur-

productif) ne surproduit pas l'éthylène, montrant la dépendance de l'éthylène des gibbérellines. 

En outre, il a été montré que l'éthylène a retardé la transition vers la floraison chez les plantes 

d’Arabidopsis sous de courtes journées. Cet effet a été supprimé par le traitement par l’AG 

(Achard et al., 2007). De plus, il a été rapporté que l'éthylène peut augmenter le taux d'AG 

pendant l'élongation de l'entrenœud du riz en eau profonde lors de la submersion (Hoffmann 

Benning et Kende, 1992). 
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I.4.c. Ethylène-autre hormones 

L’interaction entre l'éthylène et l'ABA se produit à des multiples niveaux. Une de ces 

interactions est au niveau de la biosynthèse. L'ABA endogène limite la production d'éthylène 

(Tal, 1979, Rakitina et al., 1994, LeNoble et al., 2004). L'éthylène peut aussi inhiber la 

biosynthèse de l'ABA (Hoffmann-Benning et Kende, 1992). Des études antérieures ont suggéré 

que l'éthylène et l'ABA peuvent inhiber la croissance des racines (Vandenbussche et Van Der 

Straeten, 2007; Arc et al., 2013). Chez Arabidopsis thaliana, les racines de etr1-1 et ein2 sont 

résistantes à la fois à l'éthylène et à l'ABA, alors que les racines du mutant abi1-1 résistant à 

l'ABA et du mutant aba2 ont des réponses normales à l'éthylène. Ceci suggère que l'inhibition 

de la croissance des racines par l'ABA nécessite une voie de signalisation fonctionnelle de 

l'éthylène, mais que l'inhibition de l'éthylène de la croissance des racines est indépendante de 

l'ABA (Beaudoin et al., 2000, Cheng et al., 2009). Des études récentes ont montré que l'ABA a 

amélioré la croissance des racines en favorisant la biosynthèse de l'éthylène chez Arabidopsis 

(Luo et al., 2014). Cependant, l'interaction entre l'éthylène et l'ABA dans la régulation de la 

réponse à l'éthylène du riz (Oryza sativa) est largement imprécise (Luo et al., 2014). 

L’éthylène en combinaison avec d'autres phytohormones comme l’AJ et l’AS agit 

souvent en coopération. Ceux-ci sont considérés comme les principaux acteurs impliqués dans 

la régulation de la défense des plantes contre les ravageurs et les agents pathogènes (Kazan et 

al., 2015). Comme il a été rapporté par Yin et al. (2015) l’éthylène et l’ABA semblent agir de 

manière synergique ou antagoniste pour contrôler la croissance et le développement des 

plantes. 

L’éthylène agit en synergie avec l’auxine pour assurer la régulation de plusieurs 

aspects de croissance et de développement tel que l’élongation de l’hypocotyle (Vandenbusshe 

et al., 2003), la formation du crochet apicale (Li et al., 2004), la croissance et la différenciation 

du système racinaire (Rahman et al., 2001). Aussi, l’éthylène régule la croissance des racines à 

travers son action sur la synthèse de l’auxine ainsi que sa distribution (Ruzicka et al., 2007). En 

outre, l’éthylène assure la régulation transcriptionnelle de plusieurs composantes de la 

machinerie de transport de l’auxine (Ruzika et al., 2007). Ceci prouve une interconnexion entre 

les voies de signalisation de l’éthylène et de l’auxine. Kamil et al. (2007) ont suggéré que 

l'éthylène réalise une activation locale de la voie de signalisation des auxines et régule la 

croissance des racines en stimulant la biosynthèse de l'auxine et en modulant le mécanisme de 

transport des auxines. Alors que Saeed et al. (2014) ont rapporté que l'application d'acide 

gibbérellique pendant la période de salinisation surmonte partiellement l'effet de la salinisation 
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sur la réduction du taux d’AIA. En plus de son exigence pour la signalisation des GAs dans la 

racine, l'auxine affecte également la production des GAs dans la tige en régulant positivement 

l'expression des gènes de biosynthèse des GAs (Nemhauser et al., 2006). Une autre interaction 

entre le précurseur de l'éthylène (ACC) avec d'autres hormones comme les CK et l'ABA semble 

également impliquée dans la tolérance au sel en réponse à la tomate (Albacete et al., 2009). 
Sharp et al. (2000) ont suggéré que l'ABA restreint la synthèse de l'inhibiteur de croissance 

l’éthylène, maintenant ainsi la croissance, et dans d'autres circonstances telles que l'abscission 

des feuilles d'agrumes sous salinité, l'ABA stimule apparemment la synthèse de l'ACC 

(Gómez-Cadenas et al., 1998). 

I.6. L’acide jasmonique et la salinité 

I.6.a. Définition 

L'acide jasmonique (AJ) et ses conjugués sont essentiels pour le développement des organes 

végétaux, des racines, des trichomes, des tubercules ainsi que la germination des graines. En 

plus, le gravi-tropisme, les mouvements des feuilles et la détérioration de l'âge des plantes 

dépendent de ces composés (Wasternack and Hause, 2013 ; Wasternack et al., 2014). Les 

jasmonates sont actifs comme des molécules de signalisation lors de la transduction du signal 

sous stress salin (Wasternack et al., 2014).  

Chez les cultivars de tomate, le stress salin a induit un niveau plus élevé d’AJ chez la 

variété tolérante au sel au début du stress salin. Alors que dans le cas de la variété sensible au 

sel, le contenu en AJ a été abaissé après un jour du stress salin (Javid et al., 2011). De même, 

chez le riz sensible au sel, la teneur en AJ était plus élevée que celui du riz tolérant au sel (Javid 

et al., 2011). L'atténuation du stress salin par les jasmonates a été étudiée chez plusieurs 

espèces tel que la Glycine max, Oryza sativa, Pisum sativum, Hordeum vulgare, et Iris 

hexagona (Dar et al., 2015). 

I.6.b. Interaction JA-autres hormones 

Récemment, Takatsuji et Jiang, (2014) ont rapporté que l'interaction antagoniste entre la 

signalisation de l’ET et l’AJ avec la suppression simultanée de la signalisation de l’AS sont des 

caractéristiques de la signalisation hormonale chez le riz. Ce modèle d'interactions n'a pas été 

observé chez Arabidopsis, dans lequel l'ET agit en association avec l’AJ pour affecter 

négativement la voie de l’AS. 
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I.7. L’acide salicylique et la salinité 

L’AS est une phytohormone de nature phénolique associée au stress biotique mais ces dernières 

années il y a eu de plus en plus des rapports sur la participation de l’AS dans les réponses des 

plantes aux stress abiotiques, dont la salinité (Hayat et al., 2010). Sous stress salin, le niveau de 

l’AS a été augmenté chez le riz (Sawada et al., 2006). De même, l’AS a augmenté dans les 

racines, mais il n'a pas changé dans les feuilles d'orge en réponse au déficit hydrique 

(Bandurska et al., 2005). Cependant, la salinité a diminué le niveau de l’AS chez Iris hexagona 

(Wang et al, 2001). 

❖ Interactions acide salicylique-autres hormones 

La voie de signalisation de l’AS est fortement interconnectée avec les signalisations des autres 

phytohormones, tel que l'acide jasmonique (JA), l'éthylène (ET) et l'acide abscissique (ABA) 

(Derksen et al., 2013). Par exemple, la signalisation de l’AJ et l’ET régule négativement la 

biosynthèse de l’AS au niveau de la transcription (Zheng et al., 2012). 

II. Les mycorhizes et la salinité 

II.1. Définition et rôle 

 Les associations mycorhiziennes, entre les racines des plantes et les champignons, sont très 

fréquemment rencontrées dans presque tous les écosystèmes naturels. Environ 90% des plantes 

terrestres sont en effet capables de former des mycorhizes. Ces associations racine-champignon 

forment une symbiose qui joue un rôle essentiel dans l’absorption des éléments minéraux dans 

les écosystèmes terrestres. Les deux partenaires s’échangent mutuellement des éléments 

nécessaires à leur bon développement : les champignons (hétérotrophes) fournissent des 

éléments minéraux à la plante (autotrophe), en échange à de molécules carbonées issues de la 

photosynthèse.  
L’établissement de la symbiose (AM) commence par la colonisation d’une racine compatible 

par les hyphes produits par les propagules de champignons (AM). Suite à ce stade 

asymbiotique du champignon, le premier stade de la colonisation mycorhizienne est la 

formation d’un appressorium à la surface de la racine à partir duquel le champignon peut 

pénétrer dans l’épiderme et le cortex racinaire pour former les structures intracellulaires 

spécialisées que sont les pelotons et les arbuscules (Requena et al, 2007). Lors du stade pré-

symbiotique, c’est un dialogue chimique entre le champignon et la racine compatible qui 

permet la rencontre des deux partenaires. Des exsudats racinaires de la plante hôte induisent la 
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germination des spores, la croissance et la ramification de l’hyphe (Buée et al., 2000), ce qui 

augmente les chances du champignon d’entrer en contact avec une racine. 

Après la formation de l’appressorium, une ouverture de l’épiderme de la racine, permet le 

passage de l’hyphe qui peut alors progresser à travers les cellules du cortex externe. Après ce 

passage intracellulaire dans les couches superficielles du cortex, le champignon sort des 

cellules et passe par l’apoplaste au niveau du cortex interne et peut proliférer le long de l’axe 

longitudinal de la racine. L’hyphe forme alors des embranchements qui pénètrent dans les 

cellules du cortex interne et forment des arbuscules. Ainsi, l’interface champignon-cellule 

racinaire est toujours composée des membranes des deux partenaires et il en résulte entre les 

deux un espace péri-arbusculaire où les éléments échangés peuvent être transférés ou 

accumulés. Les structures intracellulaires que sont les arbuscules constituent le lieu d’échanges 

de nutriments entre la plante et le champignon. 

 

Figure 6. Schéma des différentes étapes de colonisation des champignons AM (adapté d’après 
Bonfonte et Genre, 2010). 

La phase a-symbiotique : le champignon germe et forme quelques ramifications sans l’aide ou la 
présence du partenaire végétal. 

La phase pré-symbiotique : échanges de signaux diffusibles sans contact direct entre les deux 

partenaires. La plante secrète des exsudats perçus par le champignon, induisant sa ramification et son 

activité métabolique. Le champignon produit lui aussi des signaux perçus par les cellules racinaires, 

induisant des variations de teneurs en calcium dans le cytoplasme et les noyaux, ainsi que l’activation 
de gènes végétaux. 

La phase symbiotique : le champignon forme un hyphopode à la surface de l’épiderme, la plante met 
en place un appareil de pré-pénétration (PPA) pour guider le développement du champignon aux 

différentes couches de cellules jusqu’à cellules du cortex interne où sont mis en place les arbuscules et 
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où ont lieu les échanges. Ensuite le champignon peut finir son cycle de développement et former une 

nouvelle génération des spores. 

II.2. Protection contre les stress abiotiques  

Une caractéristique très intéressante des mycorhizes est leur effet protecteur pour la plante hôte, 

que ce soit face à des stress abiotiques ou biotiques. La salinité est l’un des facteurs abiotiques 

le plus rencontré par les plantes et l’association avec les mycorhizes permet de réduire les 

symptômes du ce stress.  

II.2.a. AM-croissance des plantes 

La mycorhization a été trouvé efficace pour l’amélioration de la croissance des plantes hôtes. 

Abdel Latef et Chaoxing, (2011, 2014) ont récemment rapporté que, bien que le stress salin a 

réduit, respectivement, la production de matière sèche de plantes de tomate et de poivron dans 

tous les traitements appliqués, les plantes mycorhizées poussent mieux par comparaison aux 

plantes non mycorhizées. La colonisation des racines par G. mosseae augmente la croissance 

des plantes de maïs quel que soit le niveau de P et avec ou sans NaCl (Feng et al., 2002). En 

revanche, chez la tomate, le stress salin a nettement réduit la matière sèche des racines, des 

tiges, des feuilles et de la biomasse totale ainsi que la surface foliaire par rapport aux témoins 

(Abdel-Latef and Chaoxing, 2011). L'effet de l'AMF sur la matière sèche des plantes de 

tomates a été plus prononcé dans la biomasse des parties aériennes que les racines 

probablement due à l'allocation d'une plus grande proportion de glucides à la tige par rapport à 

la racine chez les plantes mycorhizées (Abdel-Latef and Chaoxing, 2011). Chez les plantes 

d'acacia (Acacia nilotica), les poids secs des racines et des tiges ont diminué en fonction de 

l’augmentation de la salinité et il y avait une influence significative de l'inoculation par l’AMF 

sur la croissance des plantes indépendamment des niveaux de salinité. Bien que les niveaux 

élevés de salinité ont réduit la production de la biomasse des racines et des tiges chez les AM et 

non-AM plantes, la production de matière sèche était plus élevée chez les AM-plantes d’Acacia 

(Giri et al., 2003, 2007). D’autres part, l'amélioration de la croissance des plantes de Lotus 

glaber par G. intraradices était plus évidente en présence de 200 mM de NaCl ce qui démontre 

la capacité de l'AMF à réaliser son activité symbiotique en particulier en conditions de stress 

(Sannazzaro et al., 2006). 

Dans d’autres études similaires, le stress salin a réduit le diamètre de la tige, le nombre et la 

longueur des parties aériennes et la teneur en nutriments des plantes, mais la colonisation par 

l'AMF a atténué tous ces effets négatifs. L'inoculation par G. mosseae a augmenté la croissance 

des parties aériennes et des racines de 163% et 295% respectivement dans un milieu non salin, 
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tandis que les valeurs correspondantes pour les plantes salinisées étaient de 239% et 468% en 

conditions salines (Porras-Soriano et al., 2009). Ce résultat confirme une grande efficacité de 

l'AMF sous contrainte par rapport aux conditions non stressantes. 

II.2.b. AMF-homéostasie ioniques 
Différentes études ont montré que les champignons mycorhiziens arbusculaires influent 

positivement la composition des nutriments minéraux des plantes en conditions du stress salin 

(Giri et al., 2003, 2007), parmi ces éléments on cite : 

❖ Le phosphore 

Le phosphore est un macro-élément essentiel dans la plante. Sous contrainte saline, l'absorption 

et la concentration de P diminuent dans les tissus végétaux ce qui entraine une réduction de la 

croissance des plantes, une coloration verte foncée des feuilles, la production de tiges minces, 

et la sénescence des feuilles les plus âgées (Evelin et al., 2012). Le renforcement de l'absorption 

de P par l'AMF a été fréquemment rapporté et considéré comme l'une des principales raisons de 

l'amélioration de la croissance des plantes stressées colonisées par l'AMF (Al-Karaki, 2000; 

Ruiz-Lozano and Azcón, 2000). L'amélioration de l'absorption de phosphore par les 

mycorhizes à arbuscules chez des plantes cultivées sous des conditions salines peut contribuer 

au maintien de l'intégrité de la membrane vacuolaire et facilite la compartimentation des ions 

Na+ à l'intérieur des vacuoles. Cela empêche les ions Na+ d'interférer avec les voies 

métaboliques de la croissance des plantes, réduisant ainsi les impacts négatifs de la salinité 

(Cantrell et Linderman, 2001). L’amélioration de la nutrition en P chez les plantes inoculées 

peut améliorer leur taux de croissance et augmenter leur production des antioxydants (Kapoor 

et al., 2013). 

❖ Le potassium 

Le potassium joue un rôle clé dans le métabolisme de la plante. Il est essentiel pour l'activation 

d'une gamme de réactions enzymatiques, les activités stomatiques, la synthèse des protéines 

(Blaha et al., 2000) et le maintien de la pression osmotique de la vacuole cellulaire et la 

turgescence (Evelin et al., 2012). L’inoculation des plantes par des mycorhizes à arbuscules 

peut inverser l'effet de la salinité sur la nutrition en potassium et en sodium. Les mycorhizes 

peuvent améliorer l'absorption de K+ dans les conditions salines (Abdel Latef et Chaoxing 

2011, Evelin et al., 2012), et empêcher la translocation de Na+ aux parties aériennes. 

L’accumulation élevé de K+ chez les plantes mycorhizées cultivées en présence du sel pourrait 

être bénéfique pour le maintien d'un rapport élevé de K+/Na+ ainsi que l’équilibre ionique au 

niveau du cytoplasme (Ruiz Lozano et al., 2012). 
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❖ Le sodium  

L’amélioration de la croissance chez les plantes mycorhizées par rapport aux plantes non 

mycorhizées, peut être expliqué par la faible teneur en Na+ (Giri et al., 2007, Abdel Latef et 

Chaoxing, 2011). Il y a des rapports contrastés qui montrent que les mycorhizes augmentent 

parfois l’absorption de Na+ (Allen et Cunningham, 1983), par la plante hôte tandis que d'autres 

suggèrent que les plantes inoculées ont des teneurs faibles en Na+ (Abdel Latef et Chaoxing, 

2011; Evelin et al., 2012) en présence du sel. Cela indique la possibilité d'un mécanisme de 

régulation dans la plante afin de modifier la concentration des ions Na+ (Evelin et al., 2009, 

Kapoor et al., 2013). 

❖ Rapport K+/Na+ 

L’inoculation par l'AMF a une influence remarquable sur l'acquisition et les concentrations 

tissulaires de Na+ et K+ (Hajiboland et al., 2010). L'accumulation élevée de K chez les AM-

plantes en conditions du stress salin conduit à maintenir un rapport K+/Na+ élevé, empêchant la 

perturbation des processus métaboliques et l'inhibition de la synthèse des protéines. Dans une 

expérience en pot, les plantes de tomate mycorhizées cultivées dans du sol salin avaient une 

absorption plus importante de Na+ que celle de non-AM plantes (Hajiboland et al., 2010). 

Afin d'étudier si l'AMF peut empêcher l'absorption de Na+ toxique en réponse à la salinité, un 

travail pionnier a été entrepris en utilisant la méthode d'émission de rayons-X induite par les 

protons (PIXE : proton-induced X-ray emission) (Hammer et al.,  2011), ils ont montré que les 

ions Na+ sont exclus de l'entrée des cellules AMF tandis que la concentration de K+, Ca2+ et 

Mg2+ était significativement élevée dans les spores et les hyphes comparativement au sol 

environnant (Hammer et al.,  2011). Ces résultats ont révélé que les champignons mycorhiziens 

agissent comme la première barrière pour la sélection des ions et l'AMF soulage le stress salin 

chez les plantes en présélectionnant les nutriments et en empêchant les ions salins toxiques 

d'entrer dans la plante. Ce mécanisme de présélection dans l'AMF pourrait bien expliquer le 

rapport souvent plus élevé de K+/Na+ chez les plantes AM (Hammer et al., 2011). L'absorption 

sélective des ions est ainsi le mécanisme principal des plantes AM pour la protection contre le 

déséquilibre ionique causé par la salinité (Hajiboland et al., 2013). 

❖ Le calcium 

Le calcium a des rôles importants dans le maintien de l’intégrité de la structure de la paroi 

cellulaire ainsi que la régulation du transport et de la sélectivité ionique (Maathuis, 2009 ; 

Evelin et al., 2012). Une concentration élevée en Ca2+ chez des plantes mycorhizées par rapport 

aux plantes non-mycorhizées peuvent atténuer les effets toxiques de NaCl en induisant un 
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rapport élevé de K+/Na+ conduisant à une adaptation au sel (Rabie et Al Madini, 2005; Evelin 

et al., 2009). 

En outre, une forte concentration en Ca2+ peut également améliorer la colonisation et la 

sporulation des mycorhizes (Evelin et al., 2012). D'autre part, Giri et al. (2004) ont observé 

aucun changement visible dans l’absorption de Ca2+ chez les plantes mycorhizées et non-

mycorhizées de l’Acacia sous contrainte saline. Donc, il a été suggéré que les mycorhizes 

peuvent ne pas être efficaces dans l'absorption des nutriments, tels que Ca2+. 

❖ Le magnésium 

Le magnésium est un macro-élément qui constitue une partie intégrante de la molécule de 

chlorophylle (Evelin et al., 2012). Les mycorhizes à arbuscules peuvent augmenter la 

concentration de chlorophylle, en augmentant l'absorption du Mg2+ par la plante hôte (Giri et 

al., 2003 ; Abdel Latef et Chaoxing, 2011). Ceci suggère que le sel interfère moins avec la 

synthèse de la chlorophylle chez les plantes mycorhizées que chez les plantes non-mycorhizées 

(Giri et Mukerji, 2004). L’amélioration de l’absorption de Mg2+ peut augmenter la 

concentration en chlorophylle et donc améliorer l’efficacité photosynthétique ainsi que la 

croissance de la plante (Evelin et al., 2009). Récemment, Evelin et al. (2012) ont constaté que 

le NaCl et la colonisation mycorhizienne avaient peu ou pas d'effet sur la concentration de 

Mg2+ chez les plantes du fenugrec. Cela peut être attribué à l'élimination de la compétition entre 

Ca2+ et Mg2+ (Evelin et al., 2012). 

Plusieurs résultats indiquent que les plantes AM ont une plus grande capacité d'absorption de 

nutriments (en particulier P) que les plantes non-AM à tous les niveaux de salinité. Une 

influence positive de l'AMF sur la nutrition minérale des plantes cultivées dans les conditions 

du stress salin peut être considérée comme une stratégie de tolérance au stress salin chez les 

plantes. En outre, la croissance améliorée des plantes et l'acquisition de nutriments démontrent 

le potentiel de la colonisation d’AMF pour protéger les plantes contre le stress salin dans les 

sols pauvres en nutriments (Hajiboland et al., 2013). 

II.3. Concentration de chlorophylle  

L'inoculation mycorhizienne arbusculaire influe positivement la concentration en chlorophylle 

des feuilles. Les concentrations de chlorophylle sont généralement réduites par la salinité en 

raison de la suppression des enzymes spécifiques responsables de la synthèse des pigments 

photosynthétiques (Murkute et al., 2006). La réduction de l'absorption de minéraux tels que le 

Mg2+ suite à un effet antagoniste du Na+ sur l'absorption de Mg2+, nécessaire à la biosynthèse 

de la chlorophylle, réduit également la concentration de la chlorophylle des feuilles (Sheng et 
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al., 2008 ; Giri et al., 2003 ; Wu et al., 2010). Par ailleurs, chez la tomate, l’augmentation de la 

salinité a entraîné une réduction de la teneur en chlorophylle par rapport aux plantes témoins. 

Cependant, la colonisation mycorhizienne a nettement amélioré la concentration de 

chlorophylle par rapport aux plantes non-AM à la fois en conditions témoins et salines (Abdel-

Latef and Chaoxing, 2011). De même, une teneur plus élevée en chlorophylle des feuilles des 

AM-plantes sous des conditions salines a également été observée par d'autres auteurs (Colla et 

al., 2008 ; Kaya et al., 2009 ; Hajiboland et al., 2010).   

II.4.c. Photosynthèse 

La photosynthèse est l'un des principaux processus affectés par le stress salin (Baker et al., 

2008 ; Chaves et al., 2009). Une diminution significative du taux net d'assimilation, de la 

transpiration et de la conductance stomatique chez les agrumes non-AM et AM a été observée 

chez les plantes traitées par le sel (Wu et al., 2010). Cependant, les AM-plants ont eu un taux 

net d’assimilation, une transpiration et une conductance stomatique plus élevé que chez les 

plants non-AM sous stress salin. Des résultats similaires ont été obtenus chez le laitue (Lactuca 

sativa L.) par Ruiz-Lozano et al. (1996), chez le maïs (Sheng et al., 2008) et chez la tomate 

(Solanum lycopersicum L.) Hajiboland et al. (2010) sous contrainte saline. 

Les plantes de basilic (Ocimum basilicum L.) inoculées atteignent sous stress salin des niveaux 

de capacités photosynthétiques même supérieures à celles des plantes non-stressées (Zuccarini 

and Okurowska, 2008). En plus, les plantes de basilic inoculées ont souvent une plus grande 

capacité d'assimilation de CO2 en raison d'une conductance stomatique élevée. Donc, une 

conductance stomatique élevée due à la colonisation mycorhizienne des racines provoque une 

perte d'eau plus importante chez les AM-plantes de tomate (Solanum lycopersicum L.), mais les 

relations hydriques ne sont pas perturbées (Hajiboland et al., 2010). En effet, l’augmentation du 

potentiel hydrique des parties aériennes et la diminution de la concentration d'ABA dans la sève 

du xylème observée chez les AM-plantes à faible potentiel hydrique (Augé et al., 2008), ont 

démontré une amélioration de l’absorption d'eau chez les AM-plantes en raison du changement 

de la morphologie des racines (Wu et al., 2010). 

III. Relation phytohormones-mycorhize 

Plusieurs travaux ont montré que les hormones végétales de croissance (auxines, gibbérellines, 

cytokinines, acide abscissique, éthylène) ainsi que les hormones de défenses (acide jasmonique 

et acide salicylique) affectent la mycorhization et que, réciproquement, la présence du 

champignon dans les racines engendre des variations de concentration des hormones végétales 
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(Hause et al., 2006 ; Herrera-Medina et al., 2007). Les phytohormones interagissent également 

pour réguler l'établissement et le fonctionnement de la symbiose AM (Foo et al., 2013 ; Bucher 

et al., 2014 ; Gutjahr, 2014). Certaines hormones contrôlent les premières étapes de l'interaction 

médiatisant la signalisation pré-symbiotique, tandis que d'autres régulent les adaptations 

morphologiques des racines pour accommoder le champignon, et contrôlent l'extension de la 

colonisation des champignons ou contrôle la fonctionnalité de la symbiose (Pozo et al., 2015) 

(Figure 6). L'ABA et l’auxine régulent positivement le développement et la fonctionnalité des 

arbuscules (Martin-Rodriguez et al., 2011 ; Etemadi et al., 2014), ainsi des effets positifs et 

négatifs ont été décrits pour les jasmonates (Wasternack & Hause, 2013). Par contre, les 

gibbérellines biologiquement actives suppriment le développement des arbuscules (Foo et al., 

2013, Martın-Rodıguez et al., 2014). Le complexe gibbérelline-DELLA peut jouer un rôle 

central dans le contrôle de la symbiose en fonction de l'état physiologique de la plante dans des 

conditions environnementales particulières (Pozo et al., 2015). L’acide salicylique, l'éthylène et 

les cytokinines ont des effets négatifs sur les étapes de pénétration du fongique ou de la 

colonisation des racines (Foo et al., 2013). Les interactions principalement antagoniques de 

l'ABA-éthylène et des ABA-gibbérellines régulent respectivement le développement d’AM et 

la formation d'arbuscule (Martin-Rodriguez et al., 2011 ; Gutjahr, 2014). Les éléments de la 

signalisation du sucre interagissent également avec les jasmonates et les brassinosteroïdes pour 

moduler les mycorhizes (Bitterlich et al., 2014).  

Figure 7. Régulation des phytohormones de la formation et du fonctionnement des 

mycorhizes arbusculaires (AM). Le schéma résume le rôle des hormones végétales à 

différents stades de développement des mycorhizes (présymbiose, ramification hyphe 

fongique et formation d'appressorium, colonisation symbiotique du cortex racinaire, 

formation et fonctionnement des arbuscules). Les effets positifs et négatifs sont illustrés par 
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des flèches et des barres à extrémités franches, respectivement, et des lignes pointillées 

indiquant des interactions suggérées pour jouer un rôle dans la régulation d’AM. Des 

fonctions multiples peuvent être envisagées pour un groupe hormonal particulier et, à 

l'inverse, plusieurs hormones interviennent pour affiner des fonctions particulières. ABA : 

acide abscissique ; Aux: auxins; BR: brassinosteroïdes; CK: cytokinines; ET: éthylène; GA: 

gibberellines; JA:  jasmonates; SA: acide salicylique; SL, strigolactones. (Pozo et al., 2015) 

New Phytologist (2015) 205 : 1431-1436. 

III. a. Les mycorhizes modifient l’homéostasie des phytohormones sous stress salin 

L'homéostasie des phytohormones est modifiée chez les plantes mycorhizées, et cette altération 

a été associée à leur tolérance élevée aux stress (Fernandez et al., 2014 ; Selosse et al., 2014). 
La formation des mycorhizes arbusculaires modifie l'architecture des racines qui est importante 

pour l'ancrage, l'absorption d'eau et de nutriments, l’association des plantes et la tolérance au 

stress. L'architecture des racines est régulée par l'action concertée des cytokinines, des auxines 

dont les concentrations sont altérées dans les mycorhizes (Fusconi et al., 2014).  

❖ ABA : La symbiose peut également modifier les propriétés hydrauliques des racines, 

régulées par l'ABA, ce qui augmente l'absorption de l'eau de la plante dans des conditions 

défavorables (Ruiz-Lozano et al., 2012). En effet, les mycorhizes à arbuscules sont capables 

d’alter les niveaux endogènes d’ABA et l’adapter aux différents stress environnementaux, y 

compris la salinité (Estrada-Luna et David, 2003). Il a été rapporté que les plantes inoculées 

sont moins touchées par la salinité que les plantes non-inoculées, et par conséquent, moins de 

taux d'ABA qui sont accumulés chez les plantes mycorhizées. Toutefois, en fonction des 

propriétés de la plante hôte, les effets des espèces fongiques (AMF) sur la teneur en ABA 

diffèrent chez les plantes hôtes (Evelin et al., 2009, Porcel et al., 2012, Miransari et al., 2014). 

En effet, Sannazzaro et al. (2007) ont rapporté que le contenu en spermine des plantes 

mycorhizées de (Lotus glober) tend à réguler l’activité d’ABA qui a été trouvée élevée dans les 

parties aériennes des plantes mycorhizées. Néanmoins, certains chercheurs ont trouvé une 

baisse accumulation d’ABA chez les plantes de Lettuce inoculées par Glomus intraradices et 

traitées par le sel par rapport aux plantes non-inoculées (Evelin et al., 2009). 

❖ Cytokinines : Les cytokinines (CKs) constituent une classe de phytohormones qui 

régule de nombreux aspects fondamentaux du développement des plantes (Kieber and 

Schaller, 2014; Werner and Schmülling, 2009). Les plantes colonisées par les champignons 

AM ont généralement des niveaux de CK améliorés dans les parties aériennes et les racines 

par rapport aux non-AM (plantes NAM) (Shaul-Keinan et al., 2002). Drüge and Schonbeck, 

(1992) ont observé une forte corrélation entre l'augmentation des taux de CKs, l'amélioration 



Chapitre I   

32  

de la photosynthèse, l’augmentation de croissance des AM-plantes, et ils ont suggéré que la 

CK fait partie de l'effet positif de l’AM sur la performance des plantes. Cependant, cette 

hypothèse a été contestée car la corrélation n'a pas été toujours observée (Danneberg et al., 

1993). Les champignons AM, cependant, n'augmentent pas toujours simultanément les 

niveaux de CKs dans les parties aériennes et les racines et peuvent même le réduire dans les 

racines dans des conditions spécifiques. Une augmentation plus forte de la teneur en CKs des 

parties aériennes accompagnée de niveaux élevés de CKs racinaires a été associée à une 

réponse positive de la croissance de la plante à la symbiose AM (Drüge and Schonbeck, 1992 

; Yao et al., 2005). Cosme et al. (2016) suggèrent que les altérations spécifiques des niveaux 

de CKs des tiges et des racines jouent un rôle important dans la relation entre l'homéostasie de 

CKs et la croissance des plantes AM. Le CKs des tiges semble affectant positivement le 

fonctionnement d’AM, améliorant potentiellement la voie d’AM pour l'absorption de P, tandis 

que les CKs de la racine évitent le parasitisme fongique, éventuellement en limitant la 

capacité relative du puits C du champignon. Par conséquent, les effets positifs généraux des 

champignons AM sur les niveaux de CKs dans les tiges et les racines pourrait être nécessaire 

pour équilibrer l'échange de C pour P entre symbiotes et par conséquent pour l’amélioration 

de la croissance des AM-plantes (Cosme et al., 2016). De même, des résultats contradictoires 

ont été trouvés dans les études génétiques. En revanche, ils ont observé une augmentation de 

la colonisation par AM chez le tabac transgénique 35S: CKX2 déficient en CK (Nicotiana 

tabacum) (Cosme and Wurst, 2013), ainsi que chez  le pois mutant E151 (CK-overproducing) 

(Jones et al., 2015). Ainsi, la CK semble avoir un rôle évasif dans la symbiose AM, et il n'est 

pas encore clair pourquoi les AM-plantes ont généralement des niveaux de CKs améliorés 

dans les parties aériennes et les racines (Barker and Tagu, 2000 ; Cosme et al., 2016). 

❖ Auxine: L'auxine semble améliorer la colonisation des hyphes, et la perception de 

l'auxine est nécessaire pour la formation des arbuscules (Etemadi et al., 2014 ; Hanlon and 

Coenen, 2011). Martínez-Medina et al. (2010) ont montré des changements significatives 

dans les concentrations de plusieurs hormones chez les plantes mycorhizées de melon en 

fonction du champignon AM impliqué, en particulier celle de l'AIA et du précurseur 

d'éthylène 1-aminocyclopropane-1-acide carboxylique (ACC) par rapport aux plantes non-

inoculées, alors que la teneur en AJ a augmenté dans les racines des plantes mycorhizées 

d'orge, de concombre et de Medicago truncatula (Vierheilig and Piche, 2002; Meixner et al., 

2005; Stumpe et al., 2005). 
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❖ Gibbérellines : Contrairement à l'ABA, l'acide gibbérellique (AG) régule 

négativement la formation d'arbuscule par dégradation des protéines DELLA, qui sont 

nécessaires pour la formation d'arbuscule (Foo et al., 2013 ; Yu et al., 2014). Dans le même 

contexte, Foo et al. (2013) ont démontré que la formation arbuscule dépend du contenu en 

l'AG dans les racines de la plante, tandis que d'autres rapports antérieurs ont suggéré que 

l'AMF produit des GAs. En effet, Shaul-Keinan et al. (2002) ont montré des taux élevés de 

GA1 biologiquement actif et de son produit de désactivation GA8 dans les racines des plantes 

de tabac colonisées par l’AM par rapport aux plantes témoins. 

❖ L’éthylène : Kloppholz et al. (2011) ont montré que le champignon AM Glomus 

intraradices sécrète une protéine, la protéine sécrétée 7 (SP7), qui interagit avec un facteur de 

réponse à l'éthylène pour supprimer la signalisation d'éthylène, tandis que Foo et al. (2013) 

ont suggéré que l'éthylène peut réguler négativement le développement des mycorhizes 

lorsque les niveaux d'éthylène sont élevés au-dessus des niveaux bas. 

❖ Le Jasmonate régule positivement la formation des arbuscules mais régule 

négativement la propagation fongique à l'intérieur des racines, éventuellement en limitant le C 

attribué aux racines colonisées ou en augmentant les défenses radiculaires (Gutjahr et al., 

2015; Wasternack and Hause, 2014). L'acide jasmonique et ses dérivés jouent un rôle majeur 

dans la symbiose AM (Morcillo et al., 2012). L’AJ agit différemment aux différents stades de 

la colonisation mycorhizienne (Foo et al., 2013). Ils pensent qu'ils sont impliqués dans 

l'établissement de champignons AM chez une plante hôte (Hause et al., 2007). Les cellules 

contenant les cellules d'arbuscules actives activent des gènes, ce qui est évident par une 

augmentation du niveau d’AJ endogène chez les racines mycorhiziennes (Hause et al., 2002). 

Cette augmentation d’AJ peut être une raison pour la résistance importante des plantes 

mycorhizées. Chez les plantes de tomate, la voie de l’AJ est impliquée dans l'amorçage de la 

défense par l'AMF lors d'une attaque herbivore (Song et al., 2012). En outre, l'apport exogène 

de l’AJ augmente la colonisation mycorhizienne en modifiant la régulation du partage des 

glucides chez les plantes de tomate (Tejeda-Sartorius et al., 2008). Ainsi, pour un 

établissement réussi de l'AMF, une augmentation d’AJ est une exigence nécessaire (Hause 

and Fester, 2005). Les réponses de défense régulées par l’AJ chez les plantes mycorhiziennes 

peuvent être observées dans les tissus supérieurs, en particulier ceux qui ont été colonisés par 

G. mosseae (Pozo et al., 2009).   

L’acide salicylique : L'acide salicylique ralentit la croissance des champignons sans changer la 

colonisation finale (Herrera-Medina et al., 2003).  
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CHAPITRE II 

MATERIEL ET METHODES 

1. Les objets d’étude : 

L’étude de nos objectifs de cette thèse a été réalisée sur les organismes suivants : 

 La tomate (Solanum lycopersicum. L) : deux variétés TT-115 (hybride) et Rio 

Grande (fixée). 

 La tomate (Solanum esculentum Mill) : Micro-Tom (MT), deux mutants : 

Never ripe (Nr) et Epinastic (Epi). 

 Rhizophagus irregularis comme champignon mycorhize à arbuscules (AM). 

I.1. L’inoculum mycorhizien 

Rhizophagus irregularis est le champignon AM choisi pour notre étude. Ce champignon est 

capable de se développer et de coloniser le système racinaire de la tomate en présence de la 

salinité. Le champignon a été obtenu à partir de la collecte expérimentale de la station de 

terrain de Zaidín, Grenade (EEZ6). L'inoculum fongique AM a consisté en un mélange de sol 

rhizosphérique provenant de culture en pot (Sorghum sp.) contenant des spores, des hyphes et 

des fragments de racines mycorhizés, avec une ineffectivité potentielle de ~35 propagules 

infectieuses par gramme d'inoculum (Kohler et al., 2008). 

I.2. Colonisation mycorhizienne du système racinaire 

A la fin de la culture, les racines des plantes sont séparées du substrat de culture et les 

biomasses fraîches sont pesées. Une partie des racines fraîches est conservée pour la 

détermination de la colonisation mycorhizienne. La colonisation fongique AM a été 

déterminée 4 semaines après l'inoculation par Rhizophagus irregularis. Les segments des 

racines de trois plantes sélectionnées au hasard par traitement ont été récolté à la fin de la 

récolte pour déterminer le pourcentage de colonisation. Les segments des racines ont été 

nettoyé avec 10% de KOH et colorée avec 0.05% de bleu de trypan dans du lactophénol 

comme décrit par (Phillips et Hayman, 1970). Le pourcentage de la longueur des racines 

colonisées par les champignons AM a été calculé par la méthode des intersections 
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(Giovannetti et Mosse, 1980). Les comptes positifs pour la colonisation AM comprenaient la 

présence de vésicules ou d'arbuscules ou de mycélium typique dans les racines.  
II. La plante hôte 

Le travail a porté sur des plantes de tomate cultivées (Solanum lycopersicum. L et Solanum 

esculentum Mill). C’est est une plante annuelle, elle appartient à la famille botanique de 

Solanacées. 

Elle est choisie pour sa grande importance économique. Aussi, c’est une espèce dont le 

génome a été récemment séquencé, et elle est employée comme modèle pour l’étude des 

réponses physiologique, biochimique et moléculaires au stress salin. La tomate est la 

troisième espèce cultivée au monde, après la pomme de terre et la patate douce, et le 

deuxième légume le plus consommé (De Broglie et Guéroult, 2005). Ce légume (fruit) 

représente donc un enjeu économique, et est soumis à une concurrence importante. Cent 

cinquante (150) millions de tonnes de tomates sont produites annuellement dans le monde ; 

Cette production se répartit sur tous les continents : 44% en Asie, 22,5% en Amérique, 21,5% 

en Europe, 12% en Afrique (Grasselly et al., 2000).  

II.1. Variétés Rio Grande et TT-115 

La tomate Rio Grande est une variété fixée de type Roma originaire d'Italie. C’est une variété 

de croissance indéterminée, à fruits rouge très ferme, de forme ovoïde/allongée et de gros 

calibre. Elle est productive, vigoureuse et de maturation moyennement précoce. Elle présente 

une excellente résistance aux maladies et aux parasites. Elle est très bien adaptée aux 

températures extrêmes. Cette variété est bien adaptée aux journées chaudes et aux nuits 

froides. 

La tomate est un aliment diététique riche en eau et pauvre en calories. Le fruit renferme aussi 

beaucoup d’éléments minéraux (potassium, magnésium) et des vitamines, dont le plus 

important en quantité est la vitamine C (ou acide ascorbique). Lorsque le fruit est mûr, il 

contient aussi des pigments de la famille des caroténoïdes. Le β-carotène possède une activité 

de provitamine A. Le lycopène, aussi présent en grande quantité dans le fruit mûr (entre 3 et 8 

mg/100 g de matière fraîche) mais surtout dans les concentrés de tomate (30 mg pour 100 g de 

concentré), joue un rôle d’antioxydant dans l’alimentation humaine et la prévention de 

certains cancers. Son importance économique ainsi que la disponibilité d’importantes 
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ressources génomiques et génétiques pour cette plante, font d’elle, un modèle pour l’étude des 

solanacées et pour les études sur le développement du fruit charnu. 

 

Figure 1. Photo de Solanum lycopersicum. L cv. Rio Grande (stade fruits mûrs). 

Figure 2. Photo de Solanum lycopersicum. L cv. TT-115 (stade végétatif). 

II.2. Variétés Micro Tom, deux mutants : Never ripe et Epinastic 

Les mutants sont l'outil génétique classique et probablement le plus fiable pour évaluer les 

phénomènes biologiques dans les organismes vivants. Chez la tomate (Solanum lycopersicum 

L. Syn. Lycopersicum esculentum Mill.) la structure de la plante permet la détection d'une 

large gamme de variations héréditaires. Travailler avec des mutants, cependant, tend à être 

limité par la différence des antécédents génétiques, ce qui exclut les études comparatives 

fiables. Les différents fonds génétiques de la tomate sont des hybrides, des héritages et des 
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espèces sauvages. En 1998, ils ont commencé à mettre en place une collection de mutants de 

tomate dans un fond génétique unique, le cv Micro-Tom (MT). 

II.2.a. Micro Tom (MT)  

La tomate ‘Micro Tom’ fut développée par l’Université de la Floride en 1989 surtout pour 

l’utilisation dans des expériences scientifiques : grâce à sa taille extrêmement réduite (la 

plante ne dépasse pas 20 cm de hauteur ou de diamètre à maturité, moins encore quand on la 

cultive en pot de 10 cm), on peut facilement la cultiver en serre sans utiliser beaucoup 

d’espace. Commercialement, la plante est offerte comme «la tomate idéale pour la culture 

comme plante d’intérieur ». La plante se caractérise par de petites feuilles souvent déformées 

et un entrenœud très réduit. Il suffit d’un pot de 4 à 6 pouces (10-15 cm) pour produire une 

trentaine de petites tomates rondes rouges qui mûrissent en 120 jours environ (environ 88 

jours après le repiquage). La tomate est de couleur rouge, ronde et pèse environ 5 gr. Elle 

pousse en grappes de 6-8 fruits. Les fruits sont petits et leur goût est un peu fade, mais quand 

même acceptable. Comme c’est une plante déterminée, tous les fruits mûrissent environ en 

même temps et il n’y a pas de reprise. Cette plante n’est pas un organisme modifié 

génétiquement. Elle a tout simplement hérité de deux gênes de nanisme déjà connus chez la 

tomate. 

MT est un cultivar déterminé de tomate naine et hâtive, publié en 1989 par J. Scott et 

B. Harbaugh, lancé comme un outil génétique par le groupe Avraham Levi en 1997. En plus 

du génome relativement petit de tomate (950 Mo), MT partage des caractéristiques avec 

Arabidopsis qui en font un système modèle approprié, tel que la taille et le cycle de vie court. 

Ces caractéristiques permettent l'utilisation de MT comme grande mutagenèse à grande 

échelle, car il est possible de cultiver une grande population de lignes MT en utilisant des 

espaces réduits et pour obtenir des générations de rétrocroisements avancés en moins de 

temps. 

II.2.b. Never ripe (Nr) 

Caractères génétiques 

Gene ID: Solyc09g075440 

Position sur la carte : chromosome 9 (bras long) 

Fonction du gène : récepteur de l'éthylène (LeETR3) 

Effet du gène : les plantes hébergeant l'allèle muté ont une faible sensibilité à l'éthylène 

https://jardinierparesseux.com/2015/04/14/petit-glossaire-du-semeur-neophyte/
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Phénotypes : Les semis MT-Nr ne parviennent pas à montrer la réponse triple classique 

(courbure apicale, inhibition de la croissance racinaire, arrêt de l’élongation, gonflement de 

l’hypocotyle) lorsqu'il est exposé à l’éthylène. Le fruit Nr ne mûrit pas complètement, même 

en présence d'éthylène exogène. La réponse épinastique des pétioles à l'éthylène est absente 

chez le mutant. Les zones d'abscission du pédicelle ne répondent pas à l'éthylène exogène. Le 

flétrissement des pétales des fleurs (abscission et senescence) est inhibé chez ce le mutant. 

Figure 3. Photo de Lycopersicum esculentum Mill. MT (stade floraison, stade fruits). 

Figure 4. Photo de Lycopersicum esculentum Mill. Never ripe (Nr) (stade floraison, stade 

fruits). 
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II.2.c. Epinastic (Epi) 

Caractères génétiques 

Accessions : H10 (LA4484) 

Position sur la carte : chromosome 4 (bras long) 

Effet du gène : les plantes hébergeant l'allèle muté ont une surproduction d’éthylène. 

Phénotypes : MT-Epi se caractérise par des feuilles epinastique, des tiges et des pétioles 

épaissis, une croissance compacte et une ramification prolifique de racines. Partiellement 

dominant. Les concentrations élevées d'éthylène chez Epi résultent de la grande teneur en 

acide 1-aminocyclopropane-l-carboxylique plutôt que d'une augmentation de l'activité 

enzymatique formant l'éthylène. Ce mutant peut fournir un système unique pour étudier la 

régulation de la biosynthèse de l'éthylène et le rôle des types de cellules cibles dans le 

développement des plantes. 

Les graines de MT-Epi semblent perdre leur viabilité plus tôt. 

 

Figure 5. Photo de Lycopersicum esculentum Mill. Epinastic (Epi) (stade floraison, stade 

fruits mûrs). 

III. Méthodes utilisées  

III.1. Conduite et condition des cultures  

Avant chaque mise en culture les graines de tomate sont désinfectées par une solution d’eau 

de javel 5% puis rincées à l’eau distillée plusieurs fois. Par la suite, elles sont mises dans des 

planques alvéolés pleines de la vermiculite stérilisée. Les plantes de tomate issues de semis et 

âgées de 3 semaines (stade 3 feuilles étalées) sont transformées vers des pots de 1 L contenant 
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du la vermiculite stérilisée.  La moitié des plantules sont inoculées par 5g de Rhizophagus 

irregaluris par plante. Le champignon a été obtenu à partir de la collecte expérimentale de la 

station de terrain de Zaidín, Grenade (EEZ6). L'inoculum fongique AM a consisté en un 

mélange de sol rhizosphérique provenant de culture en pot (Sorghum sp.) contenant des 

spores, des hyphes et des fragments de racines mycorhizés, avec une ineffectivité potentielle 

de ~35 propagules infectieuses par gramme d'inoculum (Kohler et al., 2008). L’inoculum a 

été place juste près des racines de chaque plante.  

Les plantes sont irriguées régulièrement par une solution nutritive modifiée (Hoagland 

and Aron, 1950). Elles sont placées dans une salle de culture climatisée sous un plafond 

lumineux, où les conditions de culture sont contrôlées : la photopériode était de 16h le jour/ 

8h la nuit, la température étais entre 25 et 28°C le jour, l’humidité relative a été maintenu à 70 

± 5% durant la nuit et à 50 ± 5% durant le jour. L’intensité lumineuse était ~245 µmoles m-2s-

1. Après deux semaines d’inoculation par Rhizophagus irregularis les plantes sont exposées 

aux différents traitements comme suit :  

La première expérience a été menée pour étudier les effets de l’interaction entre l’application 

foliaire de l’AG3 et l’inoculation par l’AM sur la croissance des plantes salinisées (Solanum 

lycopersicum L. cv.TT-115). 

 

Figure 6. Protocole expérimental. 1: Semis des graines. 2: Inoculation par Rhizophagus 

irregularis durant deux semaines. 3: Application de différents traitements : 0 M AG3+ 0 

mM NaCl, 10-6 M AG3+ 0 mM NaCl, 0 M AG3+ 100 mM NaCl and 10-6 M AG3+100 

mM NaCl durant deux semaines. 4: Récolte finale après 15 jours de traitement. 
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La 2éme expérience, l’objectif était d’étudier l’influence l’interaction entre l’application 

foliaire de l’AG3 et l’inoculation par AM sur les paramètres photosynthétiques, la croissance 

des plantes salinisées (Solanum lycopersicum L. cv. Rio Grande).  

Figure 7. Protocole expérimental. 1: Semis des graines. 2: Inoculation par Rhizophagus 

irregularis durant deux semaines. 3: Application de différents traitements : 0 M AG3+ 0 

mM NaCl, 10-6 M AG3+ 0 mM NaCl, 0 M AG3+ 200 mM NaCl and 10-6 M AG3+200 

mM NaCl durant deux semaines. 4: Récolte finale après 15 jours de traitement. 

La 3éme expérience visait l’effet de l’éthylène sur l’interaction entre l’application foliaire de 

l’AG3 et l’inoculation par AM sur la croissance des mutants (Nr et Epi) salinisées.  

 

Figure 8. Protocole expérimental. 1: Semis des graines. 2: Inoculation par Rhizophagus 

irregularis durant deux semaines. 3: Application de différents traitements : 0 M AG3+ 0 

mM NaCl, 10-6 M AG3+ 0 mM NaCl, 0 M AG3+ 100 mM NaCl and 10-6 M AG3+100 

mM NaCl durant quatre semaines. 4: Récolte finale après 30 jours de traitement. 

II.2. Composition du milieu de culture 

Les plantes mycorrhizées sont irriguées régulièrement par une solution nutritive diluée au ½ 

préparée d’après la formule de Hoagland et Arnon. (1950). Alors que les plantes 

mycorhizées sont irriguées par une solution nutritive modifiée dont sa composition chimique 

est donnée par le tableau suivant :  
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Tableau 1. Composition en macro-éléments et en oligo-éléments de la solution nutritive de 

Hoagland et Arnon, (1950) modifiée. 

Macro-éléments Concentration 

(mM) 

Oligo-éléments Concentration 

(mM) 

NH4NO3  1 MnSO4 5H2O  2.10-3 

Ca (NO3)2 4H2O  3.5 H3BO3  2.10-2 

KNO3  4.5 CuSO4 5H2O  6.10-4 

KH2PO4  0.7 (NH4)6Mo7O24 4H2O  6.10-5 

MgSO4 7H2O  1 ZnSO4·7H2O 2.10-3 

  Fe-EDDHA 4.10-2 

  

III. Mesure des paramètres physiologiques 

III.1. Récolte des plantes et mesure de la croissance 

 

Après chaque fin de récolte, les plantes sont récoltées et séparées en partie aérienne et en 

racines. Plusieurs paramètres sont déterminés avant (longueur de la partie aérienne, des 

entrenœuds et nombre de feuilles) et après la récolte finale des plantes de différents 

traitements (masses de matière fraîche, surface foliaire, teneurs en cations des différents 

organes). La surface foliaire a été mesurée à l’aide d’une florimetre LI-3100C (Li-Cor, 

Lincoln, NB, États-Unis). 

Figure 9. LI-3100C (Li-Cor, Lincoln, NB, USA). 
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III.2. Estimation des paramètres ioniques 

Les feuilles matures ont été séchées à 65 °C pendant 48 heures, broyées en poudre et digérées 

avec une solution HNO3: HClO4. Les échantillons de feuilles digérées ont été analysés en 

utilisant un spectromètre d'émission optique par plasma à couplage inductif (ICP-OES, 

Thermo ICAP 6000 SERIES, ThermoFisher Scientific). 

La iCAP série 6300 est une gamme de spectromètres d'émission ICP d’haute performance qui 

permet un débit élevé d'échantillons, la flexibilité de l'application et le faible coût de 

propriété.  

Figure 10. ICP-OES, Thermo ICAP 6000 SERIES, ThermoFisher Scientific) 

III.3. Mesure de l’activité photosynthétique 

Les mesures simultanées du taux net d'assimilation du CO2 (Pn), de la transpiration (E) et de 

la conductance stomatique (gs) ont été effectuées sur une feuille entièrement agrandie (3ème 

feuille du haut) de chaque plante à l’aide d’un appareil du type LCA-4 (Analytical 

Development Company-Hoddesdon, Royaume-Uni) permettant de réaliser des mesures non 

destructives. L'efficacité de l'utilisation de l'eau (WUE) a été calculée comme le rapport du 

taux d'assimilation photosynthétique (Pn) à la transpiration (E). Les mesures ont été 

effectuées au cours du dernier jour de la période de stress. Le LCA-4 est un analyseur double 

de gaz qui permet de mesurer la concentration de CO2 et de H2O. Cet appareil est désigné 
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pour la réalisation de mesures précises de l’activité photosynthétique quand il est utilisé en 

conjonction avec la chambre foliaire. Pour cela, il est muni d’une pince comportant un micro 

capteur d’humidité. Le principe de la mesure est basé sur la sensibilité du micro capteur à la 

vapeur d’eau. Le haut de LCA-4 contient les clés de contrôle et un afficheur. L’arrière de 

l’appareil comprend : 

 La carte SRAM (SRAM card) : elle stocke les informations et si elle est saturée ça ne 

sera pas nécessaire de la remplacer. 

 Les colonnes chimiques (Chemical columns) : elles sont utilisées pour conditionner le 

gaz. 

 Les connections PLC. 

 La fourniture de l’énergie et la carte connectrice 

 L’approvisionnement de l’air 

 Les conduites des déchets qui ne sont jamais bouchées 

 

Figure 11. Appareil du type LCA-4 (Analytical Development Company-Hoddesdon, 

Royaume-Uni). 

III.4. Mesures de la fluorescence chlorophyllienne 

 

Les mesures de l’intensité de la fluorescence ont été mesurées sur des feuilles pré-adapté à la 

l’obscurité pendant 30 min, à l’aide d’un fluor-mètre de type OS-30 (OptiSciences-Herts, UK) 

et avec une source d’excitation d’intensité 3000 µmole m-2s-1. L’intensité de la fluorescence 

minimale (F0) dans un état pré-adapté à l’obscurité a été mesurée en présence d’un 

background-far-red pour favoriser l’oxydation rapide des transporteurs d’électrons inter-
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systèmes. L’intensité de la fluorescence maximale (Fm) dans un état pré-adapté (Fm) et après 

adaptation à la lumière actinique blanche (Fm´) a été mesuré avec des impulsions saturantes 

0.8 s (3000 µmol m-2s-1). Après la mesure de Fm´, la lumière blanche actinique (400 µmole m-

2s-1) a été éteinte, et la lumière far-red a été appliquée pendant 3s, dont le but est de mesurer 

l’intensité de la fluorescence minimale dans un état adapté à la lumière (F0´). Le rendement 

quantique maximale du photosystème ouvert II (PSII) (Fv/Fm) a été calculé comme (Fm-F0) 

/Fm (Maxwell et al., 2000). 

 

Figure 12. Fluor-mètre de type OS-30 (OptiSciences-Herts, UK). 

III.5. Extraction et dosage des phytohormones 

Les phytohormones sont extraites et purifiées selon la méthode d’Albacete et al. 

(2008). Un gramme de matière fraîche est homogénéisé dans l’azote liquide et placé dans le 

mélange froid (préalablement conservé à -20°C) constitué de méthanol/eau/acide formique 

(15/4/1 ; V/V/V). Après extraction pendant une nuitée à -20 °C, l’extrait est centrifugé 

pendant 15 minutes à 20000 g et réextraite pendant 30 minutes dans 5 ml de la même solution 

déjà utilisée. Le mélange des deux surnageant est évaporé après passage à travers des 

cartouches Sep-Pak Plus C18 (SepPak Plus, Waters, USA) pour éliminer les lipides et les 

pigments de la plante qui peuvent interférer pendant le dosage. Le résidu est dissout dans 5 ml 

de l’acide formique 1M et passé à travers des colonnes Oasis MCX (150 mg, Waters, USA. 

Support en mode mixte en phase inverse échangeur de cations) pré-équilibrée avec 5 ml de 

méthanol suivis de 5 ml d’acide formique 1M.  
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Les cytokinines (trans-Zeatin (tZ), zeatine riboside (ZR) et l’isopentenyl adenine (iP)), les 

gibberellines (AG1, AG3, et AG4), l’acide indole-3-acetique (AIA), l’acide abscissique 

(ABA), le précurseur de l’éthylène : l’acide 1-aminocyclopropane-1-carboxylique (ACC), 

l’acide jasmonique (AJ), l’acide salicylique (AS) sont déterminés au niveau des feuilles. 10 μl 

de l’extrait des échantillons ont été injectés dans un systeme U-HPLC-MS qui comprend un 

Accela Series U-HPLC (ThermoFisher Scientific, Waltham, MA, USA) couplé à une 

spectrométrie de masse exactive (ThermoFisher Scientific, Waltham, MA, USA) en utilisant 

une interface d'ionisation par électrospray chauffée (HESI). Les spectres de masse ont été 

obtenus en utilisant le logiciel Xcalibur version 2.2 (ThermoFisher Scientific, Waltham, MA, 

USA). Pour la quantification des hormones végétales, des courbes d'étalonnage ont été 

construites pour chaque composant analysé (1, 10, 50 et 100 μg l-1) et corrigées pour 10 µg l-1 

normes internes deutérisées. Les pourcentages de récupération variaient entre 92 et 95%. 

 

Figure 13. U-HPLC-MS. 

IV. Analyses statistique 

Les analyses sont menées par Analyse de Variance (ANOVA) à l’aide du logiciel 

SPSS for Windows (version 20.0, SPSS Inc., Chicago IL, USA) où le test de Duncan ou 
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Tukey est utilisé au seuil de significativité de P<0.05, et afin d’étudier les relations liant 

certains paramètres, nous avons eu recours aux corrélations de Tau-B de kendall.  
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Variété TT-115 
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Chapiter III 

 

The interaction between foliar GA3 application and arbuscular mycorrhizal 

fungi inoculation improves growth in salinized tomato (Solanum 

lycopersicum L.) plants by modifying the hormonal balance  

Abstract 

The agriculture industry is frequently affected by various abiotic stresses limiting plant 

productivity. To decrease the negative effect of salinity and improve growth performance, 

some strategies have been used, such as exogenous application of plant growth regulators (i.e. 

gibberellic acid, GA3), or arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) inoculation. To gain insights 

about the cross-talk effect of exogenous GA3 application and AMF inoculation on growth 

under salinity conditions, tomato plants (Solanum lycopersicum, cv. TT-115) were inoculated 

or not with the AMF Rhizophagus irregularis and exposed to different treatments during two 

weeks: 0 M GA3 + 0 mM NaCl, 10-6 M GA3 + 0 mM NaCl, 0 M GA3 + 100 mM NaCl and 10-

6 M GA3 + 100 mM NaCl. Results have revealed that AMF inoculation or GA3 application 

alone, but especially their interaction, resulted in growth improvement under salinity 

conditions. The growth improvement observed in AMF-inoculated tomato plants under 

salinity conditions was mainly associated to ionic factors (higher K concentration and K/Na 

ratio) while the alleviating effect of GA3 application and its interaction with AMF appear to 

be due to changes in the hormonal balance. Foliar GA3 application was found to increase the 

active gibberellins (GAs), resulting in a positive correlation between GA3 and the growth-

related parameters. Furthermore, cytokinins, indoleacetic acid and abscisic acid 

concentrations increased in AMF inoculated or GA3 treated plants but, notably, in AMF plants 

treated with GA3, which showed improved growth under salinity conditions. This suggests 

that there is an interactive positive effect between GAs and AMF which alleviates growth 

impairment under salinity conditions by modifying the hormonal balance of the plant.  

Keywords: Arbuscular mycorrhizal fungi, salt stress, growth, gibberellic acid, plant hormone 
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Capítulo III 

 

 

La interacción entre la aplicación foliar del AG3 y la inoculación por unas micorrizas 

arbusculares mejora el crecimiento de las plantas de tomate tratadas por la sal (Solanum 

lycopersicum L.) modificando el balance hormonal. 

 

Resumen: La industria agrícola está frecuentemente afectada por diferentes restricciones 

abióticas que limitan la productividad de las plantas. Para disminuir el efecto negativo de la 

salinidad y mejorar el rendimiento del crecimiento, varias estrategias han sido utilizadas, tales 

como la aplicación exógena de reguladores de crecimiento de las plantas (por ejemplo: El 

ácido giberélico, AG3) o la inoculación por unas micorrizas abrusculares (AMF). Para tener 

una idea sobre el efecto combinado de la aplicación exógena del AG3 y de la inoculación por 

la AMF sobre el crecimiento en condiciones de salinidad, las plantas de tomate (Solanum 

lycopersicum, cv. TT-115) han sido inoculadas o no con Rhizophagus irregularis y expuestas 

a los diferentes tratamientos durante dos semanas: 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 0 

mM NaCl, 0 M AG3 + 100 mM NaCl et 10-6 M AG3 + 100 mM NaCl. Los resultados han 

mostrado que la inoculación por l’AMF o la aplicación del AG3 sola, pero sobre todo su 

interacción, han provocado una mejoría del crecimiento en condiciones de salinidad. La 

mejoría del crecimiento observada en las plantas de tomate inoculadas por l’AMF en 

condiciones de salinidad era principalmente asociada a los factores iónicos (concentración de 

K y una relación K/Na más elevada) mientas que el efecto que alivia la aplicación del AG3 y 

su interacción con el AG3 parece que se deben a unos cambios en el balance hormonal. Hemos 

constatado que la aplicación foliar del AG3 aumentaba las gibelinas activas (GAs), dando 

como resultado una correlación positiva entre el AG3   y los parámetros ligados al crecimiento. 

Además, las concentraciones de citoquininas, de ácido indolacético y de ácido abscícico 

aumentaron en las plantas inoculadas por la AMF o tratados con el AG3, pero especialmente 

en las AMF-plantas tratadas con el AG3, lo que muestra la mejoría del crecimiento en 

condiciones de salinidad. Eso sugiere que existe un efecto positivo interactivo entre el AG y 

la AMF que ha mitigado la alteración del crecimiento en las condiciones de Salinidad 

modificando el equilibrio hormonal de la planta.  

Palabras clave: micorrizas arbusculares, salinidad, crecimiento, ácido giberélico, las 

hormonas vegetales. 
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Chapitre III 

 

L’interaction entre l’application foliaire de l’AG3 et l’inoculation par des mycorhizes à 
arbuscules améliore la croissance des plantes de tomate traitées par le sel (Solanum 

lycopersicum L.) en modifiant la balance hormonale.  
Résumé. L'industrie agricole est fréquemment affectée par différentes contraintes abiotiques 

limitant la productivité des plantes. Pour diminuer l'effet négatif de la salinité et améliorer la 

performance de la croissance, certaines stratégies ont été utilisées, telles que l'application 

exogène de régulateurs de croissance des plantes (par exemple : L'acide gibbérellique, AG3) 

ou l'inoculation par des mycorhizes à arbuscules (AMF). Pour avoir une idée sur l'effet 

combiné de l'application exogène de l’AG3 et de l'inoculation par l'AMF sur la croissance en 

conditions de salinité, les plantes de tomate (Solanum lycopersicum, cv. TT-115) ont été 

inoculées ou non avec Rhizophagus irregularis et exposés aux différents traitements durant 

deux semaines : 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M AG3 + 100 mM 

NaCl et 10-6 M de AG3 + 100 mM NaCl. Les résultats ont révélé que l'inoculation par l'AMF 

ou l'application de l’AG3 seule, mais surtout leur interaction, ont entraîné une amélioration de 

la croissance en conditions de salinité. L'amélioration de la croissance observée chez les 

plantes de tomate inoculées par l’AMF en conditions de salinité était principalement associée 

aux facteurs ioniques (concentration de K et un rapport K/Na plus élevé) alors que l'effet 

allégeant de l'application de l’AG3 et son interaction avec l'AMF semblent être dû à des 

changements dans la balance hormonale. On a constaté que l'application foliaire de l’AG3 

augmentait les gibbérellines actives (GAs), résultant en une corrélation positive entre l’AG3 et 

les paramètres liés à la croissance. En outre, les concentrations de cytokinines, d'acide 

indoleacétique et d'acide abscisique ont augmenté chez les plantes inoculées par l’AMF ou 

traitées avec l’AG3, mais notamment chez les AMF-plantes traitées avec l’AG3, ce qui montre 

l’amélioration la croissance en conditions de salinité. Cela suggère qu'il existe un effet positif 

interactif entre l'AG et l'AMF qui a atténué l'altération de la croissance dans les conditions de 

salinité en modifiant l'équilibre hormonal de la plante. 

Mots clés : mycorhizes à arbuscules, salinité, croissance, acide gibbérellique, les hormones 

végétales. 
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1.Introduction 

La salinité est un facteur majeur qui réduit la productivité des cultures, en inhibant la division 

cellulaire et les taux d'expansion cellulaire pendant le développement des plantes, en 

diminuant la photosynthèse des feuilles et en accélérant la sénescence (Munns et al., 2008). 

Récemment, beaucoup d'attention a été accordée à l'utilisation des régulateurs de croissance 

végétale ou de champignons mycorhizien à arbuscules (AMF), qui sont connus pour être 

impliqués dans la régulation des réponses des plantes au stress abiotique (Ruiz-Lozano et al., 

2012; Foo et al., 2013; Colebrook et al., 2014). De plus, les phytohormones se sont révélés 

impliqués dans la régulation de la symbiose mycorhizienne (Gutjahr, 2014; Bucher et al., 

2014; Pozo et al., 2015). 

Le présent travail porte sur l’étude de l’effet de l’interaction entre l’application foliaire 

de l’AG3 et l’inoculation par des mycorhizes à arbuscules fongiques (AMF), sur la croissance 

des plantes de tomate (Solanum lycopersicum L.cv TT-115) en conditions de salinité. Une 

étude comme celle-ci est cruciale, non seulement pour le développement d'une compréhension 

intégrée des relations complexes entre les régulateurs de croissance des plantes-mycorhizes-

salinité, mais aussi pour le développement d’une stratégie rationnelle pour l’amélioration de la 

performance des plantes dans des environnements défavorables. 

2. Rappel du protocole expérimental 

Les graines de tomate (Solanum lycopersicum L. cv TT-115) sont désinfectées par une 

solution d’eau de javel 5% puis rincées à l’eau distillée plusieurs fois. Par la suite, elles sont 

mises dans des plaques alvéolés pleine de la vermiculite stérilisée. Les plantes de tomate 

issues des semis et âgées de 3 semaines (stade 3 feuilles étalées) sont transférées vers des pots 

de 1 L contenant du la vermiculite stérilisée. La moitié des plantules sont inoculées par 5g de 

Rhizophagus irregularis par plante. L’inoculum a été placé juste près des racines de chaque 

plante.  

Les plantes sont irriguées régulièrement par une solution nutritive modifiée (Hoagland 

and Aron, 1950). Le NaCl a été ajouté à la solution nutritive et renouvelé périodiquement. 

L’AG3 a été appliqué par pulvérisation de la partie aérienne chaque deux jours, alors que les 

plantes non-traitées ont été pulvérisées par la même quantité en eau distillée. 

 A la fin de la récolte (deux semaines de traitement salin), les plantes sont récoltées et 

séparées en parties aériennes et en racines. Plusieurs paramètres sont déterminés avant 



Chapitre III   

53  

(longueur de la partie aérienne, des entrenœuds et nombre de feuilles) et après la récolte finale 

des plantes de différents traitements (masses de matière fraîche, surface foliaire, teneurs en 

cations des différents organes). La surface foliaire a été mesurée à l’aide d’un florimetre (leaf 

area meter) LI-3100C (Li-Cor, Lincoln, NB, États-Unis). Les cations ont été analysés en 

utilisant un spectromètre d'émission optique par plasma à couplage inductif (ICP-OES, 

Thermo ICAP 6000 SERIES, ThermoFisher Scientific). Les pourcentages de la colonization 

mycorhizienne ont été déterminés selon la méthode de (Giovannetti et Mosse, 1980). Les 

phytohormones sont extraites et purifiées selon la méthode d’Albacete et al. (2008).  

3. Résultats 

3.1. La colonisation mycorhizienne 

Le tableau 1 montre que le champignon mycorhizien Rhizophages irregularis a colonisé avec 

succès les racines des plantes de tomate (cv. TT-115) cultivées sur milieu témoin. La 

colonisation avec l'AMF n'a pas été observée chez les plantes non-mycorhizées (NAM-

plantes). L'addition de 100 mM NaCl à la solution nutritive a diminué le pourcentage de 

colonisation racinaires de 30% chez les plantes mycorhizées (AM-plantes) par rapport aux 

plantes témoins non-traitées par le sel. En outre, chez les plantes traitées par l’AG3, le 

pourcentage de la colonisation racinaire a significativement diminué de l’ordre de  20% et 

15% respectivement en conditions témoins et de salinité (Tableau 1). 

Tableau 1. Pourcentage des mycorhizes dans le système racinaire des plantes de tomate (cv. 

TT-115) inoculées (AM-plantes) ou non (NAM-plantes) avec Rhizophagus irregularis et 

traitées durant 2 semaines avec : 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M AG3 

+ 100 mM NaCl et 10-6 M AG3 + 100 mM NaCl. Les données sont des moyennes de six 

plantes ± erreur standard. Les différentes lettres indiquent les différences statistiques selon le 

test de Tukey à P <0.05. 

% AM colonization 0 M GA3 + 0 mM NaCl 10-6 M GA3 + 0 mM NaCl 0 M GA3+ 100 mM NaCl 10-6 M GA3 + 100 mM NaCl 

NAM  0 0 0 0 

AM  34.58 ± 0.30 a 27.58 ± 0.30 b 24.83 ± 0.08 c 21.00  ± 0.58 d 

 

3.2. Croissance pondérale : 

En absence de NaCl 100 mM, la biomasse fraîche des tiges a augmenté de manière 

significative par l'inoculation avec l'AM, ou l'application exogène de l’AG3, mais notamment 

par leur interaction et ceux-ci par rapport aux plantes non-pulverisées et non-inoculées par 

l’AMF (Figure 1A). Bien que la salinité ait provoqué une diminution générale de la biomasse 
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fraîche des tiges, les plantes de tomate inoculées avec l’AM ou pulvérisées avec l’AG3 ont 

montré une meilleure production de la bimasse fraîche par comparison à celle des plantes 

non-pulverisées par l’AG3 et non-inoculées par l’AMF. De plus, les plantes traitées à la fois 

avec l’AM et l’AG3 ont montré la biomasse fraîche la plus élevée en conditions de salinité par 

rapport aux plantes non-pulverisées par l’AG3 et non-inoculées par l’AMF (Figure 1A). La 

biomasse fraîche des racines a augmenté significativement par l’inoculation avec l’AM, en 

conditions témoin et de salinité (Figure 1B). Cependant, l'application exogène de l’AG3 n'a 

pas eu d'effet significatif sur la croissance des racines. La biomasse fraîche totale a montré 

une tendance similaire à celle des tiges. L'inoculation avec l’AMF, ou l'application foliaire de 

l’AG3 ainsi que leur interaction ont augmenté la biomasse fraîche totale par rapport aux 

plantes non-pulverisées par l’AG3 et non-inoculées par l’AMF cultivées en présence comme 

en absence du sel (Figure 1C). 

En plus, l'inoculation avec l'AM a augmenté la surface foliaire, le nombre de feuilles et la 

biomasse de matiére fraîche par feuille en conditions témoins, tandis que l'application foliaire 

de l’AG3 et en particulier son interaction avec l'inoculation par l’AM ont augmenté de 

manière significative tous les paramètres morphologiques des tiges enregistrés par rapport aux 

plantes non-pulverisées par l’AG3 et non-inoculées (Tableau 2). Bien que la salinité ait 

provoqué une diminution de ces paramètres, les plantes de tomate inoculées avec l’AM ou 

pulvérisées avec l’AG3 ont montré des valeurs plus élevées de ces paramètres morphologiques 

des tiges par rapport à celles des plantes non-pulverisées par l’AG3 et non-inoculées. Les 

plantes traitées à la fois par l’AM et par l’AG3 ont montré les valeurs les plus élevées en ce 

concerne les paramètres morphologiques des tiges en conditions de salinité (Tableau 2). 

 3.3. Les caractéristiques ioniques 

En absence de sel, l'application foliaire de l’AG3 a augmenté significativement les teneurs en 

K par rapport aux plantes de tomate non-pulvérisées par l’AG3. En revanche, l'inoculation 

avec l’AM a considérablement diminué les teneurs en K (Tableau 3). En plus, l'inoculation 

avec l’AM a augmenté le rapport K/Na alors que l'application exogéne de l’AG3 n'a pas 

modifié de manière significative ce rapport. En outre, l'inoculation avec l’AM ou l'application 

foliaire d’AG3 seule ainsi que leur interaction ont considérablement diminué les teneurs en P, 

Mg et en Fe dans les feuilles des plantes par rapport aux plantes non-pulvérisées par l’AG3 et 

non-inoculées (Tableau 3). De même, l'inoculation avec l’AMF  a diminué les teneurs en Ca 
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et en Na par rapport aux plantes non-inoculées. Cependant, l'application exogéne de l’AG3 n'a 

pas modifié de manière significative les teneurs en Ca et en Na. 

Figure 1. La masse de matière fraîche (MF) des parties aériennes (PA) (A), MF des racines 

(R) (B) et la MF totale (C) des plantes de tomate (cv. TT-115) inoculées (AM) ou non (NAM) 

avec Rhizophagus irregularis et traitées durant 2 semaines par : 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 

M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M AG3 + 100 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 100 mM NaCl. Les données 

sont des moyennes de six plantes ± erreur standard. Les barres surmontées de la même lettre 

ne diffèrent pas de manière significative selon le test de Tukey à P <0.05.  

Tableau 2. Surface foliaire (cm2), nombre de feuilles, MF des feuilles (g), longueur 

des tiges et longueur d'entrenœuds (cm) des plantes de tomate (cv.TT-115) inoculées (AM) ou 

non (NAM) avec Rhizophagus irregularis et traitées durant deux semaines avec : 0 M AG3 + 

0 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M AG3 + 100 mM NaCl et 10-6 M AG3 + 100 mM 
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NaCl. Les données sont des moyennes de six plantes ± erreur standard. Les mêmes lettres ne 

diffèrent pas de manière significative selon le test de Tukey à P <0.05 

 

Tableau 3. Teneurs en potassium (K), en phosphore (P), en calcium (Ca), en magnésium 

(Mg), en fer (Fe) et en sodium (Na) (mg/g MS) ainsi que le rapport K/Na dans les feuilles des 

plantes de tomate (cv. TT-115) inoculées (AM) ou non (NAM) avec Rhizophagus irregularis 

et traitées durant deux semaines avec : 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 0 mM NaCl, 0 

M AG3 + 100 mM NaCl et 10-6 M AG3 + 100 mM NaCl. Les données sont des moyennes de 

six plantes ± erreur standard. Les mêmes lettres ne diffèrent pas de manière significative selon 

le test de Tukey à P <0.05 

La salinité a provoqué une diminution générale des teneurs foliaire en K par rapport 

aux plantes témoins non-traitées par le sel. Cependant, l'inoculation avec l’AM, ou 

l'application foliaire de l’AG3 ainsi que leur interaction ont maintenu des teneurs élevées en K 

par rapport aux plantes non-traitées en conditions de salinité (Tableau 3). De plus, le rapport 

K/Na a augmenté significativement chez les plantes inoculées par l’AMF, alors que 

l'application d’AG3 n'a pas eu d'effet significatif sur ce rapport. La salinité a également 

diminué les teneurs en P, en Ca et en Fe chez les plantes non-mycorhizées, mais a augmenté 

les teneurs de ces nutriments chez les plantes inoculées par l’AM. Le traitement par l’AG3 a 
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augmenté les teneurs en P chez les plantes de tomate traitées par le sel, tandis que 

l'inoculation avec l'AM et son interaction avec l’application foliaire de l’AG3 ont augmenté 

les teneurs en Ca et en Fe par rapport aux plantes non-pulvérisées par l’AG3 et non-inoculées 

(Tableau 3). La salinité a provoqué une augmentation générale des teneurs en Mg. Enfin, les 

teneurs en Na étaient significativement plus faible chez les plantes inoculées avec l’AMF par 

rapport aux plantes non-mycorhizées en conditions de salinité. 

3.4. Profil hormonal 

Les gibbérellines 

Comme prévu, l'application exogéne de l’AG3 a augmenté les teneurs endogènes en AG3, en 

particulier chez les plantes non-mycorhizées cultivées en absence de sel. De même, en 

conditions de salinité, l'application foliaire de l’AG3 a provoqué une augmentation 

significative des teneurs endogènes en AG3 mais, dans ce cas, il était particulièrement 

observée chez les plantes inoculées par l’AM (Figure 2A). Les teneurs endogènes de l’AG1 a 

également augmenté après l'application exogéne de l’AG3. En absence de sel, l'augmentation 

était plus apparente chez les plantes non-mycorhizées alors qu’en presence de NaCl les 

teneurs en AG1 ont augmenté particulièrement chez les plantes mycorhizées (Figure 2B). Les 

teneurs en AG4 ont diminué avec la salinité chez les plantes non-mycorhizées, mais ont 

augmenté chez les plantes mycorhizées (Figure 2C). En plus, les teneurs endogénes totales en 

GAs (calculé comme AG1 + AG3 + AG4) ont suivi une tendance similaire à celles d’AG3, 

puisque cette famille des GAs était celle ayant les valeurs absolues les plus élevées et a 

contribué le plus aux teneurs totales en GAs (Figure 2D). 

Les Cytokinines 

En absence de sel,  les teneurs en tZ ainsi que en CKs totales (calculé comme tZ + iP) ont 

augmenté par l’inoculation avec l'AMF, mais ont diminué de l’odre de 18% avec l'application 

foliare de l’AG3. En plus, l'interaction entre l’AMF et l’AG3 a augmenté significativement 

(12-fois) les teneurs en tZ ainsi que en CKs totales (Figure 3A, C). La salinité a réduit les 

teneurs en tZ ainsi que en CKs totales chez les plantes non-traitées par le sel. L'inoculation 

avec l’AMF ou l'application exogène de l’AG3 a augmenté les teneurs en tZ et donc les 

teneurs en CKs totales (Figure 3A, C). Pour l’iP, les teneurs les plus élevées ont été trouvées 

chez les plantes traitées à la fois par l’AMF et par l’AG3 en conditions de salinité (Figure 3B). 

L’acide indolacétique 
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En absence de NaCl 100 mM, les teneurs en AIA ont diminué par l'inoculation avec l'AMF, 

tandis que l'application exogéne de l’AG3 a augmenté les teneurs de cette hormone (Figure 

4A). Bien que la salinité a provoqué une diminution des teneurs en AIA, l'AMF a augmenté 

considérablement ces teneurs par rapport aux plantes non-inoculées et cultivées sur le milieu 

témoin. L'application foliaire de l’AG3 a également provoqué une augmentation générale des 

teneurs en AIA. 

Figure 2. Teneurs en gibbérelline A3 (AG3) (A), en gibbérelline A1 (AG1) (B), en 

gibbérelline A4 (AG4) (C) et en GAs totales (AG1+ AG3+ AG4) (D) dans les feuilles des 

plantes de tomate (cv. TT-115) inoculées (AM) ou non (NAM) avec Rhizophagus irregularis 

et traitées durant 2 semaines par : 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M 

AG3 + 100 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 100 mM NaCl. Les données sont des moyennes de six 

plantes ± erreur standard. Les barres surmontées de la même lettre ne diffèrent pas de manière 

significative selon le test de Tukey à P <0.05 

L’acide abscisique 
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En absence de sel, la colonisation avec l'AMF ou le traitement par l’AG3 a augmenté les 

teneurs en ABA, alors que leur interaction n'a pas montré d'effet cumulatif sur les teneurs en 

ABA (Figure 4B). La salinité a entraîné une augmentation générale de l'ABA de l’ordre 50%. 

L'inoculation avec l’AMF ainsi que l'application foliaire de l’AG3 ont augmenté les teneurs en 

ABA par rapport aux plantes non-inoculées et non-pulverisées par l’AG3 (Figure 4B). En 

outre, les plantes à la fois inoculées avec l’AMF et traitées avec l’AG3 ont montré les teneurs 

en ABA les plus élevées (50% plus élevées que les plantes non-traitées). 

 

Figure 3. Teneurs en trans-Zeatin (tZ) (A), en isopentenyladenine (iP) (B) et en CKs totales 

(tZ+iP) (C) dans les feuilles des plantes de tomate (cv. TT-115) inoculées (AM) ou non 

(NAM) avec Rhizophagus irregularis et traitées durant 2 semaines par : 0 M AG3 + 0 mM 
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NaCl, 10-6 M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M AG3 + 100 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 100 mM NaCl. 

Les données sont des moyennes de six plantes ± erreur standard. Les barres surmontées de la 

même lettre ne diffèrent pas de manière significative selon le test de Tukey à P <0.05 

L’acide 1-aminocyclopropane-1-carboxylique 

En absence de sel, l'inoculation avec l’AM a provoqué une augmentation des teneurs en ACC, 

en particulier chez les plantes traitées avec l’AG3 (Figure 4C). La salinité a entraîné une  

Figure 4. Teneurs en acide indole-3-acetique (AIA) (A), en acide abscissique (ABA) 

(B), en acide 1-aminocyclopropane-1-carboxylique (ACC) (C), en acide jasmonique (AJ) (D) 

et en acide salicylique (AS) (E) dans les feuilles des plantes de tomate (cv. TT-115) inoculées 

(AM) ou non (NAM) avec Rhizophagus irregularis et traitées durant 2 semaines par : 0 M 
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AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M AG3 + 100 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 100 

mM NaCl. Les données sont des moyennes de six plantes ± erreur standard. Les barres 

surmontées de la même lettre ne diffèrent pas de manière significative selon le test de Tukey à 

P <0.05 

augmentation générale de l'ACC, à l'exception des plantes non-traitées. Cette augmentation 

était particulièrement évidente chez les plantes inoculées avec l’AM et traitées avec l’AG3 

(150-fois plus élevé que chez les plantes non-traitées en conditions de salinité). 

L’acide Jasmonique 

L'inoculation avec l’AM a provoqué une diminution générale des teneurs en AJ. Chez les 

plantes non-mycorhizées, l'application exogéne de l’AG3 a entrainé une diminution des 

teneurs en AJ en absence de sel, mais les a augmenté en presence de NaCl 100 mM (Figure 

4D). 

L’acide Salicylique 

L'inoculation des plantes de tomate avec l’AMF a augmenté considérablement les teneurs en 

AS, en particulier en absence de NaCl. L'application foliaire de l’AG3 a provoqué une 

augmentation supplémentaire des teneurs en AS (Figure 4E). Les plantes traitées par le sel ont 

montré des teneurs en AS élevées par rapport aux plantes non-traitées par le sel, à l'exception 

des plantes mycorhizées non-pulvérisées par l’AG3. En plus, les plantes qui ont été à la fois 

inoculées avec l'AMF et traitées avec l’AG3 ont montré les teneurs en AS les plus élevées (3-

fois de plus que chez les plantes non-traitées) en conditions de salinité. 

3.5. Analyse de corrélation 

Les paramétres liés à la production de la biomasse fraîche (MF) (MF des tiges, MF des 

racines et MF totale) ont été corrélés aux paramètres ioniques et hormonaux analysés à la fois 

chez les plantes non-traitées et traitées par le sel. Chez les plantes non-traitées (désigné par -

GA-AM), K a été corrélé positivement avec la MF des tiges (r = 0.73, P ≤ 0.05, n = 6) et la 

MF totale (r = 0.73, P ≤ 0.05, n = 6) (Tableau 4). En ce qui concerne les paramètres 

hormonaux, l’ACC (r = 0.75, P ≤ 0.05, n = 6) s'est corrélé positivement avec la MF des tiges, 

tandis que l'AIA était positivement corrélé avec la MF totale (r = 0.83, P ≤ 0.05, n = 6) 

(Tableau 4) . 
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Afin d'étudier l'effet spécifique de l'inoculation par le champignon mycorhizien, les 

paramètres liés à la croissance ont été corrélés avec les variables ioniques et hormonales 

analysées à la fois chez les plantes mon-mycorhizées (NAM-plantes) et mycorhizées (AM-

plantes), mais uniquement chez celles qui ne sont pas traitées par l’AG3 (Tableau 4). Les  

Tableau 4. Les coefficients de corrélation linéaire entre les paramètres liés à la 

croissance de la plante (MF des parties aériennes, MF des racines, MF totale, surface foliaire, 

poids frais de feuille, nombre des feuilles) les paramètres ioniques et hormonaux des plantes 

de tomate (cv. TT-115) cultivées durant deux semaines en conditions contrôlées et stressantes 

(100 mM NaCl). * P≤0.05, ** P≤0.01, *** P≤0.001 ; +/- AG : le traitement par les 

gibbérellines (+) ou non (-) ; +/- AM : inoculation par les mycorhizes à arbuscules (+) ou non 

(-) ; N = 6 (-AG-AM), n = 12 (-AG-AM & -AG + AM), n = 12 (-AG-AM & + AG-AM), n = 

24 (-AG-AM & - AG + AM / + AG-AM & + AG + AM) ; MFPA : masse de matière fraiche, 

MFR : masse de la matière fraîche de la racine, TFW : masse de la matière fraîche totale, LA : 

surface foliaire, LFW: poids frais de feuille, LN: nombre des feuilles. 

 

 1 
 

-GA-AM 
 

-GA-AM & -GA+AM 

 SFW RFW TFW LA LFW LN  SFW RFW TFW LA LFW LN 

K 0.73* - 0.73* - 0.73* 0.86*  0.61** - 0.61** 0.51* - 0.63** 

P - - - 0.73* - 0.86*  - - - - - - 

Ca 0.89* - 0.75* - 0.75* 0.78*  - - - - - - 

Mg - -0.87* -0.87* -0.73* -0.87* -0.86*  -0.55* -0.67** -0.61** -0.58** -0.76** -0.65** 

Fe - - - - - -  - - - - - - 

Na - - - - - -  -0.76** -0.70** -0.76** -0.85** -0.61** -0.74** 

K/Na - - - - - -  0.81** 0.69** 0.81** 0.78** 0.53* 0.83** 

tZ - 0.73* - - - -  - - - - - - 

iP -0.78* -0.78* -0.78* -0.78* -0.78* -0.91*  - - - - 0.50* - 

CKs - 0.73* - - - -  - - - - - - 

GA1 0.78* 0.78* 0.78* 0.78* 0.78* 0.91*  - - - - - - 

GA3 - - - - - -  - - - - - - 

GA4 - 0.75* - 0.89* - 0.78*  - - - - - - 

GAs - - - 0.73* - -  - - - - - - 

IAA - 0.83* 0.83* - 0.83* 0.81*  - - - - - - 

ABA - -0.867* - -0.73* - -  - - - - - - 

ACC 0.75* - - - - 0.78*  - - - - 0.47* - 

SA - -0.87* -0.87* -0.73* -0.87* -0.86*  - - - - - - 

JA - - - - - -  - - - - - - 

 
-GA-AM & +GA-AM 

 
-GA-AM & -GA+AM & +GA-AM & +GA+AM 

 
SFW RFW TFW LA LFW LN  SFW RFW TFW LA LFW LN 

K 0.82** 0.79** 0.85** 0.79** 0.55* 0.92**  0.49** 0.36* 0.50** 0.50** 0.37* 0.58** 

P 0.52* - 0.49* 0.55* - 0.60**  - -0.32* - - - - 

Ca 0.64** 0.54* 0.57* 0.45* - 0.65**  - - - - - - 

Mg -0.67** -0.70** -0.76** -0.76** -0.82** -0.76**  -0.42** -0.54** -0.45** -0.45** -0.48** -0.47** 

Fe - - - - - -  - - - - - - 

Na - - - - - -  -0.42** -0.51** -0.44** -0.46** -0.30* -0.44** 

K/Na - 0.47* - - - 0.46*  0.61** 0.71** 0.63** 0.62** 0.47** 0.66** 

tZ 0.49* 0.46* 0.46* - - 0.54*  0.43** 0.49** 0.43** 0.32* 0.46** 0.42** 

iP - - - - 0.57* -  - - - - - - 

CKs 0.49* 0.46* 0.46* - - 0.54*  0.43** 0.49** 0.43** 0.32* 0.46** 0.42** 

GA1 0.53* 0.56* 0.56* 0.63** 0.79** 0.56*  - - 0.31* 0.35* - 0.34* 

GA3 0.52* 0.49* 0.49* 0.55* 0.73** 0.54*  0.31* - 0.30* 0.31* 0.30* 0.33* 

GA4 - - - - - -  - - - - -0.39* - 

GAs 0.49* 0.52* 0.46* 0.58** 0.70** 0.54*  0.30* - 0.29* 0.32* 0.29* 0.33* 

IAA 0.85** 0.79** 0.85** 0.82** 0.70** 0.91**  - - - - - - 

ABA - - - - - -  - - - - - - 

ACC - - - - 0.51* -  - - - - 0.32* - 

SA - - - - - -  - - - - 0.31* - 

JA 0.46* 0.49* - 0.55* - 0.54*  - - - - - - 
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teneurs en K ont été corrélées positivement avec la MF des tige et totale (r = 0.61, r = 0.61, 

respectivement P ≤ 0.01, n = 12), tandis que le Na a été négativement corrélé avec la MF des 

tiges (r = -0.76, P ≤ 0.05, n = 12) et totale (r = -0.76, P ≤ 0.01, n = 12). Par contre, aucun des 

paramètres hormonaux analysés n'a été significativement corrélé avec les paramètres de 

croissance, ce qui suggère que l'effet positif des mycorhizes sur la performance des plantes 

traitées par le sel était lié à des facteurs ioniques. 

L'effet spécifique du traitement de l’AG3 a été étudié en corrélant les paramétres liés à 

la croissance avec les traits ioniques et hormonaux analysés chez les plantes non-mycorhizées 

(NAM-plantes) traitées et non-traitées avec l’AG3 (Tableau 4). Les teneurs en K ont été 

corrélées positivement avec les paramètres de croissance analysés au niveau des tiges (r = 

0.82, P ≤ 0.01, n = 12) et aussi la MF totale (r = 0.85, P ≤ 0.01, n = 12). Parmi toutes les 

hormones analysées, les CKs, les GAs, l’AJ et, en particulier, l’AIA étaient positivement 

corrélés avec les paramètres liés à la croissance. Les CKs ont montré des corrélations 

positives avec la MF des tiges (r = 0.49, P ≤ 0.05, n = 12) et totale (r = 0.46, P ≤ 0.05, n = 12). 

De même, les GAs se sont corrélées avec la MF des tiges (r = 0.49, P ≤ 0.05, n = 12) et totale 

(r = 0.46, P ≤ 0.05, n = 12) (Tableau 4). L'AIA a montré la corrélation la plus forte avec les 

paramétres de croissance : la MF des tiges (r = 0.85, P ≤ 0.01, n = 12) et totale (r = 0.85, P ≤ 

0.01, n = 12) (Tableau 4). 

Enfin, pour tester l'effet interactif du mycorhize et du traitement par l’AG3, une étude de 

corrélation a été réalisée entre les paramètres liés à la croissance et les traits ioniques et 

hormonaux analysés dans l'ensemble des plantes entières (-GA-AM/-GA+AM/+GA-AM/+ 

GA+AM) (Tableau 4). K a montré une corrélation positive avec la MF des tiges (r = 0.61, P ≤ 

0.01, n = 24) et totale (r = 0.61, P ≤ 0.01, n = 24). Le rapport K/Na a montré une corrélation 

positive plus forte avec les paramètres de croissance des tiges (r = 0.61, P ≤ 0.01, n = 24) ainsi 

que la MF totale (r = 0.61, P ≤ 0.01, n = 24), tandis que la teneur en Na dans la feuille a 

montré une corrélation négative avec les attributs de croissance déterminés (r = -0.42, r = -

0.44, respectivement, P ≤ 0.01, n = 24) (Tableau 4). En ce qui concerne les traits hormonaux, 

l'interaction entre l'inoculation avec l’AMF et le traitement par l’AG3 a entraîné des 

corrélations positives entre les GAs, et notamment les CKs et les paramètres de croissance. 

Les GAs sont en corrélation avec la MF des tiges et totale (r = 0.30, r = 0.29, respectivement, 

P ≤ 0.05, n = 24). Néanmoins, la corrélation la plus forte a été trouvée entre les CKs et les 

paramètres de croissance : la MF des tiges (r = 0.43, P ≤ 0.01, n = 24) et totale (r = 0.43, P ≤ 

0.01, n = 24), suggérant que les CKs sont facteurs positifs importants contrôlant la croissance 
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chez les plantes inoculées avec des mycorhizes et traitées par l’AG3 en presence de sel 

(Tableau 4). 

 

Figure 5. Les importants changements hormonaux dans les feuilles des plantes de 

tomate (cv. TT-115) qu’ont été cultivés en conditions de salinité (100 mM NaCl) durant deux 

semaines. L'augmentation relative (flèche vers le haut) ou la diminution (flèche vers le bas) 

dans la teneur d'hormone induite par l'inoculation avec l'AMF, par l’application exogène 

l’AG3 et par leur interaction, à la fin de l'expérience, est indiquée par trois tailles de flèches 

représentant la variation de la teneur d'hormone : plus de 5-fois, entre 2 et 5-fois, ou moins de 

2-fois. MFPA : masse de matière fraîche, MFR : masse de la matière fraîche de la racine, 
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TFW : masse de la matière fraîche totale. LA: surface foliaire, LFW: poids frais des feuilles, 

LN: nombre des feuilles, IL: longueur d’entrenœuds, SL: longueur des tiges 

3. Discussion  

L'industrie agricole est fréquemment affectée par la salinité ce qui limite fortement la 

productivité des plantes. Certaines stratégies tel que l'application exogène de régulateurs de 

croissance végétale (par exemple l'acide gibbérellique AG3) ou les champignons mycorhiziens 

(AMF) ont été utilisés pour diminuer les effets négatifs de la salinité et améliorer la 

performance de croissance (Ruiz-Lozano et al., 2012; Porcel et al., 2012; Foo et al., 2013; 

Miransari et al., 2014; Colebrook et al., 2014). Il a été démontré que le taux de colonisation 

AMF a diminué avec l'augmentation du niveau de NaCl (Hajiboland et al., 2010), tandis que 

Takeda et al. (2015) ont rapporté qu'un niveau élevé des GAs a inhibé l'expression de certains 

gènes induits par les mycorhizes arbusculaires et les infections fongiques. L'inhibition de la 

formation des arbuscules par les GAs a été démontrée par les protéines DELLA, qui répriment 

la signalisation des GAs (Floss et al., 2013; Yu et al., 2014). Dans cette étude, malgré la 

diminution observée dans la colonisation de l'AMF par la salinité ou par l'application exogène 

l’AG3 (Tableau 1), nous avons constaté que l'inoculation par l’AM a amélioré la croissance 

des plantes de tomate cultivées en conditions de salinité, tandis que l'application exogène 

d’AG3 a montré un effet positif supplémentaire, en particulier sur la biomasse fraîche des 

tiges (Figure. 1A). Cela indique que l'effet de l'application d’AG3 sur l'amélioration de la 

croissance était direct ou par son interaction avec d'autres hormones, mais pas par son 

influence sur la colonisation de l'AMF. 

Un grand nombre des preuves appuient les effets positifs de l'application exogène 

d’AG3 sur la croissance et le rendement des plantes en conditions de stress en modifiant les 

relations source/puits (Iqbal et al., 2011). En fait, dans notre étude, l'application foliaire d’AG3 

semble modifier les relations sources/puits en augmentant la force de la source et donc la 

biomasse des tiges (Figure. 1A), tandis que la croissance de la racine (puits) n'a pas été 

affectée (Figure. 1B), ce qui, à son tour, expliquerait la réduction de la colonisation de l'AMF 

observée chez les plantes traitées par l’AG3 (Tableau 1). La réduction de la croissance due à la 

salinité a été associée à l'inhibition de la croissance apicale et au déséquilibre ionique (Ashraf 

et al., 2002). Bien que la teneur foliaire en Na a augmenté en conditions de salinité (Tableau 

2), il ne semble pas être lié à la réduction de la croissance des plantes (Tableau 4), comme 

indiqué précédemment par Albacete et al. (2009). Cependant, l'inoculation par l’AMF seule 

javascript:void(0)
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ou en combinaison avec l’AG3 a abouti à une corrélation négative entre la teneur de Na et les 

paramètres liés à la croissance de la plante (Tableau 4). De même, Hajiboland et al. (2010) ont 

constaté que les plantes de tomate mycorhisées et cultivées dans un sol salé avaient une 

absorption plus élevée de Na que ses homologues non-AM. Toutefois, les changements de 

croissance provoqués par l'inoculation par l'AMF sont spécifiquement corrélés avec les 

paramètres ioniques, mais pas avec les facteurs hormonaux. En effet, bien que les teneurs en 

K et le rapport K/Na dans les feuilles soient corrélés positivement avec les paramètres de 

croissance, ces corrélations étaient particulièrement apparentes chez les plantes inoculées par 

l’AMF (Tableau 4). Ashraf et al. (2002) ont rapporté que l’AG3 a stimulé l'accumulation de K 

dans les tiges d'un cultivar tolérant au sel de blé cultivé avec 100 mM de NaCl, tandis que 

Hajiboland et al. (2010) et Augé et al. (2014) ont montré que l'accumulation élevée de K chez 

les AM-plantes en conditions de stress salin a permis de maintenir un taux élevé de K/Na, 

empêchant la perturbation des processus métaboliques et l'inhibition de la synthèse des 

protéines.  
En outre, l'inhibition de la croissance foliaire et la sénescence prématurée chez les 

plantes de tomate cultivées en présence du sel ont été déjà associées à une diminution des 

teneurs en CKs bioactives dans la racine, la sève du xylème, les feuilles et l'augmentation des 

taux d'ABA et d'ACC (Albacete et al., 2008; Ghanem et al., 2008). Comme indiqué 

précédemment, les GAs sont également impliqués dans la réponse de la plante à la salinité. 
Misratia et al. (2013) ont démontré que l’AG3 pourrait être pulvérisée efficacement sur 

différentes variétés de riz pour améliorer la croissance en conditions de salinité, alors que 

Hamayun et al. (2010) ont rapporté que l’AG3 pourrait interagir avec d'autres phytohormones 

pour atténuer les effets néfastes du stress salin chez les plantes de soja. Dans la présente étude, 

l'application exogène d’AG3 a augmenté les teneurs des trois GAs actives analysés, en 

particulier l’AG3 (Figure. 2). En outre, une corrélation positive a été trouvée entre l’AG3 et les 

paramètres de croissance chez les plantes de tomate traitées par l’AG seul ou en combinaison 

avec l’AMF (Tableau 4). De même, les études sur l'application d’AG3 ont montré que le 

niveau des GAs bioactifs (AG1 et AG4) ont augmenté chez les plantes de soja traitées par 

l’AG en conditions de salinité (Hamayun et al., 2010), tandis que les premiers rapports ont 

révélé que l’AMF produit certains types d'AG tel que l’AG1 et son produit de désactivation 

AG8 dans les racines des plantes de tabac colonisées par l’AM (Shaul-Keinan et al., 2002). 
Récemment, Martín-Rodríguez et al. (2014) ont montré l’augmentation des niveaux des GAs 

spécifiques dans les racines mycorhisées des plantes de tomate, en particulier à partir de la 13 
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voie d’hydroxylation, ce qui est en corrélation avec l'expression accrue des gènes associés à la 

biosynthèse des GAs. Par conséquent, l'interaction entre l'AG et l'AMF semble être 

importante particulièrement pour la restauration de la croissance des plantes en conditions de 

salinité. 

Les CKs ont été particulièrement affectées par l'inoculation par l'AMF. En effet, la 

CKs la plus active chez la tomate est la tZ, qui représente plus de 97% du contenu total des 

CKs, a considérablement augmenté chez les AMF-plantes (Figure. 3A). Cette augmentation 

était particulièrement apparente chez les AMF-plantes traitées par l’AG3 (de l’ordre 16-fois) 

en conditions contrôlées, et qui ont présenté les biomasses des tiges et totales les plus élevées 

(Figure. 1A, C).  En fait, les CKs ont été positivement corrélés avec les paramètres liés à la 

croissance chez les plantes traitées par l'AG seul ou en association avec l'inoculation par 

l'AMF (Tableau 4). Cela suggère que les GAs interagissent avec les CKs pour améliorer la 

croissance en conditions de salinité, et l'inoculation par l'AMF a un effet positif 

supplémentaire sur la croissance. Des études antérieures ont montré que les AM-plantes ont 

accumulé plus de CKs que les plantes non-mycorhiziennes à la fois dans les tiges et les 

racines (Drüge and Schönbeck, 1992; van Rhijn et al., 1998; Hause et al., 2007). Cela pourrait 

être dû aux concentrations élevées de phosphate foliaire des AMF-plantes (Tableau 3), 
puisqu’il a été rapporté que l'augmentation de l'absorption de phosphate par les plantes 

mycorhizées augmente la production des CKs dans les racines et le flux des CKs aux parties 

aériennes, stimulant ainsi les tiges et donc la croissance totale des plantes (Miransari et al., 

2014). En revanche, plusieurs études ont montré une interaction réciproque dépendante du 

développement entre les CKs et les GAs, où les CKs inhibent la production des GAs et 

favorisent leur désactivation, et les GAs inhibent les réponses des CKs (Weiss et al., 2007). 

La diminution de l'AIA a également été associée à la réduction de la croissance des 

plantes de tomate cultivées en présence du sel (Albacete et al., 2008). L'effet positif du 

traitement d’AG3 sur la croissance en conditions de contrôle et de salinité est corrélé avec les 

concentrations foliaires élevées d'AIA (Tableau 4). Weiss et al. (2007) ont rapporté que les 

auxines interagissent positivement avec les GAs au niveau de la biosynthèse chez Arabidopsis 

et chez le tabac, induisant l'expression du gène GA-biosynthétique GA20ox, qui code pour une 

enzyme clé catalysant la biosynthèse des GAs. En fait, la récupération de la croissance 

provoquée par l'inoculation par l'AMF a entraîné une augmentation des teneurs en AIA dans 

les feuilles en conditions de salinité par rapport aux NAM-plantes traitées par le sel (Figure. 

4A). Certaines études ont abordé le rôle possible d’AIA dans la symbiose mycorhizienne 
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(Ludwig-Müller, 2011; Foo et al., 2013), mais il y a eu peu de preuves directes du mécanisme 

dans lequel l'AMF affecte l'équilibre des auxines chez les plantes en conditions de salinité. 

Le rôle de l'ABA en tant que régulateur positif ou négatif de la croissance des plantes 

en conditions du stress n'est pas encore clair (Tardieu et al., 2010). Des études sur les 

changements dans les niveaux endogènes d'ABA chez les plantes mycorhisées soumises au 

stress sont également controversées (Hause et al., 2007), et pourrait s'expliquer par des 

différences dans l'état de l'eau des sols ou des plantes. Tandis que Sannazzaro et al. (2007) ont 

rapporté une concentration plus élevée d'ABA chez les plantes de Lotus glaber colonisées par 

Glomus intraradices, Jahromi et al. (2008) ont signalé une diminution de la concentration 

d'ABA chez les plantes de laitue colonisées par Glomus intraradices. Récemment, Martín-

Rodríguez et al. (2016) ont montré chez les plantes de tomate mycorhisées que l'ABA a 

atténué l’AG-biosynthétique et a augmenté l'expression du gène GA-catabolique conduisant à 

la réduction des GAs bioactives. Vice versa, GA a activé le catabolisme d’ABA 

principalement dans les racines mycorhisées. Cependant, dans la présente étude, la teneurs en 

ABA ont augmenté en conditions de salinité, en particulier chez les plantes inoculées par 

l’AMF et traitées par l’AG3, ce qui a significativement amélioré la croissance par rapport aux 

plantes non-traitées (Figure. 4B). Néanmoins, ces résultats suggèrent que l'application d’AG 

pourrait agir en modifiant les niveaux d'ABA des feuilles chez les AMF-plantes, ce qui a 

entraîné une amélioration de la croissance en conditions du stress. 

Le cultivar hybride de tomate TT-115 utilisé dans cette étude a une longue durée de 

conservation des fruits en raison d'un allèle muté par la suppression de l'inhibiteur MADS de 

maturation (RIN) (MADS-ripening inhibitor (RIN)), qui ne parvient pas à déclencher la 

respiration climatique et la biosynthèse d'éthylène liés à la maturation. Il a été démontré que 

cette mutation dans RIN conduit à la régulation négative des gènes impliqués dans la 

biosynthèse et la signalisation de l'éthylène (Martel et al., 2011; Kumar et al., 2016), ce qui 

pourrait expliquer les teneurs faibles d'ACC des plantes non-traitées sous stress salin par 

rapport aux contrôles (figure 4C). En revanche, la colonisation par l'AMF ainsi que 

l'application d’AG3, mais notamment l'interaction entre l'AMF et l'AG a augmenté de manière 

significative les teneurs en ACC chez les plantes de tomate traitées par NaCl. Dans ce 

contexte, certains rapports antérieurs ont montré que le métabolisme et la biosynthèse de GAs 

peuvent être modulés par RIN/éthylène et vice versa (Fujisawa et al., 2012; Kumar et al., 

2016), bien que cet aspect l'interaction avec AMF nécessitera d'autres recherches. Kloppholz 

et al. (2011) a montré que le champignon mycorhizien Glomus intraradices sécrète une 
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protéine, la protéine sécrétée 7 (SP7), qui interagit avec le facteur de réponse à l'éthylène pour 

supprimer la signalisation d'éthylène, tandis que Foo et al. (2013) a suggéré que l'éthylène 

peut réguler négativement le développement des mycorhizes lorsque les niveaux d'éthylène 

sont élevés au-dessus des niveaux basals. Néanmoins, aucune corrélation significative n'a été 

trouvée entre l’ACC et les paramètres liés à la croissance des plantes (tableau 4), ce qui 

suggère que cette hormone ne semble pas être le principal facteur de contrôle de la croissance 

en présence de sel, comme l'ont suggéré précédemment Albacete et al. (2008). 

JA a été impliqué dans l'effet positif de l'inoculation par l'AMF sur la croissance 

(Miransari et al., 2014; Wasternack et Hause, 2013), ainsi que dans la réponse à la salinité 

(Hause et al., 2007). En outre, une interconnexion complète se produit entre l’AJ et l’AS, une 

autre hormone végétale ayant une fonction importante dans la réponse de la plante aux 

contraintes environnementales (Beckers et Spoel, 2006). Nous avons constaté que les teneurs 

en AJ et en AS variaient de manière antagoniste avec les traitements de la salinité et 

d'inoculation par l'AMF, mais l'augmentation de la croissance observée chez les AMF-plantes 

ne semble pas être associée aux changements de ces deux hormones (figure 4D, E). 

Néanmoins, l’AJ est en corrélation avec les paramètres de croissance chez les plantes traitées 

avec l’AG3 (tableau 4), ce qui suggère que l’AG interagit avec l’AJ dans le contrôle de la 

croissance des plantes en conditions de salinité. Selon Heinrich et al. (2013), les niveaux 

accrus d’AJ répriment la biosynthèse de l'AG en inhibant la transcription de plusieurs gènes 

biosynthétiques des GAs. En effet, les rapports récents ont indiqué la synergie et les 

discussions contradictoires entre l’AG et l’AJ dépendent du processus et de l'organe dans 

lequel ces hormones sont impliquées (Wasternack et Hause, 2013; Song et al., 2014). 

Il est intéressant de noter que les plantes inoculées par l’AMF et traitées par l’AG3 ont 

montré des teneurs élevées d’AS en conditions de salinité (figure 4E), mais aucune corrélation 

n'a été trouvée entre l’AS et les paramètres liés à la croissance (tableau 4). Récemment, il a 

été démontré que l'application exogène de l’AS a amélioré l'ajustement osmotique chez les 

plants de tomate salinisées mais n'a pas augmenté la croissance des plantes (Gharbi et al., 

2016). 

4. Conclusions 

Nos résultats ont montré que l'effet positif de l’application foliaire de l’AG3 sur la croissance 

n'était pas lié à une influence favorable sur la colonisation de l'AMF, mais à son influence sur 
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l'équilibre hormonal de la plante. En fait, l'amélioration de la croissance observée chez les 

plantes inoculées par l’AMF en conditions de salinité était principalement associée aux 

facteurs ioniques (concentrations de K et de rapport K/Na plus élevés), tandis que l'effet 

allégeant de l'application de l’AG3 et son interaction avec l'AMF semblent être dus à des 

changements dans l'équilibre hormonal. La pulvérisation des plantes de tomate avec l’AG3 a 

augmenté les gibbérellines actives, AG1, AG4, mais surtout AG3, et donc les teneuses totales 

des GAs, qui s'est corrélée positivement avec les paramètres liés à la croissance. De même, tZ 

ainsi que les teneurs totales en CKs (tZ + iP), en AIA et en ABA ont augmenté avec 

l'inoculation par l'AMF ou par l’application exogène de l’AG3, mais en particulier par leur 

interaction, associée à une croissance améliorée en conditions de salinité. Par conséquent, ce 

travail constitue une étape importante vers l'utilisation des stratégies intégrées pour atténuer 

les effets négatifs de la salinité dans la culture de la tomate.  

En conclusion générale cette étude a montré que l'inoculation par l'AMF ou l'application de 

l’AG3 seule, mais surtout leur interaction, améliorait la croissance en conditions de salinité.  
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Chapiter IV 

The interaction between the foliar GA3 application and the inoculation with arbuscular 

mycorrhizal fungi (AMF) could improve the growth, the photosynthesis and the 

hormonal homeostasis of tomato plants (Solanum lycopersicum L. cv Rio Grande) under 

high level of salinity? 

 

Abstract : 

Salinity is a major constraint severely limiting crop production. Recently, several strategies 

such as the exogenous application of gibberellic acid (GA3), or the inoculation with 

arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) have been adopted to improve and achieve plant 

performance under salt stress. However, their effects vary depending on the salt concentration 

or the species studied. For this, and to emphasize the effects of the interaction between foliair 

GA3 application and the inoculation with AMF under high salinity, the tomato plants 

(Solanum lycopersicum, cv. Rio Grande) were inoculated or not with Rhizophagus irregularis 

and exposed to the different treatments during two weeks : 0 M GA3 + 0 mM NaCl, 10-6 M 

GA3 + 0 mM NaCl, 0 M GA3 + 200 mM NaCl and 10-6 M GA3 + 200 mM NaCl. The results 

showed that at high salinity, the inoculation with AMF improved the total FW, while the 

exogenous application of GA3 did not ameliorate the growth of tomato plants as compared to 

non-traited plants. Also, despite the reduction in photosynthetic parameters due to high 

salinity, the inoculation with the AMF or the exogenous GA3 application, but especially their 

interaction increased the quantum efficiency of Photosystem II (Fm / Fv), Pn (net CO2 

assimilation rate), WUE (water-use efficiency) in leaves of tomato plants compared to non-

traited plants. The results also revealed an increase in the endogenous levels of GA3, tZ (trans-

Zeatin), total cytokinins (CKs) and jasmonic acid (JA) compared to un-treated plants under 

salinity conditions. On the other hand, the inoculation with AM, or the exogenous GA3 

application, but notably their interaction decreased auxin (IAA) and salicylic acid (AS). The 

abscissic acid (ABA) and the 1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid (ACC) were increased 

by the inoculation with AM or by its interaction with the exogenous GA3 application. These 

results suggest that the effect of the exogenous GA3 application under high salinity could not 

play its role in attenuating the adverse effects of salt stress. 

Key words: Rio Grande, arbuscular mycorrhizae, high salinity, growth, gibberellic acid, 

fluorescence, photosynthetic parameters and phytohormones. 
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Capítulo IV 

 

¿La interacción entre la aplicación foliar y la inoculación por unas micorrizas 

arbusculares de tomate (Solanum lycopersicum L. cv Rio Grande) podría mejorar el 

crecimiento, la fotosíntesis y la homeostasia hormonal a la fuerte salinidad?   

Resumen: 

La salinidad constituye una restricción mayor que limita considerablemente la producción 

vegetal. Recientemente, varias estrategias, tales como la aplicación exógena del ácido 

giberélico (AG3), o la inoculación por unas micorrizas arbusculares fúngicas (AMF) han sido 

adoptadas con el fin de mejorar y conseguir el rendimiento de las plantas bajo estrés salino. 

Sin embargo, sus efectos varían en función de la concentración de la sal o las especies 

estudiadas. Para ello, para poner el acento sobre los efectos de la interacción foliar y la 

inoculación con la AMF a la fuerte salinidad, las plantas de tomate (Solanum lycopersicum, 

cv. Río Grande) han sido inoculadas o no con Rhizophagus irregularis y expuestas a los 

diferentes tratamientos durante dos semanas: 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 0 mM 

NaCl, 0 M AG3 + 200 mM NaCl et 10-6 M de AG3 + 200 mM NaCl. Los resultados han 

mostrado que la fuerte salinidad, la inoculación por la AMF mejoró la biomasa fresca de las 

plantas de tomate, mientras que la aplicación exógena de AG3 no restauró el crecimiento de 

las plantas de tomate en comparación con unas plantas no tratadas. También, a pesar de la 

reducción de los parámetros fotosintéticos debido a la fuerte salinidad, la inoculación por la 

AMF, o la aplicación exógena de AG3pero sobre todo su interacción ha aumentado el 

rendimiento cuántico del PSII (Fm/Fv), Pn (asimilación neta de CO2) y WUE (eficacia de la 

utilización del agua) en las hojas de las plantas de tomate. Los resultados han mostrado 

también el aumento de los contenidos endógenos en AG3, en tZ (trans-Zeatina), en 

citoquininas totales (CKs) y en ácido jasmónico (AJ) en comparación con unas plantas no 

tratadas en condiciones de salinidad. Al contrario, la inoculación por el AMF, o la aplicación 

exógena del AG3 así que su interacción ha disminuido las auxinas (AIA) y el ácido salicílico 

(AS). El ácido abscísico (ABA) y el ácido 1-aminociclopropano 1 carboxílico (ACC) 

aumentaron por la inoculación con la AMF o su interacción con la aplicación de AG3. Estos 

resultados sugieren que el efecto de la aplicación exógena de AG3 a la fuerte salinidad no 

podría jugar su papel de mitigación de los efectos nefastos del estrés salino. 

Palabras clave: Río Grande, micorrizas arbusculares, fuerte salinidad, ácido giberélico, 

fitohormonas. 
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Chapitre IV 

L’interaction entre l’application foliaire et l’inoculation par des mycorhizes à arbuscules 
de tomate (Solanum lycopersicum L. cv Rio Grande) pourrait-elle améliorer la 

croissance, la photosynthèse et l’homéostasie hormonale à la forte salinité ? 

Résumé : 

La salinité constitue une contrainte majeure limitant considérablement la production végétale. 

Récemment, plusieurs stratégies telles que l’application exogène de l’acide gibbérellique 

(AG3), ou l’inoculation par des mycorhizes à arbuscules fongique (AMF)) ont été adoptées 

afin d’améliorer et atteindre la performance des plantes sous stress salin. Cependant, leurs 

effets varient en fonction de la concentration du sel ou les espèces étudiées. Pour cela, pour 

mettre l’accent sur les effets de l’interaction entre l’application foliaire et l’inoculation avec 

l’AMF à la forte salinité, les plantes de tomate (Solanum lycopersicum, cv. Rio Grande) ont 

été inoculées ou non avec Rhizophagus irregularis et exposées aux différents traitements 

durant deux semaines : 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M AG3 + 200 

mM NaCl et 10-6 M de AG3 + 200 mM NaCl. Les résultats ont révélé qu’à la forte salinité, 

l’inoculation par l’AMF a amélioré la biomasse fraîche des plantes de tomate, alors que 

l’application exogène d’AG3 n’a pas restauré la croissance des plantes de tomate par 

comparaison aux plantes non-traitées. Aussi, malgré la réduction des paramètres 

photosynthétiques due à la forte salinité, l’inoculation par l’AMF, ou l’application exogène 

d’AG3 mais surtout leur interaction a augmenté le rendement quantique du PSII (Fm/Fv), Pn 

(assimilation nette de CO2) et WUE (efficacité de l’utilisation de l’eau) dans les feuilles des 

plantes de tomate. Les résultats ont révélé aussi l’augmentation des teneurs endogènes en 

AG3, en tZ (trans-Zeatine), en cytokinines totales (CKs) et en acide jasmonique (AJ) par 

rapport aux plantes non-traitées en conditions de salinité. Par contre, l’inoculation par l’AM, 

ou l'application exogène de l’AG3 ainsi que leur interaction a diminué l’auxine (AIA) et 

l’acide salicylique (AS). L’acide abscissique (ABA) et l’acide 1-aminocyclopropane-1-

carboxylique (ACC) ont augmenté par l'inoculation avec l’AM ou son interaction avec 

l'application d’AG3. Ces résultats suggèrent que l’effet de l’application exogène d’AG3 à la 

forte salinité ne pourrait pas jouer son rôle d’atténuation des effets néfastes du stress salin. 

Mots clés : Rio Grande, mycorhizes à arbuscules, forte salinité, acide gibbérellique, 

phytohormones. 
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1. Introduction 

La salinité diminue la productivité des cultures en réduisant la croissance des feuilles et en 

induisant leur sénescence. Cela réduit la capacité photosynthétique totale des plantes, limitant 

ainsi sa capacité à générer davantage la croissance ou la biomasse récoltable et aussi à 

maintenir des mécanismes de défense contre le stress (Yeo et al., 2007). Le traitement par 

l'acide gibbérellique des plantes de blé traitées par le sel a entraîné une augmentation de la 

capacité photosynthétique (Khan et al., 1996), ce qui indique son potentiel dans la régulation 

du métabolisme source-puits. Il a également été suggéré que le traitement par l’AG3 pourrait 

entraîner des changements dans le développement des plastes ainsi que la structure des 

chloroplastes (Wellburn et al., 1973). En fait, l’AG3 s'oppose au stress salin en améliorant la 

perméabilité membranaire et les niveaux de nutriments dans les feuilles, ce qui aboutit 

finalement à une meilleure croissance des parties aériennes, des racines ainsi que la biomasse 

totale (Iqbal et al., 2012). Abdel-Hamid et Mohamed. (2014) ont démontré que l'application 

de l’AG3 (0 et 100 μM) s’oppose à la salinité (0, 100 et 300 mM) en améliorant la 

perméabilité membranaire, les teneurs des nutriments dans les feuilles, aussi des changements 

physicochimiques également ont été induits et qui sont responsables de l'induction de la 

tolérance au sel chez deux cultivars d'orge.   Dans d’autres études, l'effet de la salinité sur le riz et le rôle de l'application de l’AG3 

(150 ppm) ont été observés chez deux cultivars de riz tolérants au sel (Pokkali et MR219) 

cultivés à diverses concentrations du sel (0, 50, 100, 150 et 200 mM) dans une expérience en 

serre (Misratia et al., 2013). Ces chercheurs ont montré que la meilleure salinité allégée par 

l’AG3 était dans le cas d’une salinité modérée de 50 et de 100 mM de NaCl. Aussi, Maggio et 

al. (2010) ont testé les effets de l'application de l'acide gibbérellique (0 et 100 mg L-1) sur la 

tomate exposée à trois niveaux de salinité (28, 55, 88 mM Na et 55, 111, 177 mM Cl), ils ont 

constaté que le traitement par l’AG3 réduit la résistance stomatique et a amélioré l'utilisation 

de l'eau par la plante à une faible salinité. Aussi, ils ont également démontré que l'application 

exogène de l’AG3 pourrait favoriser la croissance et le rendement des plantes à une salinité 

faible-à-modérée, alors qu'elle pourrait augmenter la sensibilité au stress à des niveaux de 

salinité modérés-à-élevés. Récemment, Khalloufi et al. (2017) ont montré que l'application 

foliaire de l’AG3 a permis d'augmenter les gibbérellines actives (GAs), résultant d’une 

corrélation positive entre l’AG3 et les paramètres liés à la croissance. En outre, les 

concentrations de cytokinines, d'acide indoleacétique et d'acide abscisique ont augmenté chez 

les plantes de tomate traitées par des mycorhizes à arbuscules (AMF) ou par l’AG3 mais, 
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notamment, chez les plantes traitées à la fois par l’AMF et l’AG3, ce qui a entrainé une 

amélioration de la croissance en conditions de salinité. 

 D’autre part, un grand nombre des preuves appuient l'influence positive des 

mycorhizes à arbuscules (AMF) sur la croissance des plantes en augmentant l'absorption des 

éléments nutritifs (Garg and Pandey, 2015), l’équilibre de l'homéostasie ionique (Estrada et 

al., 2013), l'augmentation de la capacité photosynthétique (Sheng et al., 2008) et 

l'amélioration de l'ajustement osmotique chez les plantes (Aroca et al., 2007). Sheeng et al. 

(2008) ont signalé que les plantes de maïs inoculées avec Glomus mosseae avaient une plus 

grande conductance stomatique, un taux de transpiration plus élevé, un taux photosynthétique 

net plus élevé et une concentration intercellulaire de CO2 plus faible par rapport à celle des 

plantes non-mycorhizées sous stress salin. L'augmentation des glucides totaux se traduit par 

une corrélation positive avec la mycorhisation de la plante hôte telle que rapportée par 

Thomson et al. (1990).  

 L'AMF est également connue pour influencer la croissance des plantes en affectant la 

production d'hormones végétales (Nadeem et al., 2014), en particulier en réponse au stress 

salin. Aroca et al. (2013) ont rapporté que la laitue inoculée par l’AMF a diminué l'acide 

abscisique (ABA) mais a augmenté la production de strigolactone pour acclimater le stress 

salin. De même, l'inoculation par l'AMF de sesbania sesban a maintenu des niveaux plus 

élevés d'acide indole-3-acétique (AIA) et d'acide gibbérellique (AG) et a allégé les effets 

négatifs de la salinité (Allah et al., 2015). Aussi, la symbiose par l’AMF peut également 

réguler l'ABA pour modifier les propriétés hydrauliques des racines, améliorer l'absorption 

d'eau dans les conditions défavorables (Ruiz-Lozano et al., 2012). Martínez-Medina et al. 

(2010) ont observé des changements significatifs dans les concentrations des plusieurs 

hormones chez les plantes de melon mycorhisées en fonction du champignon AMF impliqué, 

en particulier celle d'AIA et du précurseur d'éthylène (acide 1-aminocyclopropane-1-

carboxylique (ACC) par rapport aux plantes non-inoculées, tandis que la teneur en acide 

jasmonique a augmenté dans les racines mycorhizées d'orge, de concombre et chez les  

plantes de Medicago truncatula (Vierheilig and Piche, 2002; Meixner et al., 2005; Stumpe et 

al., 2005).  

Notre objectif vise à évaluer l’impact de l’interaction entre l’application foliaire de l’AG3 et 

l’inoculation par l’AM sur la photosynthèse ainsi que l’équilibre hormonal à la forte salinité. 
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2. Rappel du protocole expérimental : 

Les graines de la variété fixée de tomate (Solanum lycopersicum L. cv. Rio Grande) sont 

désinfectées par une solution d’eau de javel 5% puis rincées à l’eau distillée plusieurs fois. 

Par la suite, elles sont mises dans des plaques alvéolées pleines de la vermiculite stérilisée. 

Les plantes de tomate issues de semis et âgées de 3 semaines (stade 3 feuilles étalées) sont 

transférées vers des pots de 1 L contenant du la vermiculite stérilisée. La moitié des plantules 

sont inoculées par 5g de Rhizophagus irregaluris par plante. Les plantes sont irriguées 

régulièrement par une solution nutritive modifiée (Hoagland and Aron, 1950).  

A la fin de la récolte, les plantes sont récoltées et séparées en parties aériennes et en 

racines. Plusieurs paramètres sont déterminés avant (longueur de la partie aérienne, des 

entrenœuds et nombre des feuilles) et après la récolte finale des plantes de différents 

traitements (masses des matières fraîches, les teneurs en cations et dosage des phytohormones 

au niveau des feuilles).  

Les mesures de l’intensité de la fluorescence ont été réalisées sur des feuilles pré-

adaptées à la l’obscurité pendant 30 min, à l’aide d’un fluor-mètre de type OS-30. En outre, 

les mesures simultanées du taux net d'assimilation du CO2 (Pn), de la transpiration (E) et de la 

conductance stomatique (gs) ont été effectuées sur une feuille entièrement agrandie (3ème 

feuille à partir du haut) de chaque plante à l’aide d’un appareil du type LCA-4. L'efficacité de 

l'utilisation de l'eau (WUE) a été calculée comme le rapport du taux d'assimilation 

photosynthétique (Pn) à la transpiration (E). Les mesures ont été effectuées au cours du 

dernier jour de la période de traitement salin. 

La colonisation fongique AM a été déterminée 4 semaines après l'inoculation par 

Rhizophagus irregularis. Les segments des racines de trois plantes sélectionnées au hasard par 

traitement ont été récoltés à la fin de la récolte pour déterminer le pourcentage de 

colonisation.  

Les analyses sont menées par Analyse de Variance (ANOVA) à l’aide du logiciel 

SPSS for Windows (version 20.0, SPSS Inc., Chicago IL, USA) où le test de Duncan est 

utilisé au seuil de significativité de P<0.05, et afin d’étudier les relations liant certains 

paramètres, nous avons eu recours aux corrélations de Tau-B de kendall.  

3. Résultats 

3.1. La colonisation mycorhizienne 
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Le tableau montre que Rhizophagus irregularis a colonisé avec succès les racines de tomate 

(cv. Rio Grande) cultivées sur milieu témoin. La colonisation fongique AM n'a pas été 

observée chez les NAM-plantes. En effet, le pourcentage de colonisation racinaire a diminué 

de 25% avec l'addition de 200 mM NaCl après deux semaines de traitement (Tableau 1). 

Cependant, l'application foliaire de 10-6 M d’AG3 a diminué de 35% le pourcentage de 

colonisation dans les racines en conditions contrôlées et stressantes chez les AM-plantes par 

rapport aux témoins (Tableau 1).  

Tableau 1. Pourcentage des mycorhizes dans le système racinaire des plantes de tomate 

(cv. Rio Grande) inoculées (AM-plantes) ou non (NAM-plantes) avec Rhizophagus 

irregularis et traitées durant 2 semaines avec : 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 0 

mM NaCl, 0 M AG3 + 200 mM NaCl et 10-6 M AG3 + 200 mM NaCl. Les données sont 

des moyennes de six plantes ± erreur standard. Les différentes lettres indiquent les 

différences statistiques selon le test de Tukey à P <0.05. 

3.2. Croissance pondérale 

En absence de NaCl 200 mM, les plantes de tomate traitées par l’AG3 et/ou inoculées avec 

l’AMF ont augmenté les biomasses fraîches des parties aériennes (MFPA), des racines (MFR) 

et totales (MFT) par rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3 (Figure 

1A B, C).  

Bien que le niveau élevé de la salinité ait provoqué une diminution de l’ordre de 30% 

des paramètres de la croissance, les plantes de tomate inoculées avec l’AMF ont montré une 

augmentation significative de la MFT par rapport à celles des plantes non-inoculées (Figure 

1C). Cependant, l'application foliaire par l’AG3 a diminué la MFT, mais elle n'a eu aucun 

effet sur la MFPA. De plus, les plantes traitées à la fois avec l’AM et par l’AG3 n'ont montré 

aucun changement de la MFR, de la MFPA et donc de la MFT, par rapport aux plantes non-

inoculées et non-pulvérisées par l’AG3, en conditions de forte salinité (Figure 1A B, C). 
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Figure 1. La masse de matière fraîche (MF) des parties aériennes (PA) (A), MF des racines 

(R) (B) et la MF totale (C) des plantes de tomate (cv. Rio Grande) inoculées (AM) ou non 

(NAM) avec Rhizophagus irregularis et traitées durant 2 semaines par : 0 M AG3 + 0 mM 

NaCl, 10-6 M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M AG3 + 200 mM NaCl et 10-6 M AG3 + 200 mM NaCl. 

Les données sont des moyennes de six plantes ± erreur standard. Les barres surmontées de la 

même lettre ne diffèrent pas de manière significative selon le test de Duncan à P <0.05. 
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3.3. Paramètres morphologiques 

Le tableau 2 montre que, sur milieu témoin, la longueur de la tige et la longueur des 

entrenœuds ont augmenté, chez les plantes inoculées par l’AM, ainsi que chez les plantes 

traitées à la fois par l'application de l’AG3 et par l'inoculation par l’AM tandis que 

l’inoculation n’a pas changé la distribution de la tige mais la pulvérisation par l’AG3 a 

augmenté d’une façon significative cette distribution (Tableau 2).  

Il est important de noter que bien que le niveau de salinité élevé a diminué tous les 

paramètres morphologiques des parties aériennes par rapport aux témoins sans sel, 

l'inoculation par l'AMF, l'application exogène par l’AG3 ou leur interaction ont augmenté la 

longueur de la tige et la longueur des entrenœuds par rapport aux plantes non-traitées par 

l’AG3 et/ou inoculées avec l’AMF (Tableau 2). Cependant, l'application foliaire de l’AG3 

seule ou son interaction avec l'inoculation par l’AM a diminué la distribution des tiges par 

rapport aux plantes non-traitées par l’AG3 et/ou inoculées avec l’AMF (Tableau 2). 

Tableau 2. Longueur des tiges (cm) et longueur des entrenœuds (cm) ainsi que la distribution 
des tiges (g/cm) des plantes de tomate (cv. Rio Grande) inoculées (AM) ou non (NAM) avec 

Rhizophagus irregularis et traitées durant deux semaines avec : 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 

M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M AG3 + 200 mM NaCl et 10-6 M AG3 + 200 mM NaCl. Les données 

sont des moyennes de six plantes ± erreur standard. Les mêmes lettres ne diffèrent pas de 

manière significative selon le test de Duncan à P <0.05. 
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3.4. La fluorescence chlorophyllienne 

En absence de NaCl 200 mM, l’inoculation et/ou la pulvérisation par l’AG3 n’a aucun effet 

sur le rendement quantique maximal (Fv/Fm) par rapport à celles des plantes témoins non-

traitées par le sel (Figure 2A). 

La salinité a entraîné une diminution significative du rendement quantique maximal 

(Fv/Fm) des plantes de tomate par rapport à celles des plantes témoins non-traitées par le sel, 

cependant l'inoculation par l’AM ou l'application foliaire de l’AG3, mais surtout leur 

interaction a augmenté ce paramètre respectivement par rapport aux plantes non-traitées par 

l’AG3 et/ou par l’inoculation après deux semaines de traitement (Figure 2A). 

3.5. Les paramètres photosynthétiques 

En absence de NaCl 200 mM, les plantes de tomate inoculées par l’AM ont montré des 

valeurs plus élevées de gs, Pn et WUE que les plantes non-inoculées. En outre, l'application 

foliaire de l’AG3 seule a augmenté la Pn et WUE dans les feuilles par rapport aux plantes non-

pulvérisées. Il est important de noter que les plantes inoculées par l’AM et pulvérisées par 

l’AG3 ont montré les valeurs les plus élevées Pn, gs, WUE et de la transpiration E dans les 

feuilles des plantes respectivement par rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées 

par l’AG3 (Figure 2A, B, C et D). 

La salinisation a entraîné une diminution des paramètres photosynthétiques dans les 

feuilles sauf la transpiration, par rapport aux témoins sans sel. Cependant, les plantes de 

tomate inoculées avec l’AM ou à la fois inoculées et pulvérisées par l’AG3 ont montré des 

valeurs plus élevées de Pn et de WUE (de 5-fois à 8-fois) par rapport aux plantes non-traitées, 

en conditions de forte salinité. En présence de NaCl, l’application foliaire de l’AG3 a diminué 

la gs et la transpiration (E) par rapport aux plantes non-pulvérisées par l’AG3 (Figure 2B, D, C 

et E). 

3.6. Caractéristiques ioniques 

Sur milieu témoin, l'inoculation par l’AM ou l'application foliaire par l’AG3 ainsi que leur 

interaction ont significativement augmenté respectivement les teneurs en K et Ca par rapport 

aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3. Par ailleurs, l'inoculation par l’AM a 

diminué les teneurs en Mg par comparaison aux plantes non-inoculées (Tableau 3). Pour le Na 

et/ou l’inoculation avec l’AMF n’ont pas changé d’une façon significative les teneurs en cet 
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élément. L'application foliaire de l’AG3 a significativement augmenté le rapport K/Na par 

rapport aux plantes non-pulvérisées. Par contre, l'inoculation par l’AM ainsi que son 

interaction avec l'application exogène de l’AG3 ont diminué le rapport K/Na par rapport aux 

plantes non-traitées. 

Figure 2. Le rendement quantique maximum (Fv/Fm) (A), la conductance stomatique (B), 

l’efficacité d’utilisation d’eau (WUE) (C), l’assimilation nette de CO2 (D) et la transpiration 

(E) dans les feuilles des plantes de tomate (cv. Rio Grande) inoculées (AM) ou non (NAM) 

avec Rhizophagus irregularis et traitées durant 2 semaines par : 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 
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M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M AG3 + 200 mM NaCl et 10-6 M AG3 + 200 mM NaCl. Les 

données sont des moyennes de six plantes ± erreur standard. Les barres surmontées de la 

même lettre ne diffèrent pas de manière significative selon le test de Duncan à P <0.05. 

La salinité a provoqué une diminution des teneurs foliaires en K et en P par rapport à 

celles des plantes témoins sans sel. Cependant, l'inoculation par l’AM ou l'application 

exogène de l’AG3 ont augmenté les teneurs foliaires en k en présence de NaCl 200 mM. 

Cependant, l'inoculation par l’AM et/ou l'application foliaire de l’AG3, et leur interaction ont 

diminué les teneurs en Mg et en Ca par rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées 

par l’AG3. L'application l’AG3 seule qui a augmenté les teneurs en Na dans les feuilles de 

plantes par rapport aux plantes non-pulvérisées. Par contre, les teneurs en Na ont 

significativement diminué dans les feuilles des plantes inoculées par l’AM ou traitées à la fois 

avec l’AG3 et l’AM (Tableau 3). 

Tableau 3. Teneurs en potassium (K), en phosphore (P), en calcium (Ca), en magnésium 

(Mg), en sodium (Na) (mg/g MS) ainsi que le rapport K/Na dans les feuilles des plantes de 

tomate (cv. Rio Grande) inoculées (AM) ou non (NAM) avec Rhizophagus irregularis et 

traitées durant deux semaines avec : 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M 

AG3 + 200 mM NaCl et 10-6 M AG3 + 200 mM NaCl. Les données sont des moyennes de six 

plantes ± erreur standard. Les mêmes lettres ne diffèrent pas de manière significative selon le 

test de Duncan à P <0.05. 

 

3.7. Profil hormonal 

Les gibbérellines 
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Comme prévu, l'application foliaire de l’AG3 a augmenté la concentration endogène de l’AG3, 

notamment chez les NAM-plantes, en absence de NaCl 200 mM. De même, en conditions de 

salinité, l'application exogène de l’AG3 a provoqué une augmentation significative de la 

teneurs endogènes en AG3 mais, dans ce cas, elle était particulièrement apparente chez les 

AM-plantes (Figure 3). 

Les cytokinines 

En absence de sel, les teneurs en tZ ainsi que celles en CKs totales (calculées comme tZ + iP) 

ont augmenté par l'inoculation par l'AMF ou par l'application foliaire de l’AG3. L'interaction 

entre l'inoculation par l'AMF et l'application de l’AG3 a fortement augmenté les teneurs en tZ 

et en CKs totale de l’ordre de 4 fois par rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées 

par l’AG3 (Figure 4A, C).  

La forte salinité a entraîné une réduction des teneurs en tZ et en CKs totales dans les 

feuilles des plantes par rapport à celles des plantes témoins sans sel. Cependant, l'inoculation 

par l’AMF, ou l'application exogène de l’AG3 a augmenté les teneurs en tZ et donc en CKs 

totales par rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3 (Figure 4A, C). Les 

plantes de tomate traitées à la fois par l'inoculation par l’AM et par l'application de l’AG3 

n'ont eu aucun effet sur les teneurs en tZ et par conséquent en Cks totales par rapport aux 

plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3. En outre, l'inoculation par l’AM ou 

l'application foliaire de l’AG3 ainsi que leur interaction ont diminué les teneurs en iP par 

rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3, à la forte salinité (Figure 4B). 

L’acide indolacétique 

En absence de NaCl 200 mM, l'inoculation seule ou combinée avec l’application foliaire 

l’AG3 ont diminué les teneurs en AIA. En présence de sel, l'inoculation par l’AM ou 

l'application exogène de l’AG3 ainsi que leur interaction ont diminué les teneurs en AIA par 

rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3 (Figure 5A). 

L’acide 1-aminocyclopropane-1-carboxylique 

En absence de NaCl 200Mm, l’inoculation a augmenté de 2.5 fois les teneurs foliaires en 

ACC par rapport à celles des plantes non-inoculées. Cependant, la pulvérisation par l’AG3 des 

plantes non- ou mycorhizées par l’AMF a entrainé une diminution très importante des teneurs 

foliaires en ACC. 
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 En présence de NaCl 200 mM, les teneurs foliaires en ACC diminuent de l’ordre de 

80% par rapport aux plantes témoins sans sel. Néanmoins, l’inoculation restaure cette 

diminution (Figure 6A). 

L’acide abscisique 

L'application exogène de l’AG3 ainsi que leur interaction ont augmenté de 2 fois les teneurs en 

ABA dans les feuilles des plantes par rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par 

l’AG3. La salinité a entraîné une augmentation des teneurs en ABA quel que soit le traitement. 

Les plantes inoculées par l’AMF ou à la fois inoculées par l’AM et pulvérisées avec l’AG3 ont 

augmenté respectivement les teneurs en ABA dans les feuilles des plantes, tandis que 

l'application foliaire d’AG3 seule a diminué cette hormone par rapport aux plantes non-

pulvérisées en particulier en conditions de salinité (Figure 6B). 

 

Figure 3. Teneurs en gibbérellines A3 (AG3) (A), dans les feuilles des plantes de tomate (cv. 

Rio Grande) inoculées (AM) ou non (NAM) avec Rhizophagus irregularis et traitées durant 2 

semaines par : 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M AG3 + 200 mM NaCl 

et 10-6 M AG3 + 200 mM NaCl. Les données sont des moyennes de six plantes ± erreur 

standard. Les barres surmontées de la même lettre ne diffèrent pas de manière significative 

selon le test de Duncan à P <0.05. 
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Figure 4. Teneurs en trans-Zeatin (tZ) (A), en isopentenyladenine (iP) (B) et en CKs totales 

(tZ+iP) (C) dans les feuilles des plantes de tomate (cv. Rio Grande) inoculées (AM) ou non 

(NAM) avec Rhizophagus irregularis et traitées durant 2 semaines par : 0 M AG3 + 0 mM 

NaCl, 10-6 M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M AG3 + 200 mM NaCl et 10-6 M AG3 + 200 mM NaCl. 

Les données sont des moyennes de six plantes ± erreur standard. Les barres surmontées de la 

même lettre ne diffèrent pas de manière significative selon le test de Duncan à P <0.05. 
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Figure 5. Teneurs en acide indole-3-acetique (AIA) (A), en acide salicylique (AS) (B) dans 

les feuilles des plantes de tomate (cv. Rio Grande) inoculées (AM) ou non (NAM) avec 

Rhizophagus irregularis et traitées durant 2 semaines par : 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 M 

AG3 + 0 mM NaCl, 0 M AG3 + 200 mM NaCl et 10-6 M AG3 + 200 mM NaCl. Les données 

sont des moyennes de six plantes ± erreur standard. Les barres surmontées de la même lettre 

ne diffèrent pas de manière significative selon le test de Duncan à P <0.05. 
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Figure 6. Teneurs en acide 1-aminocyclopropane-1-carboxylique (ACC) (A), en acide 

abscissique (ABA) (B) et en acide jasmonique (AJ) (C) dans les feuilles des plantes de tomate 

(cv. Rio Grande) inoculées (AM) ou non (NAM) avec Rhizophagus irregularis et traitées 

durant 2 semaines par : 0 M AG3 + 0 mM NaCl, 10-6 M AG3 + 0 mM NaCl, 0 M AG3 + 200 

mM NaCl et 10-6 M AG3 + 200 mM NaCl. Les données sont des moyennes de six plantes ± 

erreur standard. Les barres surmontées de la même lettre ne diffèrent pas de manière 

significative selon le test de Duncan à P <0.05. 
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L’acide jasmonique 

En absence de sel, l'inoculation par l’AM a provoqué une augmentation des teneurs en AJ par 

comparaison aux plantes non-inoculées. L'inoculation par l’AMF ou l'application foliaire de 

l’AG3 ainsi que leur interaction a augmenté les teneurs en AJ sur milieu témoins (Figure 6C). 

En présence de NaCl 200 Mm, l'inoculation par l'AMF ou l'application foliaire d’AG3, ou leur 

interaction ont augmenté les teneurs en AJ de l’ordre de 5, 2 et 7 fois par rapport à celles des 

plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3 (Figure 6C). 

L’acide salicylique 

L'inoculation des plantes de tomate par l’AMF a augmenté les teneurs en AS par rapport à 

celles des plantes non-inoculées, en absence de sel. En présence de NaCl 200 mM, la 

pulvérisation par l’AG3 a augmenté de 2 fois les teneurs en AS comparées à celles des plantes 

non pulvérisées (Figure 5C). Cependant, l’inoculation seule ou associée à la pulvérisation par 

l’AG3 a diminué les teneurs en AS (Figure 5C). 

3.8. Analyse des corrélations 

Les paramètres liés à la croissance (MF des racines, MF des parties aériennes et la masse des 

matières fraiches totale MFT) et les caractéristiques photosynthétiques (transpiration (E), 

conductance stomatique (gs), taux photosynthétique net (Pn), efficacité de l'utilisation de l'eau 

(WUE) et le rendement quantique maximal (Fv/Fm)) ont été corrélés avec les paramètres 

ioniques et hormonaux analysés à la fois chez les témoins et chez les plantes traitées par le sel 

(Tableau 4). Chez les plantes (-GA-AM), les teneurs en K ont été positivement liées à la MF 

des PA (r = 0.73, P ≤ 0.05, n = 6) et totale (r = 0.87, P ≤ 0.05, n = 6). On a constaté que le 

rapport K/Na était lié à la MF des PA (r = 0.86, P ≤ 0.05, n = 6) et totale (r = 0.86, P ≤ 0.05, n 

= 6). La transpiration s'est révélée corrélée positivement avec les teneurs en K (r = 0.83, P ≤ 

0.05, n = 6), mais inversement corrélée avec Mg (r = -0.83, P ≤ 0.05, n = 6). De plus, gs (r = -

0.79, P ≤ 0.05, n = 6), Pn (r = -0.89, P ≤ 0.05, n = 6), WUE (r = -0.81, P ≤ 0.05, n = 6) et 

Fv/Fm (r = -0.77, P ≤ 0.05, n = 6) ont été corrélés négativement avec Na (Tableau 4). 

Parmi tous les paramètres analysés, ACC et AJ ont été corrélés positivement avec les 

paramètres de croissance, le MFT (r = 0.73, P ≤ 0.05, n = 6) a été corrélé avec les teneurs en 

ACC. De même, l'AIA et l’AJ ont été liés à la MF de PA (r = 0.89, respectivement P ≤ 0.05, n 

= 6) et totale (r = 0.75, respectivement P ≤ 0.05, n = 6) FW (Tableau 4). En revanche, ABA et 

AS ont été corrélés négativement avec les paramètres liés à la croissance. Comme prévu, 
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l'ABA était fortement corrélé avec la MF totale (r = -1.00, P ≤ 0.01, n = 6). L'AS a également 

été corrélé négativement avec la MFT (r = -0.73, P ≤ 0.05, n = 6). En revanche, gs, Pn et 

Fv/Fm ont été corrélés avec les teneurs foliaires en ACC, en AIA et en AJ. Les gs et les Pn 

ont été corrélés positivement avec l’ACC (r = 0.83, r = 0.79, respectivement P ≤ 0.05, n = 6), 

l’AIA (r = 0.80, r = 0.83, respectivement P ≤ 0.05, n = 6) et l’AJ (r = 0.85, r = 0.88, 

respectivement P ≤ 0.05, n = 6), tandis que WUE était corrélé avec tZ (r = 0.78, P ≤ 0.05, n = 

6), l’AIA (r = 0.91, P ≤ 0.05, n = 6) et l’AJ (r = 0.96, P ≤ 0.05, n = 6) (Tableau 4).  

Pour mettre en ordre, l'effet spécifique de l'inoculation par l’AM, les paramètres liés à 

la croissance, les caractéristiques photosynthétiques ont été corrélés avec les variables 

ioniques et hormonales analysées à la fois chez les plantes NAM et AM, mais uniquement 

chez celles qui n'ont pas été traitées avec l’AG3 (Tableau 4). Na a été trouvé corrélée 

négativement avec la MF de PA (r = -0.55, P ≤ 0.05, n = 12) et totale (r = -0.49, P ≤ 0.05, n = 

12). Par ailleurs, K, le rapport K/Na et Mg ont montré des fortes corrélations avec les 

paramètres liés à la croissance. K et le rapport K/Na ont été corrélés positivement avec la MF 

de PA (r = 0.78, r = 0.63, respectivement P ≤ 0.01, n = 12) et totale (r = 0.84, r = 0.59, 

respectivement P ≤ 0.01, n = 12). Cependant, Mg a été corrélé négativement avec la MF de 

PA (r = -0.79, P ≤ 0.01, n = 12) et totale (r = -0.79, P ≤ 0.01, n = 12). 

 En ce qui concerne les paramètres photosynthétiques, les teneurs foliaires en K étaient 

fortement corrélée avec gs (r = 0.73, P ≤ 0.01, n = 12), Pn (r = 0.78, P ≤ 0.01, n = 12), WUE (r 

= 0.91, P ≤ 0.01, n = 12) également avec Fv/Fm (r = 0.49, P ≤ 0.05, n = 12) (Tableau 4). De 

même, le rapport K/Na a été corrélé avec gs (r = 0.47, P ≤ 0.05, n = 12), fortement avec Pn (r 

= 0.63, P ≤ 0.01, n = 12), WUE (r = 0.63, P ≤ 0.01, n = 12) et Fv/Fm (r = 0.93, P ≤ 0.01, n = 

12). Par contre, une forte corrélation inverse a été trouvée entre Mg et gs (r = -0.65, P ≤ 0.01, 

n = 12), Pn (r = -0.80, P ≤ 0.01, n = 12), WUE (r = -0.81, P ≤ 0.01, n = 12) et avec Fv/Fm (r = 

-0.56, P ≤ 0.05, n = 12). Comme dans les plantes -G-M, Na a été corrélé avec gs (r = -0.48, P 

≤ 0.05, n = 12), et en particulier, Pn (r = -0.62, P ≤ 0.01, n = 12), WUE (r = -0.62, P ≤ 0.01, n 

= 12) et Fv/Fm (r = -0.84, P ≤ 0.01, n = 12) (Tableau 4). 

Parmi toutes les hormones analysées, l'ACC et l’AG3 étaient fortement corrélés avec 

les paramètres de croissance. La MF de PA (P = 0.79, P ≤ 0.01, n = 12) et totale (r = 0.85, P ≤ 

0.01, n = 12) ont été positivement corrélés avec l’ACC, en revanche, l’AG3 était fortement 

corrélé avec la MF de PA (r = - 0.76, P ≤ 0.01, n = 12) et totale (r = -0.82, P ≤ 0.01, n = 12) 
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(Tableau 4). L’AS a également été corrélé avec les paramètres de croissance : la MF de PA (r 

= -0.55, P ≤ 0.05, n = 12) et totale (r = -0.55, P ≤ 0.05, n = 12). 

En plus, une forte corrélation a été trouvée entre l’ACC et la gs (r = 0.86, P ≤ 0.01, n = 

12), Pn (r = 0.90, P ≤ 0.01, n = 12), WUE (r = 0.84, P ≤ 0.01, N = 12) et Fv/Fm (r = 0.59, P ≤ 

0.01, n = 12) (Tableau 4). Par ailleurs, l’AG3 a été corrélé négativement avec la gs (r = -0.77, 

P ≤ 0.01, n = 12), Pn (r = -0.86, P ≤ 0.01, n = 12), WUE (r = -0.79, P ≤ 0.01, N = 12) et 

Fv/Fm (r = -0.59, P ≤ 0.01, n = 12). Le taux photosynthétique net Pn (r = 0.50, P ≤ 0.05, n = 

12) et l'efficacité de l'utilisation de l'eau WUE (r = 0.63, P ≤ 0.01, n = 12) ont été corrélés 

avec tZ, tandis que l’AIA a été corrélée avec E (r = 0.63, P ≤ 0.01, n = 12) et Fv/Fm (r = 0.62, 

P ≤ 0.01, n = 12). En revanche, l'ABA a été corrélée avec E (r = -0.64, P ≤ 0.01, n = 12) et 

Fv/Fm (r = -0.53, P ≤ 0.05, n = 12) et l’AS avec Pn (r = -0.52, P ≤ 0.05, n = 12), WUE (r = -

0.61, P ≤ 0.01, n = 12) et Fv/Fm (r = -0.88, P ≤ 0.01, n = 12) (Tableau 4). 

En effet, pour évaluer l'effet spécifique du traitement par l’AG3, les paramètres de 

croissance, photosynthétiques ont été corrélés avec les variables ioniques et hormonales 

analysées chez les NAM-plantes traitées ou non par l’AG3 (Tableau 4). Comme dans le cas 

des plantes (-G-M /-G +M), K et le rapport K/Na ont été corrélés avec les paramètres de 

croissance : la MF de PA (r = 0.55, P ≤ 0.05 et r = 0.68, P ≤ 0.01, respectivement n = 12) et 

totale (r = 0.61, r = 0.75, respectivement P ≤ 0.01, n = 12) (Tableau 4). En revanche, on a 

constaté que le Na était corrélé négativement avec les paramètres de croissance la MF de PA 

(r = -0.47, P ≤ 0.05, n = 12) et totale (r = -0.47, P ≤ 0.05, n = 12). D'autre part, la transpiration 

E était corrélée avec le rapport K, Mg, K/Na, en particulier les teneurs en Na et en P dans les 

feuilles. E était corrélée positivement avec K (r = 0.48, P ≤ 0.05, n = 12), tandis que la plus 

forte corrélation a été trouvé avec Na (r = -0.62, P ≤ 0.01, n = 12) et P (r = -0.70, P ≤ 0.01, n = 

12) (Tableau 4). Alors que la forte corrélation positive a été trouvée entre gs et P (r = 0.67, P 

≤ 0.01, n = 12) et le rapport K/Na (r = 0.70, P ≤ 0.01, n = 12), alors qu'une corrélation 

négative a été observée avec Na (r = 0.73, r = 0.73, respectivement P ≤ 0.01, n = 12). K, le 

rapport K/Na ont été corrélés avec Pn (r = 0.73, r = 0.73, respectivement P ≤ 0.01, n = 12) 

WUE (r = 0.81, r = 0.76, respectivement P ≤ 0.01, n = 12) et Fv/Fm (r = 0.78, r = 0.72, 

respectivement P ≤ 0.01, n = 12). 
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Tableau 4. Les coefficients de corrélation linéaire entre les paramètres liés à la croissance de 

la plante (MF des parties aériennes, MF des racines, MF totale), les paramètres 

photosynthétiques (Fv/Fm, E, gs, WUE, Pn) et les paramètres ioniques et hormonaux des 

plantes de tomate (cv. Rio Grande) cultivées durant deux semaines en conditions contrôlées et 

stressantes (200 mM NaCl). * P≤0.05, ** P≤0.01, *** P≤0.001 ; +/- AG : le traitement par les 

gibbérellines (+) ou non (-) ; +/- AM : inoculation par les mycorhizes à arbuscules (+) ou non 

(-) ; N = 6 (-AG-AM), n = 12 (-AG-AM & -AG + AM), n = 12 (-AG-AM & + AG-AM), n = 

24 (-AG-AM & - AG + AM / + AG-AM & + AG + AM) ; MFPA : masse de matière fraîche, 

MFR : masse de la matière fraîche de la racine, TFW : masse de la matière fraîche totale. 
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Parmi toutes les hormones analysées, tZ, AJ et surtout l’AIA ont été corrélés avec les 

paramètres de croissance. tZ a montré une corrélation positive avec la MF de PA (r = 0.61, P 

≤ 0.01, n = 12) et totale (r = 0.57, P ≤ 0.05, n = 12), alors que l’AJ était corrélé avec la MF de 

PA (r = 0.57, P ≤ 0.05, n = 12) et totale (r = 0.51, P ≤ 0.05, n = 12) (Tableau 4). En revanche, 

l’AS a été corrélé négativement avec la MF totale (r = 0.61, P ≤ 0.01, n = 12). Il est important 

de noter que les paramètres photosynthétiques se sont fortement corrélés avec tZ et l’AJ. tZ et 

l’AJ ont montré une corrélation positive avec Pn (r = 0.78, r = 0.75, respectivement P ≤ 0.01, 

n = 12), WUE (r = 0.86, r = 0.79, respectivement P ≤ 0.01, n = 12) et Fv/Fm (r = 0.86, r = 

0.78, respectivement P ≤ 0.01, n = 12). En revanche, une forte corrélation a été trouvée entre 

l’AIA et l’AS et les paramètres photosynthétiques. L'AIA a montré une forte corrélation 

positive avec E (r = 0.88, P ≤ 0.01, n = 12) et gs (r = 0.77, P ≤ 0.01, n = 12). Inversement l’AS 

a été corrélée avec E (r = -0.76, P ≤ 0.01, n = 12) et gs (r = -0.67, P ≤ 0.01, n = 12) (Tableau 

4). 

Enfin, pour prouver l'effet interactif du traitement par le mycorhize et l’AG3, une étude 

de corrélation a été réalisée entre les paramètres liés à la croissance, les paramètres 

photosynthétiques et les paramètres ioniques et hormonaux analysés dans l'ensemble des 

plantes entières (-G-M/ -G+M / +G-M / +G+M) (Tableau 4). Na a montré une forte 

corrélation négative avec la MF de PA (r = -0.60, P ≤ 0.01, n = 24) et totale (r = -0.57, P ≤ 

0.01, n = 24). De manière similaire, K et le rapport K/Na étaient fortement corrélés avec les 

paramètres de croissance : la MF de PA (r = 0.71, r = 0.677, respectivement P ≤ 0.01, n = 24) 

et totale (r = 0.73, r = 0.66, respectivement P ≤ 0.01, n = 24) (Tableau 4). En ce qui concerne 

les paramètres photosynthétiques, une forte corrélation a été trouvée entre tous les paramètres 

mesurés dans les feuilles : K, Mg, Na et le rapport K/Na. Le rapport K et K/Na ont été 

corrélés avec E (r = 0.44, r = 0.48, respectivement P ≤ 0.01, n = 24), gs (r = 0.50, r = 0.46, 

respectivement P ≤ 0.01, n = 24), Pn (r = 0.60, r = 0.54, respectivement P ≤ 0.01, n = 24), 

WUE (r = 0.65, r = 0.59, respectivement P ≤ 0.01, n = 24) et Fv/Fm (r = 0.62, r = 0.68, 

respectivement P ≤ 0.01, n = 24) (Tableau 4). Na et Mg ont été corrélés négativement avec E 

(r = -0.47, r = -0.40, respectivement P ≤ 0.01, n = 24), gs (r = -0.46, r = -0.43, respectivement 

P ≤ 0.01, n = 24), Pn (r = -0.44, r = -0.59, respectivement P ≤ 0.01, n = 24), WUE (r = -0.50, r 

= -0.59, respectivement P ≤ 0.01, n = 24) et Fv/Fm (r = -0.55, r = -0.42, respectivement P ≤ 

0.01, n = 24). 

  En ce qui concerne les paramètres hormonaux, l'interaction entre l'inoculation par 

l’AM et le traitement par l’AG3 a entraîné une forte corrélation entre tZ, l’AIA et l’AS et les 
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paramètres de croissance (Tableau 4). tZ aussi l’AIA a montré une corrélation positive avec la 

MF de PA (r = 0.56, r = 0.52, respectivement P ≤ 0.01, n = 24) et totale (r = 0.58, r = 0.55, 

respectivement P ≤ 0.01, n = 24). En revanche, l’AS a été corrélé négativement avec la MF de 

PA (r = -0.53, P ≤ 0.01, n = 24) et totale (r = -0.53, P ≤ 0.01, n = 24). En ce qui concerne les 

paramètres de croissance, l’AIA, l’AS et notamment tZ ont été corrélés avec les paramètres 

photosynthétiques (Tableau 4). La corrélation la plus forte a été trouvée entre tZ et E (r = 

0.50, P ≤ 0.01, n = 24), gs (r = 0.65, P ≤ 0.01, n = 24), Pn (r = 0.61, P ≤ 0.01, n = 24), WUE (r 

= 0.60, P ≤ 0.01, n = 24) et Fv/Fm (r = 0.45, P ≤ 0.01, n = 24). De même, l'AIA a été corrélé 

spécialement avec E (r = 0.62, P ≤ 0.01, n = 24) et gs (r = 0.50, P ≤ 0.01, n = 24) et Fv/Fm (r 

= 0.46, P ≤ 0.01, n = 24), aussi avec Pn (r = 0.33, P ≤ 0.05, n = 24) et WUE (r = 0.39, P ≤ 

0.05, n = 24). Néanmoins, l’AS a été trouvé négativement corrélé avec E (r = -0.41, P ≤ 0.01, 

n = 24), WUE (r = -0.44, P ≤ 0.01, n = 24) et Fv/Fm (r = -0.47, P ≤ 0.01, n = 24) (Tableau 4). 

4. Discussion 

Différentes stratégies, telles que l'application exogène des régulateurs de croissance 

des plantes (par exemple ; l’acide gibbérellique AG3), ou les champignons mycorhiziens à 

arbuscules (AMF) ont été utilisés pour diminuer les effets négatifs de la salinité et améliorer 

la performance des plantes (Foo et al., 2013; Miransari et al., 2014; Colebrook et al., 2014). 

Récemment, Khalloufi et al. (2017) ont rapporté que l'application exogène de l’AG3 et/ou 

l'inoculation par l’AMF sont liées à l'amélioration de la tolérance des plantes au sel soit en 

régulant le niveau d'autres hormones ou par leur capacité à maintenir l'homéostasie ionique. 

Néanmoins, le niveau fonctionnel des hormones végétales et leurs concentrations tissulaires 

relatives (Maggio et al., 2010), ou le fonctionnement de la symbiose mycorhizienne, peuvent 

avoir un impact différent sur la croissance de la plante et la tolérance à la contrainte saline. En 

se basant sur ces faits, nous avons émis l'hypothèse que l'interaction entre l'application foliaire 

de l’AG3 et l'inoculation par l’AM pourrait améliorer la croissance et la photosynthèse ainsi 

que l'équilibre hormonal à la forte salinité. Dans cette étude, bien que le pourcentage de 

colonisation des racines par l'AMF a montré une diminution en présence de NaCl (Tableau 1), 

ce qui, à son tour, pourrait résulter de la forte inhibition de la croissance des hyphes par le sel 

comme suggéré par (Juniper and Abbott, 2006; Hajjiboland et al., 2010), ou indirectement, 

par son effet sur la plante hôte. Nous avons constaté aussi que les plantes de tomate inoculées 

avec l’AMF ont une biomasse totale plus élevée que celle des plantes non-inoculées en 

conditions de la salinité sévère 200 mM NaCl (Figure 1C). Ceci indique que les mycorhizes 
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ont amélioré la croissance des plantes de tomate cultivées en présence d’une forte salinité, 

ceci est en accord avec l'étude précédente de (Khalloufi et al., 2017).   

En présence de 200 mM NaCl, nous avons trouvé que l'application foliaire de l’AG3 a 

diminué la masse de matière fraîche des racines ainsi que la biomasse totale, mais elle n'a eu 

aucun effet sur la biomasse des parties aériennes par comparaison aux plantes non-inoculées 

et non-pulvérisées par l’AG3 (Figure 1A, B et C). Maggio et al. (2010) ont analysé le rôle 

fonctionnel de l'AG dans l'adaptation au stress, et ont démontré que l'application exogène 

d’AG3 pourrait favoriser la croissance et le rendement des plantes de tomate à une salinité 

faible à modérée, alors qu'elle pourrait améliorer la sensibilité au stress à des niveaux élevés 

de salinité. Les résultats de cette étude ont montré que l'effet de l'application exogène de 

l’AG3 dans le cas d’une forte salinité ne pouvait pas augmenter la tolérance à la salinité à 200 

mM NaCl et ne modifie pas donc les relations source/puit à un niveau élevé du sel, comme le 

suggère l’absence de la corrélation entre l’AG3 et les paramètres liés à la croissance en 

conditions de salinité (Tableau 4).  Ce résultat observé est en accord avec ceux de Misratia et 

al. (2013) qui ont étudié l'effet de la salinité sur le riz et le rôle de l'application de l’AG3 (150 

ppm) chez deux cultivars de riz tolérants au sel (Pokkali et MR219) cultivés à diverses 

concentrations du sel (0, 50, 100, 150 et 200 mM) dans une expérience en serre. Ces auteurs 

ont montré que la meilleure croissance par l’ajout d’AG3 était dans le cas d'un stress salin 

modéré de 50 à 100 mM de NaCl. Dans la présente étude, nous avons constaté que 

l'application exogène de l’AG3 a diminué la colonisation de l'AMF en présence comme en 

absence de NaCl (Tableau 1), ce qui est en accord avec les résultats trouvés par Khalloufi et 

al. (2017). L'inhibition de la formation des arbuscules par les GAs a été expliquée par les 

protéines DELLA, qui répriment la signalisation des GAs (Floss et al., 2013; Yu et al., 2014). 

Les plantes traitées à la fois par l’AM et l’AG3 n'ont pas montré aucun changement dans les 

paramètres de la croissance, par rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par 

l’AG3 à forte salinité (200 mM NaCl) (Figure 1A, B et C). De leur côté, Khalloufi et al, 

(2017) ont étudié l’interaction entre l’application foliaire d’AG3 et l’inoculation avec l’AMF 

et ils ont montré une amélioration de la croissance de la tomate TT-115 mais à une 

concentration modérée (100 Mm NaCl). 

 En présence de 200 mM NaCl et en ce qui concerne la nutrition minérale en K, Ca, Mg 

et P, on remarque que la pulvérisation par l’AG3 ou l’inoculation avec l’AMF ont augmenté 

les teneurs en K chez les parties aériennes. En outre, bien que l'augmentation des teneurs 

foliaires en K provoquées par l'application foliaire d’AG3 à la forte salinité, il n'existe pas une 
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corrélation significative entre l'application d’AG3 et les paramètres liés à la croissance en 

conditions d’une salinité sévère 200 mM NaCl (Tableau 4). Dans ce contexte, Ashraf et al. 

(2002) ont rapporté que l’AG3 a stimulé l'accumulation de K+ dans les parties aériennes d'un 

cultivar de blé tolérant au sel cultivé avec 100 mM de NaCl. En effet, chez les plantes 

inoculées par l’AMF on a trouvé une corrélation positive entre les teneurs en K et les 

paramètres de croissance (Tableau 4). Pour les teneurs en Na, on a trouvé une augmentation 

des teneurs en Na en pulvérisant les plantes par l’AG3. En effet, Maggio et al. (2010) ont 

constaté que l'accumulation de Cl- et de Na+ en réponse à la salinité était remarquablement 

plus élevée chez les plantes de tomate traitées par l’AG3 que chez les plantes non-traitées à la 

plus forte salinité (EC = 16,7 dS m-1). Ils ont suggéré que l'accumulation était probablement 

associée à une réduction de la résistance stomatique au flux d'eau de la transpiration des 

plantes traitées par l’AG3 et, par conséquent, à une accumulation plus rapide d'ions Cl-, qui 

suivent généralement le courant de la transpiration (Hasegawa and others, 2000). Dans la 

présente étude, une forte corrélation négative a été observée entre les teneurs en Na et (la 

conductance stomatique gs et la transpiration E), notamment chez les plantes de tomate 

traitées par l’AG3 seul ou en association avec l'AMF (Tableau 4). Cependant, chez les plantes 

inoculées ou à la fois pulvérisées et inoculées ces teneurs foliaires en Na ont subi une 

diminution, résultant en une corrélation négative entre les teneurs en Na et les paramètres liés 

à la croissance (Tableau 4). Par ailleurs, en présence de NaCl et dans le cas de la pulvérisation 

par l’AG3 et/ou l’inoculation par l’AMF le rapport K/Na n’a pas subi des changements 

significatifs (Tableau 3). On a trouvé une forte corrélation entre le rapport K/Na et les 

paramètres liés à la croissance surtout chez les plantes inoculées et chez les plantes inoculées 

et pulvérisées par l’AG3 (Tableau 4). Hajiboland et al. (2010) et Augé et al. (2014) ont montré 

que l'accumulation élevée de K+ chez les AM-plantes de tomate en conditions du stress salin a 

permis de maintenir un taux élevé de K+/Na+. Donc, on peut en déduire que seule l'inoculation 

par l'AMF a un impact positif sur l'accumulation de K+, ce qui a permis d'augmenter le 

rapport de K+/Na+ et maintenir la croissance à la forte salinité. En plus, l'inoculation par l’AM 

et/ou l'application foliaire de l’AG3, et leur interaction ont diminué les teneurs en Mg et en Ca 

par rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3. Cette observation était 

bien décrite aussi par Khalloufi et al. (2017). 

La photosynthèse est considérée comme le facteur environnemental le plus important, 

reflétant la sensibilité physiologique (Chaves et al., 2009). Dans cette étude, on a constaté que 

la salinisation a diminué tous les paramètres photosynthétiques sauf la transpiration dans les 
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feuilles des plantes de tomate par rapport aux plantes témoins sans sel. Cependant, 

l'inoculation par l’AM ou son interaction avec l'application exogène de l’AG3 ont augmenté   

l’assimilation nette de CO2 (Pn) et l’efficacité de l’utilisation de l’eau (WUE) des plantes de 

tomate par rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3 à la forte salinité 

(Figure 2D, C), résultant d’une forte corrélation trouvée entre K et les paramètres 

photosynthétiques, en particulier chez les plantes de tomate traitées par l’inoculation avec 

l’AM ou son interaction avec l'application d’AG3. Dans ce contexte, Kanai et al. (2011) ont 

constaté que la déficience de K est associée à la baisse de la photosynthèse, de la transpiration 

et de la conductance stomatique, tandis que la photorespiration et la respiration sont stimulées 

chez les plantes de tomate (Singh et Blanke, 2000). De plus, Sheng et al. (2008) ont signalé 

que l’inoculation par le champignon Glomus mosseae a atténué l'effet délétère du stress salin 

sur la croissance des plantes, en améliorant l'état de l'eau de la plante, la concentration de 

chlorophylle et la capacité photosynthétique. Ils ont suggéré que l'influence de la symbiose 

d’AM sur la capacité photosynthétique des plantes de maïs pourrait être indirectement 

affectée par la salinité du sol et l'amélioration de l'état hydrique médiée par les mycorhizes, 

mais pas par l'amélioration de la concentration de chlorophylle et de la biomasse végétale 

médiée par les mycorhizes. Des résultats similaires ont été obtenus par (Ruiz-Lozano et al., 

1996 ; Wu et al., 2010 ; Hajiboland et al., 2010)) sous contrainte saline. En outre, l'application 

foliaire d’AG3 seule a diminué la conductance stomatique (gs) ainsi que la transpiration, 

tandis que l'inoculation par l’AM ou son interaction avec l'application d’AG3 ont diminué 

seulement la transpiration par rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3 

(Figure 3B, E). Certains rapports contradictoires figurent dans la littérature concernant les 

changements induits par l'application foliaire d’AG3 pour certaines caractéristiques 

photosynthétiques des plantes. Par exemple, Maggio et al. (2010) ont testé les effets de 

l'application de l'acide gibbérellique (0 et 100 mg L-1) sur la tomate exposée à trois niveaux de 

salinité (28, 55, 88 mM Na et 55, 111, 177 mM Cl). Ces auteurs ont constaté que le traitement 

par l’AG3 a réduit la résistance stomatique et a amélioré l'utilisation de l'eau par les plantes à 

la faible salinité, alors que chez le blé (Triticum aestivum), l'application foliaire d’AG3 n'a eu 

aucun effet cohérent sur la conductance stomatique et le taux de transpiration chez les plantes 

non-stressées ou traitées par le NaCl (Ashraf et al., 2002). 

L'analyse de la fluorescence chlorophyllienne a montré que le traitement par 200 mM 

NaCl a entraîné une diminution du rendement quantique du PSII par rapport aux plantes 

témoins non-traitées par le sel, ce qui explique l'apparition de la sénescence induite par le sel. 
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Ceci pourrait être lié à l'accumulation de Na+ dans les feuilles, comme le suggère la 

corrélation négative trouvée entre le contenu en Na+ et le rapport Fv/Fm (Tableau 4). En 

outre, en présence de NaCl, l'inoculation par l’AM ou l'application foliaire de l’AG3, ou leurs 

interactions ont augmenté ce paramètre par rapport aux plantes non-inoculées et non-

pulvérisées par l’AG3 (Figure 2A). Dans ce contexte, une amélioration des paramètres 

photochimiques par la colonisation par l'AMF a été observée chez les plantes de tomate 

affectées par le sel (Hajiboland et al., 2010). Ils ont suggéré que la colonisation par l'AMF 

n'agit que par le maintien de la capacité photochimique dans les feuilles stressées (Hajiboland 

et al., 2010). 

En présence d’une forte salinité 200 mM NaCl, l'application exogène de l’AG3 a 

provoqué une augmentation significative des teneurs endogènes en AG3, mais elle était plus 

importante chez les plantes de tomate inoculées (Figure 3A). En effet, les études sur 

l'application d’AG3, en conditions de salinité, ont montré que les niveaux des GAs bioactifs 

(AG1 et AG4) ont augmenté chez les plantes de soja traitées par l’AG3 (Hamayun et al., 2010), 

tandis que les premiers rapports révèlent que l’AMF produit certains types des GAs comme 

l’AG1 et son produit de désactivation AG8 dans les racines des plantes du tabac colonisées par 

l’AM (Shaul-Keinan et al., 2002). Dans notre étude, bien que l’augmentation des teneurs 

endogènes en AG3 observées à 200 mM NaCl, l'application foliaire d’AG3 n'a pas pu restaurer 

la réduction de la croissance due à la forte salinité (Figure 3A, B et C), résultant de l’absence 

d’une corrélation entre l’AG3 et les paramètres liés à la croissance chez les plantes de tomate 

traitées avec l’AG3 seul ou en combinaison avec l’AMF (Tableau 4). Récemment, Martín-

Rodríguez et al. (2014) ont constaté une augmentation des niveaux de certains GAs 

spécifiques dans les racines mycorhizées des plantes de tomate, en particulier à partir de la 13 

voie d’hydroxylation, qui est corrélée à l'augmentation de l'expression des gènes associés à la 

biosynthèse des GAs. 

De plus, nos résultats ont souligné que la forte salinité (200 mM NaCl) a entraîné une 

réduction des teneurs en tZ et en CKs totales dans les feuilles des plantes par comparaison à 

celles des plantes témoins non-traitées par le sel ; cependant, l'inoculation par l’AMF ou 

l'application exogène d’AG3 ont augmenté des teneurs en tZ et en CKs totales par rapport aux 

plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3 (Figure 4A, C). Cette augmentation 

pourrait expliquer à l'amélioration des valeurs de WUE et de Pn chez les plantes inoculées 

avec l’AMF et les plantes traitées par l’AG3 cultivées en présence de NaCl, résultant d’une 

forte corrélation positive trouvée entre ces paramètres et les teneurs en CKs (Tableau 4). 
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Rivero et al. (2007) ont signalé que les teneurs en CKs étaient positivement corrélées avec le 

l’assimilation nette de CO2 des feuilles, les teneurs en eau et en chlorophylles chez le tabac, 

retardant ainsi la sénescence foliaire sous contrainte saline (Munné-Bosch et Alegre, 2004; 

Ghanem et al., 2008). Par contre, les plantes de tomate traitées à la fois par l'inoculation avec 

l’AM et par l'application d’AG3 ont diminué les teneurs en tZ et en CKs totales par rapport 

aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3, cette diminution pourrait contribuer à 

l’accélération de la sénescence sous contrainte saline. L'inoculation par l’AM ou l'application 

foliaire d’AG3 ou leur interaction ont diminué les teneurs en iP, qui sont produites 

principalement dans le chloroplaste, à forte salinité (Figure 4B), cette réduction observée 

pourrait être liée à l’augmentation observée dans la fluorescence chlorophyllienne (Fv/Fm) 

notamment chez les plantes traitées ou non-traitées par l’AG3, comme le suggère la forte 

corrélation négative trouvée entre les teneurs en iP et le rapport Fv/Fm (Tableau 4). 

En ce qui concerne les teneurs en AIA, l'inoculation par l’AM, ou l'application 

exogène de l’AG3 ou leur interaction ont diminué ces teneurs foliaires à la forte salinité par 

rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3 (Figure 5A). Ceci peut être 

expliquer par le potentiel de conjugaison de l'AIA des plantes, ainsi que leur capacité à 

l’hydrolyser varie selon sous différents contraintes (Ludwig-Muller et al., 1996). Des résultats 

similaires ont été montrés par (Iqbal & Ashraf, 2013), ces auteurs ont constaté que le 

prétraitement par l’AG3 n'a pas montré d'effet sur le pool (groupement) d’auxine libre des 

feuilles chez deux cultivars de blé en conditions de salinité. D’autres études ont abordé le rôle 

possible de l'AIA dans la symbiose mycorhizienne (Ludwig-Müller, 2011;), mais il y a eu peu 

de preuves directes sur le mécanisme dans lequel l'AMF affecte l'équilibre des auxines chez 

les plantes en conditions de salinité (Foo et al., 2013). 

Dans la présente étude, nous avons constaté que l'inoculation par l’AM seule ou son 

interaction avec l'application d’AG3 ont augmenté les teneurs en 1-aminocyclopropane-1-

carboxylique (ACC) qui est le précurseur de l’éthylène, surtout en conditions de salinité 

(Figure 6A), ceci est en accord avec l'étude antérieure de Khalloufi et al. (2017), qui ont noté 

que la colonisation par l'AMF aussi l’application d’AG3, ou l'interaction entre l'AMF et l’AG 

ont augmenté considérablement les teneurs en ACC chez les plantes de tomate cultivées sous 

stress salin. De même, Albacete et al., (2008) ont rapporté que l’application de 100 mM de 

NaCl durant deux semaines a entrainé une augmentation des teneurs en ACC des racines, de 

la sève du xylème et des feuilles. L’application foliaire seule en conditions de salinité a 

diminué les teneurs foliaires en ACC et a montré une accumulation foliaire excessive de Na+ 
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(Tableau 3). Des résultats similaires ont trouvées par Ghanem et al. (2008) ont montré que 

l’augmentation des teneurs en ACC coïncident avec l'accumulation de Na+ foliaire à 80 mM 

NaCl. Ces chercheurs ont suggéré que ces changements ont été corrélés temporellement avec 

l'apparition du stress oxydatif (accumulation de malonaldéhyde) et à la diminution de 

l'efficacité photosynthétique (Ghanem et al., 2008). En outre, Kloppholz et al. (2011) ont 

montré que les champignons mycorhiziennes Glomus intraradices sécrètent une protéine, la 

protéine sécrétée 7 (SP7), qui interagit avec un facteur de réponse à l'éthylène pour supprimer 

la signalisation de l’éthylène, tandis que Foo et al. (2013) a suggéré que l'éthylène peut 

réguler négativement le développement des mycorhizes lorsque les niveaux d'éthylène sont 

élevés au-dessus des niveaux minimums, ce qui pourrait expliquer la forte corrélation positive 

entre l'ACC et les paramètres liés à la croissance (Tableau 5). L'application foliaire d’AG3 

seule a diminué les teneurs foliaires en ACC et a augmenté les teneurs en acide salicylique 

(AS) sous contrainte saline (Figure 6A). Khan et al. (2014), ont constaté une inhibition de la 

formation d’éthylène par l’application exogène d’AS résulté de l'inhibition de la synthèse de 

l'ACC et aussi de la conversion de l'ACC à l'éthylène (Leslie et Romani, 1986). En fait, 

d'autres recherches nécessaires pour élucider les interactions entre AG-ACC et l’AS sous 

contrainte saline.  

En ce qui concerne les teneurs en ABA, nous avons également trouvé dans cette étude 

que l'application foliaire d’AG3 seule a diminué les teneurs foliaires en ABA par rapport aux 

plantes non-inoculées ou non-pulvérisées par l’AG3 sous stress salin (Figure 5B). Khan et al. 

(2014) ont suggéré qu'il existe une interaction entre l’AS-éthylène et l’ABA dans la régulation 

du mouvement stomatique ainsi que la photosynthèse chez le mungbean (Vigna radiata L.) en 

conditions de salinité. En plus, dans la présente étude, les plantes inoculées par l'AMF, ou 

traitées par l’inoculation par l’AM et pulvérisées avec l’AG3 ont augmenté les teneurs en 

ABA chez les feuilles des plantes de tomate en présence de 200 mM NaCl (Figure 6B). Des 

études sur les changements des niveaux endogènes d'ABA chez les plantes mycorhisées 

soumises à des stress sont également controversées (Hause et al., 2007) et pourraient 

s'expliquer par les différences dans le statut hydrique des sols ou des plantes. Récemment, 

khaloufi et al, (2017) ont suggéré que l'application d’AG3 par pulvérisation pourrait agir en 

modifiant les niveaux d'ABA foliaires chez les AMF-plantes de tomate sous stress salin. 

Martín-Rodríguez et al. (2016) ont montré chez les plantes de tomate mycorhizées que l'ABA 

a atténué la biosynthèse des GAs et a augmenté l'expression du gène catabolique d’AG 

conduisant à une réduction des GAs bioactives, et que les GAs ont activé le catabolisme 
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d’ABA principalement dans les racines mycorhisées. Dans la présente étude, les teneurs en 

ABA ont augmenté à la forte salinité, en particulier chez les plantes inoculées avec AMF et 

traitées par l’AG3, et bien que cette augmentation observée, les plantes de tomate traitées à la 

fois par l'inoculation et l'application d’AG3 n'ont pas pu restaurer la croissance par rapport aux 

plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3 (Figure 1A, B et C). 

Dans la présente étude, nous avons constaté que l'inoculation par l’AMF ou 

l'application foliaire d’AG3, ou leur interaction ont augmenté les teneurs en AJ, en particulier 

chez les AM-plantes à la forte salinité (Figure 6C). Dans une étude antérieure, Khalloufi et al. 

(2017) ont constaté que les teneurs en AJ et en AS variaient de façon antagoniste avec les 

traitements d'inoculation par l'AMF et la salinité, mais l'augmentation de croissance observée 

chez les AMF-plantes de tomate ne semble pas être associée à des changements dans ces deux 

hormones en conditions de salinité. En effet, les rapports récents ont indiqué que les synergies 

et les discussions contradictoires antagonistes entre l’AG et l’AJ dépendent du processus et du 

l'organe dans lequel ces hormones sont impliquées (Wasternack et Hause, 2013; Song et al., 

2014). 

On sait que l'acide salicylique joue un rôle important dans les réponses des plantes aux 

conditions environnementales défavorables, y compris le stress salin (Borsani et al., 2001; 

Shakirova et al., 2003; Iqbal et Ashraf., 2010). Dans notre étude, la variété fixée de tomate 

Rio Grande utilisée dans notre étude résistante aux Verticilium sp. et Fusarium sp. race 1 et 2. 

Dans la présente étude, les plantes pulvérisées avec l’AG3 seul ont montré en conditions de la 

salinité les valeurs les plus élevées des teneurs en AS (2-fois par rapport aux plantes non-

inoculées et non-pulvérisées par l’AG3) (Figure 5B). Néanmoins, une forte corrélation 

négative a été trouvée entre l’AS et les paramètres de croissance chez les plantes traitées avec 

l’AG3 (Tableau 4). En effet, l'AG3 interagit avec l’AS dans le contrôle de la croissance des 

plantes à la forte salinité, en influençant la transpiration et la conductance stomatique comme 

suggérée par la forte corrélation négative trouvée entre l’AS et la (conductance stomatique gs 

et la transpiration E) chez les plantes traitées par l’AG3 en conditions de la salinité sévère 200 

mM NaCl (Tableau 5). Cependant, l'inoculation par l’AM, ou son interaction avec 

l'application d’AG3 ont diminué les teneurs en AS par rapport aux plantes non-inoculées et 

non-pulvérisées par l’AG3 en présence de NaCl (Figure 5B). Khalloufi et al. (2017) ont étudié 

l’interaction entre l’application foliaire d’AG3 et l’inoculation avec l’AMF chez la tomate TT-

115 et ils ont montré que les plantes inoculées par l’AMF et traitées par l’AG3 ont montré des 

teneurs élevées d’AS mais à une concentration modérée (100 Mm NaCl). Aussi, Alonso-
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Ramírez et al. (2009) ont rapporté que le gène actif de l’AG et l'addition exogène d'AG sont 

capables de s’opposer aux effets inhibiteurs de différentes conditions environnementales 

défavorables dans la germination des graines et la croissance des plantes d'Arabidopsis par la 

modulation de la biosynthèse d’AS.  

5. Conclusion  

Nos résultats ont bien montré qu’à la forte salinité 200 mM NaCl les plantes de tomate 

inoculées avec l’AMF ont une biomasse totale plus élevée que celle des plantes non-

inoculées. Nnous avons trouvé aussi que l'application foliaire de l’AG3 a diminué la masse de 

matière fraîche des racines ainsi que la biomasse totale, mais elle n'a eu aucun effet sur la 

biomasse des parties aériennes par comparaison aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées 

par l’AG3. Les résultats de cette étude ont montré que l'effet de l'application exogène de l’AG3 

dans le cas d’une forte salinité ne pourrait pas augmenter la tolérance à la salinité à 200 mM 

NaCl et ne modifie pas donc les relations source/puit à un niveau élevé du sel. En autre, en ce 

qui concerne la nutrition minérale en K, Ca, Mg et P en présence de 200 mM NaCl, on a 

trouvé que la pulvérisation par l’AG3 ou l’inoculation avec l’AMF ont augmenté les teneurs 

foliaires en K chez les parties aériennes. Bien que l'augmentation des teneurs foliaires en K 

provoquées par l'application foliaire d’AG3 à la forte salinité, il n'existe pas une corrélation 

significative entre l'application d’AG3 et les paramètres liés à la croissance en conditions 

d’une salinité sévère 200 mM NaCl. Cependant, chez les plantes inoculées ou à la fois 

pulvérisées et inoculées ces teneurs foliaires en Na ont subi une diminution, résultant en une 

corrélation négative entre les teneurs en Na et les paramètres liés à la croissance. Par ailleurs, 

en présence de NaCl et dans le cas de la pulvérisation par l’AG3 et/ou l’inoculation par l’AMF 

le rapport K/Na n’a pas subi des changements significatifs. On a trouvé une forte corrélation 

entre le rapport K/Na et les paramètres liés à la croissance surtout chez les plantes inoculées et 

chez les plantes inoculées et pulvérisées par l’AG3. Donc, seule l'inoculation par l'AMF a un 

impact positif sur l'accumulation de K+, ce qui a permis d'augmenter le rapport de K+/Na+ et 

maintenir la croissance à la forte salinité. Aussi, l'inoculation par l’AM et/ou l'application 

foliaire de l’AG3, et leur interaction ont diminué les teneurs en Mg et en Ca par rapport aux 

plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3.  

Dans cette étude, on a constaté que la salinisation a diminué tous les paramètres 

photosynthétiques sauf la transpiration dans les feuilles des plantes de tomate par rapport aux 

plantes témoins sans sel. Cependant, l'inoculation par l’AM ou son interaction avec 
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l'application exogène de l’AG3 ont augmenté Pn et le WUE des plantes de tomate par rapport 

aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3 à la forte salinité, résultant d’une forte 

corrélation trouvée entre K et les paramètres photosynthétiques, en particulier chez les plantes 

de tomate traitées par l’inoculation avec l’AM ou son interaction avec l'application d’AG3. 

L'analyse de la fluorescence chlorophyllienne a montré que le traitement par 200 mM NaCl a 

entraîné une diminution du rendement quantique du PSII par rapport aux plantes témoins non-

traitées par le sel. En outre, en présence de NaCl, l'inoculation par l’AM ou l'application 

foliaire de l’AG3, ou leurs interactions ont augmenté ce paramètre par rapport aux plantes 

non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3.  

Dans notre étude, bien que l’augmentation des teneurs endogènes en AG3 observées à 

200 mM NaCl, l'application foliaire d’AG3 n'a pas pu restaurer la réduction de la croissance 

due à la forte salinité, résultant de l’absence d’une corrélation entre l’AG3 et les paramètres 

liés à la croissance chez les plantes de tomate traitées avec l’AG3 seul ou en combinaison avec 

l’AMF. De plus, nos résultats ont souligné que la forte salinité (200 mM NaCl) a entraîné une 

réduction des teneurs en tZ et en CKs totales dans les feuilles des plantes par comparaison à 

celles des plantes témoins non-traitées par le sel ; cependant, l'inoculation par l’AMF ou 

l'application exogène d’AG3 ont augmenté des teneurs en tZ et en CKs totales par rapport aux 

plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3. Cette augmentation pourrait expliquer à 

l'amélioration des valeurs de WUE et de Pn chez les plantes inoculées avec l’AMF et les 

plantes traitées par l’AG3 cultivées en présence de NaCl, résultant d’une forte corrélation 

positive trouvée entre ces paramètres et les teneurs en CKs. Par contre, les plantes de tomate 

traitées à la fois par l'inoculation avec l’AM et par l'application d’AG3 ont diminué les teneurs 

en tZ et en CKs totales par rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3. En 

ce qui concerne les teneurs en AIA, l'inoculation par l’AM, ou l'application exogène de l’AG3 

ou leur interaction ont diminué ces teneurs foliaires à la forte salinité par rapport aux plantes 

non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3. Dans la présente étude, nous avons constaté que 

l'inoculation par l’AM seule ou son interaction avec l'application d’AG3 ont augmenté les 

teneurs en ACC, surtout en conditions de salinité. Pour les teneurs en ABA, nous avons 

également trouvé dans cette étude que l'application foliaire d’AG3 seule a diminué les teneurs 

foliaires en ABA par rapport aux plantes non-inoculées ou non-pulvérisées par l’AG3 sous 

stress salin. Dans la présente étude, les teneurs en ABA ont augmenté à la forte salinité, en 

particulier chez les plantes inoculées avec AMF et traitées par l’AG3, et bien que cette 

augmentation observée, les plantes de tomate traitées à la fois par l'inoculation et l'application 
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d’AG3 n'ont pas pu restaurer la croissance par rapport aux plantes non-inoculées et non-

pulvérisées par l’AG3. Dans la présente étude, nous avons constaté aussi que l'inoculation par 

l’AMF ou l'application foliaire d’AG3, ou leur interaction ont augmenté les teneurs en AJ, en 

particulier chez les AM-plantes à la forte salinité. Par ailleurs, les plantes pulvérisées avec 

l’AG3 seul ont montré en conditions de la salinité les valeurs les plus élevées des teneurs en 

AS. Néanmoins, une forte corrélation négative a été trouvée entre l’AS et les paramètres de 

croissance chez les plantes traitées avec l’AG3. 

 En conclusion, les résultats de cette étude ont souligné que l’effet de l’application 

exogène d’AG3 à la forte salinité ne pourrait pas jouer son rôle d’atténuation des effets 

néfastes du stress salin, alors que l’inoculation par l’AMF a amélioré la croissance à la forte 

salinité. Il serait intéressant d’étudier et comparer à l’échelle moléculaire et génétique le rôle 

d’AG3 chez les halophytes comme étant des plantes tolérantes à la forte salinité dont le but de 

les comparer avec les glycophytes. 
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Chapiter V 

 

Role of ethylene in the interaction between foliar GA3 application and 

arbuscular mycorrhizal fungi inoculation in salinized tomato plants 

 

Abstract. 

Phytohormones play vital roles in controlling the interaction between plants and environment. 

Levels of ethylene and its direct precursor ACC (1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid) 

could be induced be salinity. To gain insights about the role of ethylene in the interaction 

between foliar GA3 (gibberellic acid) and arbuscular mycorrhizal fungi inoculation under 

salinity conditions, three genotypes of tomato (Solanum esculentum Mill cv. Micro-Tom, MT) 

and the tomato mutants Never-ripe (Nr) and Epinastic (Epi) were inoculated or not with the 

arbuscular mycorrhizal fungi : (AMF) Rhizophagus irregularis and exposed to different 

treatments during four weeks: 0 M GA3 + 0 mM NaCl, 10-6 M GA3 + 0 mM NaCl, 0 M GA3 + 

100 mM NaCl and 10-6 M GA3 + 100 mM NaCl. Results revealed that spraying with GA3 

enhanced the shoot FW and thus total FW in the three genotypes (MT, Nr and Epi) evaluated, 

while AMF colonization increased the shoot FW and thus total FW only in ET-overproducer 

(Epi) mutant under salinity conditions. Foliar GA3 application was found to increase the 

endogenous concentration of GA3, GA1, and total GAs in the three genotypes (MT, Nr and 

Epi), the JA (jasmonic acid) concentration only in ET-sensitive Epi mutant, but decreased tZ 

(trans-zeatin) as well total CKs in the three genotypes evaluated except for ET-sensitive Epi 

AM-plants. While the AM inoculation with AMF provoqued an increase GA3 and GAs only 

in MT and ET-sensitive Epi plants. IAA (indole-3-acetic acid) and ACC concentrations were 

not affected with the application of GA3 by spraying in the three genotypes analyzed, while 

the AM inoculation provoked an additional positive effect on ACC particularly in ET-

sensitive Epi AM-plants grown under salinity conditions. 

Keywords : ethylene, gibberellic acid, arbuscular mycorrhizal fungi, salt stress, growth, plant 

hormone. 

 



Chapitre V  

106  

Capítulo V 

 

Papel del etileno en la interacción entre la aplicación foliar de AG3 y la inoculación por 

unas micorrizas arbusculares en las plantas de tomates en condiciones de salinidad. 

 

Resumen: 

Las fitohormonas juegan un papel fundamental en el control de la interacción entre las plantas 

y el medioambiente. En efecto, los niveles de etileno y su precursor directo ACC (ácido 1-

aminociclopropano 1 carboxílico) podrían ser introducidos por la salinidad. Para entender 

mejor el papel del etileno en la interacción entre la aplicación foliar de AG3 (ácido giberélico) 

y la inoculación por unos hongos micorrizos arbusculares en condiciones de salinidad. Tres 

genotipos de tomate (Solanum Esculentum Mill): Micro-Tom, (MT), Never ripe (Nr) con una 

débil sensibilidad al etileno y Epinastic superproductor de etileno (Epi) inoculados (AM-

plantas) o no (NAM-plantas) por Rhizophagus irregularis han sido tratados durante 4 

semanas por: 0 M AG3+ 0 Mm NaCl, 10-6 M AG3+ 0 Mm NaCl, 0 M AG3+ 100 Mm NaCl et 

10-6 M AG3+100 Mm NaCl. Los resultados han mostrado que la pulverización con el AG3 

mejoró la biomasa fresca de las partes aéreas y entonces la biomasa total en los tres genotipos 

(MT, Nr y Epi) evaluados, mientas que la colonización por el AMF aumentó la biomasa 

fresca de las partes aéreas y, por consiguiente, la biomasa total únicamente en el mutante 

etileno-sensible (Epi), en condiciones de salinidad. También hemos constatado que la 

aplicación foliar de AG3 aumentó los contenidos endógenos en AG3, AG1 y en GAs totales en 

los tres genotipos (MT, Nr y Epi), los contenidos de ácido jasmónico (AJ) únicamente en el 

mutante etileno-sensible (Epi), pero ha disminuido la tZ (trans-zeatina) así que los CKs totales 

en los tres genotipos evaluados excepto las AM-plantas etileno-sensible (Epi). Mientras que la 

inoculación con la AMF provocó un aumento de AG3 solamente en las plantas etileno-

sensible (Epi) y en las plantas de MT. Los contenidos en ácido indolacético (AIA), en ACC 

no han sido efectuados por la aplicación de AG3 por medio de pulverización en los tres 

genotipos analizados, mientras que la inoculación por el AM provovó un efecto positivo 

suplementario sobre la ACC, particularmente en las AM-plantas etileno-sensible (Epi) 

cultivadas en condiciones de salinidad. 

 

Palabras clave: etileno, ácido giberélico, ácido 1-aminociclopropano 1 carboxílico, salinidad, 

hongos de micorrizos arbusculares, crecimiento, fitohormonas vegetales.  
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Chapitre V 

 

Rôle de l'éthylène dans l'interaction entre l'application foliaire d’AG3 et l'inoculation 

par des mycorhizes à arbuscules chez des plantes de tomate en conditions de salinité. 

Résumé :  Les phytohormones jouent un rôle vital dans le contrôle de l'interaction entre les plantes et 

l'environnement. En effet, les niveaux d'éthylène et son précurseur direct ACC (acide 1-

aminocyclopropane-1-carboxylique) pourraient être induits par la salinité. Pour mieux 

comprendre le rôle de l'éthylène dans l'interaction entre l’application foliaire d’AG3 (l'acide 

gibbérellique) et l'inoculation par des champignons mycorhiziens arbusculaires en conditions 

de salinité. Trois génotypes de tomate (Solanum Esculentum Mill) : Micro-Tom, (MT), Never 

ripe (Nr) avec une faible sensibilité à l'éthylène et Epinastic surproducteur d’éthylène (Epi) 

inoculés (AM-plantes) ou non (NAM-plantes) par Rhizophagus irregularis ont traités durant 4 

semaines par : 0 M AG3+ 0 mM NaCl, 10-6 M AG3+ 0 mM NaCl, 0 M AG3+ 100 mM NaCl et 

10-6 M AG3+100 mM NaCl. Les résultats ont révélé que la pulvérisation avec l’AG3 a 

amélioré la biomasse fraîche des parties aériennes et donc la biomasse totale chez les trois 

génotypes (MT, Nr et Epi) évalués, tandis que la colonisation par l'AM a augmenté la 

biomasse fraîche des parties aériennes et par conséquent la biomasse totale uniquement chez 

le mutant éthylène-sensible (Epi), en conditions de salinité. Aussi, on a constaté que 

l'application foliaire d’AG3 a augmenté les teneurs endogènes en AG3, AG1 et en GAs totales 

chez les trois génotypes (MT, Nr et Epi), les teneurs en acide jasmonique (AJ) uniquement 

chez le mutant éthylène-sensible (Epi), mais a diminué la tZ (trans-zeatine) ainsi que les CKs 

totales chez les trois génotypes évalués à l'exception des AM-plantes éthylène-sensible (Epi). 

Alors que l'inoculation avec l’AMF a provoqué une augmentation d’AG3 seulement chez les 

plantes éthylène-sensible (Epi) et chez les plantes de MT. Les teneurs en acide indole-3-

acetique (AIA), en ACC n'ont pas été affectées par l'application d’AG3 par pulvérisation chez 

les trois génotypes analysés, tandis que l'inoculation par l'AM a provoqué un effet positif 

supplémentaire sur l'ACC, en particulier chez les AM-plantes éthylène-sensible (Epi) 

cultivées en conditions de salinité. 

Mots clés : éthylène, acide gibbérellique, acide 1-aminocyclopropane-1-carboxylique, 

salinité, champignons mycorhiziens arbusculaires, croissance, phytohormones végétales.  
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1. Introduction : 

Pour survivre en conditions de stress abiotique telles que la salinité, les plantes activent leur 

mécanisme de défense. La signalisation de phytohormone est une telle réponse de défense qui 

est activée en réponse au stress. Qu'il y ait une augmentation ou une diminution du niveau de 

ces hormones, il s’agit d’un mécanisme adaptatif pour tolérer le stress (Iqbal et al., 2012). 

L'éthylène augmente en présence de la salinité, alors que l'AG diminue, mais l'interaction 

entre ces hormones est plutôt complexe, car les effets réciproques négatifs et positifs 

dépendent du processus de développement et des conditions environnementales (Weiss et al., 

2007). Il est connu que l'éthylène affecte diverse processus tout au long de la vie de la plante, 

y compris la pollinisation, la germination des graines, l'abscission et la sénescence, la 

floraison, la maturation des fruits, la formation des racines, le gravi-tropisme et les réponses 

au stress (Doubt et al, 2010; Khan et al., 2013; Wang et al., 2013; Upreti et al., 2016). 

 En fait, il a été constaté que la signalisation de l'éthylène est bénéfique pour la 

tolérance au stress salin (Xu et al., 2008). En plus, les études basées sur la mutation des gènes 

et l'analyse de la transformation ont permis d'expliquer que la biosynthèse de l’éthylène et la 

voie de transduction du signal, et qui sont impliquées dans la réponse et l'adaptation de la 

plante à la salinité. Ils ont suggéré que la promotion de la biosynthèse de l'éthylène et la 

transduction du signal pourrait améliorer la tolérance des plantes à la salinité, alors que 

l'inhibition de celle-ci entraîne une augmentation de la sensibilité des plantes à la salinité (Tao 

et al., 2015). Chez le soja, Ma et al. (2012) ont trouvé en utilisant l'analyse du gel 2-DE que 

plusieurs composants de la biosynthèse d'éthylène du génotype tolérant au sel Lee 68 étaient 

plus abondants que ceux du génotype Jackson sous stress salin. Par ailleurs, Morgan and 

Drew, (1997) ont constaté que les niveaux d'éthylène et de son précurseur direct l’ACC 

pourraient être évidemment induits par la salinité et par d'autres stress abiotiques chez de 

nombreuses espèces végétales. Récemment, Peng et al. (2014) ont signalé que le prétraitement 

avec l’ACC a augmenté la tolérance à la salinité des plantes d'Arabidopsis. De même, Ellouzi 

et al. (2014) ont comparé deux halophytes Cakile maritima et Thellungiella salsuginea au 

glycophyte Arabidopsis thaliana. Ils ont constaté que les deux espèces d'halophytes ont 

accumulé plus d'ACC dans les feuilles et les racines à la forte salinité. Aussi, Cao et al. (2007) 

ont signalé que l'application de l'éthylène ou de l'ACC pourrait améliorer la tolérance des 

plantes à une forte salinité. Cependant, d'autres travaux ont montré que l'ACC pourrait jouer 

un rôle négatif dans la régulation de la croissance des plantes de tomate sous stress salin. 
Albacete et al., (2008) ont rapporté qu’après avoir imposé 100 mM de NaCl durant deux 
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semaines de traitements, une augmentation de la concentration de l'ACC des racines, de la 

sève du xylème et des feuilles a été détectée coïncidant avec l'accumulation de Na+ foliaire à 

80 mM (Ghanem et al., 2008). Ces chercheurs ont suggéré que ces changements ont été 

corrélés temporellement avec l'apparition du stress oxydatif (accumulation de malonaldéhyde) 

et à la diminution de l'efficacité photosynthétique (Ghanem et al., 2008), ce qui suggère que la 

sénescence foliaire a été augmentée par l'éthylène. 

 L'éthylène comme hormone du stress est impliqué dans l'homoeostasie ionique sous 

stress salin en régulant l'expression du gène H+-ATPase (Waters et al., 2007; Wang et al., 

2009; Lockhart et al., 2013; Amjad et al., 2014), la concentration d'éthylène ainsi améliorée 

est importante pour déterminer la tolérance au sel des plantes (Cao et al., 2006, 2007). En fait, 

Alvarez et al. (2003) ont montré une augmentation significative de la production d'éthylène 

chez les calins adaptés au sel par rapport aux calins sensibles au sel. De même, Yang et al. 

(2013) ont illustré un rôle clé pour l'éthylène dans la tolérance au sel en rapportant sa capacité 

à conserver K+ plutôt qu’à diminuer Na+ dans les racines et les tiges. Par ailleurs, Zhu et al. 

(2005) ont rapporté que les plantes d'Arabidpsis thaliana transformées avec un facteur réactif 

à l'éthylène (ERF) comme le gène de régulation de facteur hos10-1 ont accumulé plus de Na+ 

que les plantes sauvages mais avaient une sensibilité inférieure au NaCl, ce qui implique que 

la sensibilité au sel n'est pas directement associée à la variation de l'accumulation de Na+.   En plus, l'éthylène interagit avec d'autres hormones pour réguler divers 

processus dans la plante. Iqbal et al. (2017) ont étudié le rôle de l'éthylène dans les processus 

de développement et de sénescence des feuilles, des fleurs et des fruits, en accordant une 

attention particulière aux réseaux complexes d’interconnexion d'éthylène avec l'auxine, les 

cytokinines, les gibbérellines et l'acide abscisique. En revanche, en condition de salinité, Tao 

et al. (2015) ont constaté que l'éthylène régule directement les effecteurs liés à la salinité, et se 

coordonne également avec d'autres phytohormones et molécules de signalisation du stress 

pour moduler la réponse de la plante à la salinité et à la croissance normale. Récemment, il a 

des preuves de plus en plus sur l’interconnexion entre les phytohormones, l'éthylène et les 

gibbérellines sont associés presque à toutes les autres hormones en affectant les processus 

cellulaires négativement ou positivement (Morant et al., 2010; Iqbal et al., 2012). Les 

premières études ont suggéré que l'éthylène pourrait augmenter le niveau d'AG durant 

l'élongation des entrenœuds du riz lors de la submersion en eau profonde (Hoffmann-Benning 

and Kende, 1992). Bien que l'interaction négative entre les deux hormones a été démontrée 

sur la croissance par Achard et al. (2003), ces chercheurs ont signalé qu'au moins une partie 
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de l'effet inhibiteur de l'éthylène sur la croissance et son interaction à cet égard avec l'AG est 

médiée par les protéines DELLA. Cependant, l’effet favorisant la synergie de l'AG et de 

l'éthylène a été démontré chez les plantes d’Arabidopsis légèrement cultivées par Saibo et al. 

(2003). De Grauwe et al. (2008) ont rapporté qu'une voie fonctionnelle de réponse d’AG est 

requise pour l'augmentation de la biosynthèse d'éthylène eto2-1 (mutant surproducteur 

d'éthylène) puisque gai eto2-1 (gibbérelline insensible, double mutant surproducteur de 

l'éthylène) ne produit pas trop d'éthylène, montrant ainsi la dépendance de l'éthylène à l'AG. 

Aussi, Achard et al. (2007) ont montré que l'éthylène a retardé la transition vers la floraison 

chez les plantes d'Arabidopsis durant les courts jours et cet effet a été supprimé avec le 

traitement par l’AG. Récemment, Khalloufi et al. (2017) ont constaté que l'application d’AG3 

ainsi que la colonisation par l'AMF, mais notamment l'interaction entre l’AMF et l’AG a 

augmenté considérablement la concentration d'ACC chez les plantes de tomate traitées par le 

sel.  

De plus, l'éthylène interagit également avec l’auxine dans la régulation de la 

croissance et le développement des plantes (Vandenbussche et al., 2012). Kamil et al. (2007) 

ont suggéré que l'éthylène réalise une activation locale de la voie de signalisation d'auxine et 

régule la croissance des racines en stimulant la biosynthèse d’auxine et en modulant la 

machine de transport d'auxine. Une autre interaction entre le précurseur d'éthylène (ACC) 

avec d'autres hormones comme CK et ABA semble être également impliquer dans la réponse 

à la tolérance au sel chez la tomate (Albacete et al., 2009). Yin et al. (2015) ont suggéré que 

l'éthylène et l'ABA semblent agir de manière synergique ou antagoniste pour contrôler la 

croissance et le développement des plantes. En effet, la relation entre l'éthylène et l'ABA dans 

la réponse à la salinité n'est pas aussi assez claire que dans la germination des graines. 

Néanmoins, à partir du modèle d'expression associé aux ABA et des phénotypes des mutants 

des facteurs liés à l'éthylène, Tao et al. (2015) ont proposé que la biosynthèse d'éthylène et la 

voie de transduction du signal interagissent avec l'ABA dans la régulation de la réponse à la 

salinité. En plus, il a été constaté que l'éthylène combiné à d'autres phytohormones comme 

l’AJ et l’AS agit souvent de manière coopérative (Kazan et al., 2015). Par ailleurs, chez 

Arabidopsis, ERF1 a joué un rôle positif dans la tolérance des plantes à la salinité, à la 

sécheresse et au stress thermique par la régulation des gènes liés au stress, et qui intègre les 

signaux d’éthylène, d’AJ et d’ABA (Cheng et al., 2013).  
En outre, l'implication des hormones végétales dans la symbiose des plantes est basée 

sur la modification des hormones végétales lors de l'établissement de la symbiose aussi lors de 
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l'application exogène des phytohormones (Hause et al., 2007). Dans ce contexte, il a été 

démontré que les GAs et l'éthylène affectent les processus de développement des mycorhizes 

à arbuscules (Penmetsa et al., 2007, Floss et al., 2013, Foo et al., 2013). Une étude antérieure 

a utilisé le mutant surproducteur d'éthylène Epinastic et le mutant insensible à l'éthylène 

Never ripe de tomate pour construire l’un des premiers résultats, suggérant que l'éthylène est 

un inhibiteur de la colonisation d’AM (Geil et al., 2001, Torres de Los Santos et al., 2011). De 

plus, l'effet de la colonisation fongique sur les niveaux de diverse hormones végétales telles 

que les cytokinines, ABA, JA, SA et l'acide précurseur d'éthylène 1-aminocyclopropane-1-

carboxylique (ACC) a été examiné en détail avec (Martinez-Medina et al., 2010, 2011). Dans 

ce contexte, il y a peu d’information sur l'interaction des deux hormones végétales : l'éthylène 

et les gibbérellines dans la symbiose mycorhizienne en conditions contrôlées et stressantes.  

Les mutants d'éthylène ont été considérés comme des outils puissants dans la 

recherche génétique et biochimique pour élucider la modulation de l'éthylène pendant le 

stress. Dans cette étude, trois génotypes de tomate (Solanum esculentum Mill cv. Micro-Tom, 

MT), le mutant de tomate Never-ripe (Nr) qui est bloqué dans la perception de l'éthylène 

(Lanahan et al., 1994) et le mutant Epinastic (Epi) qui la production excessive d'éthylène ne 

montre pas nécessairement une sénescence prématurée des feuilles (Wang et al., 2005), ont 

été utilisés pour élucider le rôle de l'éthylène dans l'interaction entre l’application foliaire 

d’AG3 et l'inoculation par l’AMF chez la tomate sous stress salin. 

2. Rappel du protocole expérimental 

Les graines de trois génotypes de tomate (Solanum Esculentum Mill) : Micro-Tom, (MT), 

Never ripe (Nr) avec une faible sensibilité à l'éthylène et Epinastic surproducteur d’éthylène 

(Epi), sont désinfectées par une solution d’eau de javel 5% puis rincées à l’eau distillée 

plusieurs fois. Par la suite, elles sont mises dans des plaques alvéolées pleines de la 

vermiculite stérilisée. Les plantes de tomate issues de semis et âgées de 3 semaines (stade 3 

feuilles étalées) sont transférées vers des pots de 1 L contenant du la vermiculite stérilisée.  La 

moitié des plantules de chaque génotype sont inoculées par 5g de Rhizophagus irregularis par 

plante. L’inoculum a été placé juste près des racines de chaque plante.  

Les plantes sont irriguées régulièrement par une solution nutritive modifiée (Hoagland 

and Aron, 1950). Le NaCl a été ajouté à la solution nutritive qui est renouvelée 

périodiquement. L’AG3 a été appliqué par pulvérisation de la partie aérienne chaque deux 

jours, alors que les plantes non-traitées ont été pulvérisées par la même quantité en eau 

distillée. 
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 A la fin de la récolte (quatre semaines de traitement), les plantes sont récoltées et 

séparées en partie aérienne et racinaire. Plusieurs paramètres sont déterminés à la récolte 

finale des plantes de différents traitements (masses de matière fraîche, surface foliaire, teneurs 

en cations des différents organes). La surface foliaire a été mesurée à l’aide d’un florimetre 

(leaf area meter) LI-3100C (Li-Cor, Lincoln, NB, États-Unis). Les cations ont été analysés en 

utilisant un spectromètre d'émission optique par plasma à couplage inductif (ICP-OES, 

Thermo ICAP 6000 SERIES, ThermoFisher Scientific). Les pourcentages de la colonisation 

mycorhizienne ont été déterminés selon la méthode de (Giovannetti et Mosse, 1980). Les 

phytohormones sont extraites et purifiées selon la méthode d’Albacete et al. (2008).  

3. Principaux résultats  

3.1. La colonisation mycorhizienne 

Le  tableau 1 montre que Rhizophagus irregularis a réussi à coloniser les racines des trois 

génotypes de tomate évalués en conditions contrôlées, alors que la colonisation d’AM 

fongique n'a pas été détectée chez les NAM-plantes (Tableau 1). L'application de 100 mM 

NaCl au milieu de culture a diminué le pourcentage de la colonisation racinaire de 60% chez 

les mutants Nr et Epi par rapport aux conditions controlées, mais aucun effet de sel sur la 

colonisation racinaire d’AM n'a été observé chez les plantes MT (Tableau 1). La colonisation 

d’AM racinaire a considérablement diminué chez les plantes MT et Epi traitées avec l’AG3 en 

conditions contrôlées et de salinité. En revanche, le traitement par l’AG3 a augmenté la 

colonisation d’AM chez le mutant ET-insensible Nr, en particulier en conditions de salinité 

(Tableau 1). 

Tableau 1. Pourcentage des mycorhizes dans le système racinaire des plantes de trois 

génotypes de tomate (Solanum Esculentum Mill) : Micro-Tom (MT), Never ripe (Nr) avec 

une faible sensibilité à l'éthylène, et Epinastic surproducteur d’éthylène (Epi) inoculés (AM-

plantes) ou non (NAM-plantes) par Rhizophde agus irregularis après 4 semaines de 

traitement par : 0 M AG3+ 0 mM NaCl, 10-6 M AG3+ 0 mM NaCl, 0 M AG3+ 100 mM NaCl 

et 10-6 M AG3+100 mM NaCl. Les données sont des moyennes de six plantes ± erreur 

standard. Les différentes lettres indiquent les différences statistiques entre les génotypes et les 

traitements selon le test de Tukey à P <0.05. 
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3.2. Paramètres de croissance de la plante 

En conditions contrôlées, la biomasse de matière fraîche des parties aériennes a augmenté de 

manière significative par l’application foliaire d’AG3 chez les trois génotypes (MT, Nr et Epi) 

analysés, alors que l'inoculation par l'AMF a provoqué une augmentation supplémentaire de la 

biomasse fraîche des parties aériennes uniquement chez le mutant Epi (2-fois par rapport aux 

plantes non-traitées, Figure 1A, B). Bien que la salinité ait considérablement réduit la 

biomasse fraîche des parties aériennes, l'application de l’AG3 a restauré la croissance chez les 

trois génotypes évalués, alors que la colonisation par l'AMF a présenté un effet positif 

seulement chez les plantes Epi (Figure 1A, B). La biomasse fraîche des racines a été 

considérablement augmentée par l'application exogène d’AG3 ou par l'inoculation par l'AM 

chez les trois génotypes testés en conditions contrôlées et de salinité (Figure 1C, D). La 

biomasse fraîche totale a montré une tendance similaire à celle des parties aériennes (Figure 

1E, F). On a trouvé que la pulvérisation avec l’AG3 a amélioré la biomasse totale chez les 

trois génotypes évalués, mais la colonisation par l'AMF en interaction avec l'application 

d’AG3 n’a augmenté la biomasse totale que chez le mutant ET-sensitive (Epi) (Figure 1E, F). 
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Figure 1. La masse de matière fraîche (MF) des parties aériennes (PA) (A), MF des racines 

(R) (B) et la MF totale (C) chez les trois génotypes de tomate (Solanum Esculentum Mill) : 

Micro-Tom (MT), Never ripe (Nr) avec une faible sensibilité à l'éthylène, et Epinastic 

surproducteur d’éthylène (Epi) inoculés (AM-plantes) ou non (NAM-plantes) par 

Rhizophagus irregularis après 4 semaines de traitement par: 0 M AG3+ 0 mM NaCl, 10-6 M 

AG3+ 0 mM NaCl, 0 M AG3+ 100 mM NaCl et 10-6 M AG3+100 mM NaCl. Les données 

sont des moyennes de six plantes ± erreur standard. Les différentes lettres indiquent les 
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différences statistiques entre les génotypes & les traitements selon le test de Tukey à P <0.05 

respectivement. 

Figure 2. La surface foliaire (cm2) des plantes de trois génotypes de tomate (Solanum 

Esculentum Mill) : Micro-Tom (MT), Never ripe (Nr) avec une faible sensibilité à l'éthylène, 

et Epinastic surproducteur d’éthylène (Epi) inoculés (AM-plantes) ou non (NAM-plantes) par 

Rhizophagus irregularis après 4 semaines de traitement par: 0 M AG3+ 0 mM NaCl, 10-6 M 

AG3+ 0 mM NaCl, 0 M AG3+ 100 mM NaCl et 10-6 M AG3+100 mM NaCl. Les données 

sont des moyennes de six plantes ± erreur standard. Les différentes lettres indiquent les 

différences statistiques entre les génotypes & les traitements selon le test de Tukey à P <0.05 

respectivement. 

 

L'application d’AG3 a augmenté de manière significative la surface foliaire chez MT et 

le mutant Epi en conditions contrôlées, tandis que l'inoculation par l’AM a augmenté la 

surface foliaire chez les mêmes génotypes, en particulier chez le mutant Epi traité avec l’AG3 

(Figure 2A, B). La salinité a entraîné une réduction de la surface foliaire des trois génotypes 

analysés, même si le mutant ET-insensible (Nr) n'a pas été significativement affecté chez les 

NAM-plantes. Il est important de noter que, en conditions de salinité, l'application d’AG3 

foliaire ou l'inoculation par l’AM a augmenté la surface foliaire, en particulier chez les plantes 

Epi (Figure 2A, B). 

3.3. Teneurs ioniques 

En conditions contrôlées, l'application exogène d’AG3 ou l'inoculation avec l’AM ont 

augmenté les teneurs en K chez les plantes de MT et de mutant ET-surproducteur Epi, mais 
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elle les a diminués chez le mutant ET-insensible Nr (Tableau 2). K/Na a également été 

augmenté uniquement chez les plantes MT traitées avec l’AG3 ou inoculées avec l'AM. 
Cependant, les teneurs en Ca et en Fe ont augmentés par l’inoculation avec l'AM chez les 

plantes ET-insensibles Nr, mais elles ont montré une diminution chez les plantes ET-

surproductrices Epi. P et Mg ont également diminué par l’application foliaire d’AG3 ou par 

l'inoculation avec l’AM par rapport aux plantes non-traitées. Cependant, la pulvérisation 

d’AG3 exogène a permis d'augmenter les teneurs en Na chez le mutant ET-sensible Nr et le 

mutant ET-surproducteur Epi, tandis que l'inoculation avec l'AM a provoqué une 

augmentation supplémentaire des teneurs en Na chez les deux mutants (Nr et Epi). 

Bien que la salinité ait diminué les teneurs foliaires en K chez les trois génotypes 

analysés, l'application foliaire d’AG3 ou l'inoculation avec l’AM a provoqué une 

augmentation des teneurs en K chez les plantes MT et Epi, tandis que chez les plantes Nr les 

teneurs de K ont augmenté avec l'application exogène de l’AG3 mais ont diminué avec 

l'inoculation avec l’AM par rapport aux plantes non-traitées (Tableau 2). Cependant, K/Na a 

augmenté avec l'application foliaire d’AG3 ou par l’inoculation avec l’AM chez les plantes 

MT en conditions de salinité. On a constaté aussi que la pulvérisation avec l’AG3 exogène a 

diminué les teneurs en Mg ainsi qu’en Fe, tandis que l'inoculation par l'AM a provoqué une 

diminution supplémentaire de ces cations chez les plantes MT. Il est important de noter que 

les teneurs en Na ont augmenté de manière significative par l'application foliaire de l’AG3 

chez les trois génotypes analysés, tandis que l'inoculation par l'AM a diminué les teneurs 

foliaires en Na chez le MT et le mutant ET-insensible Nr, mais les a augmenté chez les 

plantes Epi (Tableau 2). 

Tableau 2. Teneurs en potassium (K), en phosphore (P), en calcium (Ca), en magnésium 

(Mg), en fer (Fe), en sodium (Na) (mg/g MS) ainsi que le rapport K/Na dans les feuilles des 

plantes de trois génotypes de tomate (Solanum Esculentum Mill): Micro-Tom (MT), Never 

ripe (Nr) avec une faible sensibilité à l'éthylène, et Epinastic surproducteur d’éthylène (Epi) 

inoculés (AM-plantes) ou non (NAM-plantes) par Rhizophagus irregularis après 4 semaines 

de traitement par: 0 M AG3+ 0 mM NaCl, 10-6 M AG3+ 0 mM NaCl, 0 M AG3+ 100 mM 

NaCl et 10-6 M AG3+100 mM NaCl. Les données sont des moyennes de six plantes ± erreur 

standard. Les différentes lettres et astérisques indiquent les différences statistiques entre les 

génotypes & les traitements selon le test de Tukey à P <0.05 respectivement. 
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4. Profile hormonal 

Gibbérellines 

Les teneurs endogènes en AG3, mais aussi en AG1 et en GAs totales (calculé comme AG1 + 

AG3 + AG4) ont augmenté avec l'application foliaire d’AG3 chez les trois génotypes en 

conditions contrôlées et de salinité par rapport aux plantes non-traitées (Figure 3A, B, G and 

H). De plus, en conditions contrôlées, l'inoculation avec l’AMF a diminué les teneurs en AG3 

ainsi que celle en GAs totales chez les plantes MT et Nr, mais les a augmenté chez le mutant 

ET-surproducteur Epi. Cependant, en conditions de salinité, l'inoculation avec l’AM a 

augmenté les teneurs en AG3 ainsi que celles en GAs totales chez les plantes MT et Epi 

(Figure 3A, B, G and H). De même, en conditions contrôlées, l'inoculation avec l’AM a 

diminué les teneurs en AG1 chez le mutant Nr, mais les a augmenté chez le mutant Epi, alors 

que en conditions de salinité, l'inoculation avec l’AM a augmenté AG1 chez les plantes MT et 

Nr, mais a diminué AG1 chez le mutant Epi (Figure 3C, D). En revanche, en conditions 

contrôlées, la concentration d’AG4 a diminué avec l’application exogène d’AG3 chez les 

plantes MT non-inoculées avec l’AM, mais a augmenté chez les NAM-plantes Nr. Il est 

important de noter que l'inoculation avec l’AM a eu un effet négatif sur les teneurs en AG4 

chez le mutant ET-insensible Nr à la fois en conditions contrôlees et de salinité, mais une 

augmentation des teneurs en AG4 a été observée chez les plantes MT en conditions de salinité 

(Figure 3E, F). 

Cytokinines 

En conditions controlées, tZ ainsi que CK (calculé comme tZ + iP) ont été considérablement 

augmentés par l'application foliaire d’AG3 chez les NAM-plantes Nr et Epi (Figure 4A, C). 

L'inoculation avec l’AMF a augmenté les teneurs en tZ et en CKs totales chez le MT et le 

mutant ET-surproducteur Epi, tandis que l'application d’AG3 a eu un effet positif 

supplémentaire chez ces deux génotypes, mais spécialement chez les plantes MT (3-fois 

plusélevé que chez les plantes non-traitées). En revanche, l'inoculation avec l'AMF et 

l'application d’AG3 ont diminué les teneurs en tZ et en CKs totales chez le mutant ET-

insensible Nr. Cependant, la salinité a provoqué une augmentation de tZ et de CKs totales 

chez les trois génotypes analysés à la fois chez les plantes NAM et AM, à l'exception des 

plantes Nr inoculées avec l’AMF, tandis que l'application d’AG3 a diminué les teneurs en tZ 

et en CKs totales, à l'exception du mutant Nr inoculé avec l’AMF ( Figure 4A, B, E et F). 
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L'autre CK actif, iP, a augmenté de manière spectaculaire avec la salinité chez les plantes MT 

(Figure 4C, D). 

Figure 3. Teneurs en gibbérelline A3 (AG3) (A, B), en gibbérellines A1 (AG1) (C, D), en 

gibbérelline A4 (AG4) (E, F), en gibbérellines totales (GAs) (G, H) dans les feuilles des 
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plantes de trois génotypes de tomate (Solanum Esculentum Mill) : Micro-Tom (MT), Never 

ripe (Nr) avec une faible sensibilité à l'éthylène, et Epinastic surproducteur d’éthylène (Epi) 

inoculés (AM-plantes) ou non (NAM-plantes) par Rhizophagus irregularis après 4 semaines 

de traitement par: 0 M AG3+ 0 mM NaCl, 10-6 M AG3+ 0 mM NaCl, 0 M AG3+ 100 mM 

NaCl et 10-6 M AG3+100 mM NaCl. Les données sont des moyennes de six plantes ± erreur 

standard. Les différentes lettres et astérisques indiquent les différences statistiques entre les 

génotypes & les traitements selon le test de Tukey à P <0.05 respectivement. 

 

Acide 1-aminocyclopropane-1-carboxylique 

Bien qu'il ait été prévu que, en conditions contrôlées, les teneurs du précurseur d’ET, 

l’ACC, augmentent chez le mutant ET-surproducteur Epi, il a été plutôt observé que le 

l’ACC a diminué chez ce mutant par rapport aux plantes MT indépendamment de la 

colonisation avec l’AMF (Figure 5A, B). Cependant, l'ACC a été considérablement 

diminué par la colonisation avec l’AM chez le mutant Nr. De plus, l'application d’AG3 a 

augmenté les teneurs en ACC chez les trois génotypes évalués en conditions contrôlées. Le 

stress salin a augmenté les concentrations en ACC, tandis que l'application d’AG3 l’a 

diminué chez les mutants MT et Nr. En outre, les plantes Epi inoculées avec l’AMF et 

traitées avec l’AG3 ont montré les teneurs en ACC maximale (4-fois par rapport aux 

plantes MT non-traitées en conditions contrôlées) (Figure 5 A, B). 

Acide indole 3-acétique 

En conditions contrôlées, l'application d’AG3 a augmenté les teneurs en AIA chez les 

mutants Nr et Epi (Figure 5C, D). L'inoculation avec l'AMF n'a affecté l'AIA que chez les 

plantes de mutant Nr cultivées en présence du sel, où les teneurs en AIA ont augmenté de 

manière significative par rapport aux plantes non-inoculées. 
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Figure 4. Teneurs en trans-Zeatin (tZ) (A, B), en isopentenyladenine (iP) (C, D) et en CKs 

totale (tZ+iP) (E, F) dans les feuilles des plantes de trois génotypes de tomate (Solanum 

Esculentum Mill) : Micro-Tom (MT), Never ripe (Nr) avec une faible sensibilité à l'éthylène, 

et Epinastic surproducteur d’éthylène (Epi) inoculés (AM-plantes) ou non (NAM-plantes) par 

Rhizophagus irregularis après 4 semaines de traitement par: 0 M AG3+ 0 mM NaCl, 10-6 M 

AG3+ 0 mM NaCl, 0 M AG3+ 100 mM NaCl et 10-6 M AG3+100 mM NaCl. Les données 

sont des moyennes de six plantes ± erreur standard. Les différentes lettres et astérisques 

indiquent les différences statistiques entre les génotypes & les traitements selon le test de 

Tukey à P <0.05 respectivement. 



Chapitre V  

122  
Figure 5. Teneurs en acide indole-3-acetique (AIA) (A, B), en acide 1-aminocyclopropane-1-

carboxylique (ACC) (C, D), en acide abscissique (ABA) (E, F), en acide jasmonique (AJ) (G, 

H) et en acide salicylique (AS) (I, J) dans les feuilles de trois génotypes de tomate (Solanum 

Esculentum Mill) : Micro-Tom (MT), Never ripe (Nr) avec une faible sensibilité à l'éthylène, 

et Epinastic surproducteur d’éthylène (Epi) inoculés (AM-plantes) ou non (NAM-plantes) par 
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Rhizophagus irregularis après 4 semaines de traitement par: 0 M AG3+ 0 mM NaCl, 10-6 M 

AG3+ 0 mM NaCl, 0 M AG3+ 100 mM NaCl et 10-6 M AG3+100 mM NaCl. Les données 

sont des moyennes de six plantes ± erreur standard. Les différentes lettres et astérisques 

indiquent les différences statistiques entre les génotypes & les traitements selon le test de 

Tukey à P <0.05 respectivement. 

 

 Acide abscissique 

En conditions de croissance optimale, la concentration d'ABA a été significativement 

augmentée par l'application exogène d’AG3 chez les trois génotypes étudiés, alors que la 

colonisation du système racinaire avec l’AMF a eu un effet positif supplémentaire, en 

particulier chez le MT et le mutant ET-insensible Nr (Figure 5E, F). En effet, la salinité a 

augmenté les teneurs en ABA chez les trois génotypes, mais l'application foliaire d’AG3 a 

provoqué une augmentation supplémentaire des teneurs en ABA. Cependant, l'effet de l’AMF 

sur l'ABA n'a été significatif que pour le mutant Nr qui, en fait, a montré les teneurs en ABA 

les plus élevées (Figure 5F). 

Acide jasmonique 

En conditions contrôlées, l'application exogène d’AG3 a augmenté les teneurs en AJ chez les 

trois génotypes évalués. L'inoculation avec l’AM a provoqué une augmentation 

supplémentaire, en particulier chez le MT, mais une diminution chez les plantes ET-

surproducteur Epi (Figure 5G, H). La salinité a provoqué une diminution générale des en 

teneurs en AJ, tandis que l'application foliaire d’AG3 a augmenté les teneurs en AJ chez les 

NAM-plantes, en particulier le mutant Epi. 

Acide salicylique 

En conditions contrôlées, l'application d’AG3 par pulvérisation a augmenté les teneurs en AS 

chez les trois génotypes, tandis que la colonisation des racines avec l’AM a augmenté les 

teneurs de cette hormone chez les plantes MT et le mutant ET insensible Nr, mais a diminué 

les teneurs en AS chez le mutant ET-surproducteur Epi (Figure 5I, J). En outre, le traitement 

par l’AG3 des plantes traitées par le sel n'a pas eu d'effet significatif sur les teneurs en AS, à 

l'exception des AM-plantes ET-insensibles Nr. 

3.5. Analyse en composants principales 

Afin de souligner la variation et de mettre en évidence des modèles dans cet ensemble de 

données complexe, nous avons effectué une analyse en composantes principales (ACP) pour  

http://www.forumphyto.fr/2015/01/30/lacide-jasmonique-un-exemple-de-de-systeme-de-defense-naturelle-des-plantes/
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Figure 6. Deux axes de l’analyse de composante principale ACP pour chaque génotype 

évalué, MT (A), Nr (B) et Epi (C), avec toutes les variables déterminées, les vecteurs propres 

représentent la force (donnée par la longueur du vecteur) et la direction de la corrélation des 

traits relatifs aux deux premiers composantes principaux (CP). Les cercles contiennent les 

variables qui appartiennent au même groupe (niveau de confiance de 75%). Les abréviations 

pour les variables sont données ainsi: SFW: biomasse fraîche des tiges, RFW: biomasse 

fraîche des racines, TFW: biomasse fraîche totale, LA: surface foliaire; tZ, trans-Zéatine; iP, 
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isopentenyladénine, CKs; Cytokinines totales; ACC, acide 1-aminocyclopropane-1-

carboxylique; ABA, acide abscisique; SA, acide salicylique; JA, acide jasmonique; GA1, 

gibberelline A1; GA4, gibberelline A4; GAs, gibbérellines totales; K, teneurs en potassium 

dans les feuilles; Na, teneurs en sodium dans la feuille; P, teneurs en phosphore dans la 

feuille; Mg, teneurs en magnésium dans la feuille; Ca, teneurs en calcium dans la feuille, 

rapport Na/K; Fe, teneurs en fer dans la feuille et PM, pourcentage de colonisation de l’AM. 

 

chaque génotype évalué, MT, Nr et Epi, avec toutes les variables déterminées dans cette 

étude. Les modèles prédominants de la covariation des variables physiologiques sont 

présentés dans la Figure 6, où les vecteurs Eigen représentent la force (donnée par la longueur 

du vecteur) et la direction du trait par rapport aux deux premiers composantes principaux 

(CP). Il est important de noter que ces PC représentaient 100% de la variance totale dans les 

trois génotypes et le modèle de distribution des variables dans l'ACP étaient différent dans les 

trois génotypes. Dans les plantes MT, l'ACC a été associé aux paramètres de la croissance: la 

biomasse fraîche des tiges (SFW) et la biomasse fraîche totale (TFW) dans le PC2, tandis que 

CKs, IAA et SA ont été associés à la surface foliaire dans le PC1 (Figure 6A). Cependant, 

chez le mutant Nr, les paramètres de productivité : la biomasse fraîche des tiges (SFW), la 

biomasse fraîche totale (TFW) et la surface foliaire ont été explicitement expliqués 

principalement par le PC1 et associés à l’ACC, GAs et l’AJ (Figure 6B). En plus, la plupart 

des traits ioniques et l’ABA du mutant Nr ont été négativement associés aux paramètres de 

productivité. Chez le mutant ET-sensible Epi, la biomasse fraîche des tiges (SFW) et la 

biomasse fraîche totale (TFW) étaient orthogonaux à la surface foliaire et expliqués par le 

PC1 et le PC2, respectivement. CKs, AS et AJ ont été positivement associés à la surface 

foliaire dans le PC1, tandis que les paramètres ioniques K et K/Na et les paramètres 

hormonaux l’ACC et l’AG ont été associés négativement à la biomasse fraîche des tiges 

(SFW) et la biomasse fraîche totale (TFW) dans le PC2 (Figure 6C). 

5. Discussion 

L'implication des hormones végétales dans la symbiose de la plante mycorhizées en 

conditions contrôlées a été déterminée par l'analyse des niveaux endogènes d'hormones 

végétales et/ou l’application exogène (Bothe et al., 1994; Hause et al., 2007). Nous avons déjà 

démontré que l'interaction entre l'inoculation avec l'AMF et l'application d’AG3 a amélioré la 

croissance des plants de tomates traitées par le sel, en modifiant l'équilibre hormonal 

(Khalloufi et al., 2017). Bien que l'ET n'ait pas été considéré comme le facteur principal dans 

le contrôle de la croissance, ces auteurs ont constaté que l'interaction AMF-AG augmentait le 
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précurseur de l'éthylene l'ACC en conditions de salinité, ce qui suggère que l'ET pourrait 

interagir avec les GAs pour contrôler la colonisation de l'AMF sous contrainte saline. En fait, 

l'ET est une hormone du stress qui a été négativement corrélée à la colonisation des 

mycorhizes (Kloppholz et al., 2011; Foo et al., 2013) et la tolérance à la salinité (Barnawal et 

al., 2014). Dans la présente étude, nous avons constaté que l'application de 100 mM NaCl au 

milieu racinaire a diminué le pourcentage de la colonisation racinaire chez les mutants  Nr et 

Epi par rapport aux plantes témoins sans sel, mais aucun effet de sel sur la colonisation 

racinaire avec l’AM n'a été observé chez plantes MT (Tableau 1). Cela indique que le 
déséquilibre en ET chez la tomate ont des effets significatifs sur la colonisation d’AM, 

comme l'ont suggéré précédemment Zsögön et al. (2008): chez les mutants de tomates Epi et 

Nr inoculés avec le champignons Glomus clarum, ces auteurs ont constaté que l'ET joue un 

rôle important dans le contrôle de la croissance des hyphes des champignons mycorhiziens à 

arbuscules (Zsögön et al., 2008). Par conséquent, la réduction de la colonisation d’AM 

observée dans les différents contenu d’ET (faible sensibilité et production élevée) est 

cohérente avec d'autres rapports antérieurs démontrant que bien que l'ET soit un inhibiteur 

fort de la colonisation (Geil et al., 2001), mais à de faibles concentrations peut également 

réduire la croissance des champignons (Ishii et al., 1996). De plus, Torres de los Santos et al. 

(2011) a révélé que le mutant RIN, avec une suppression dans l'inhibiteur de maturation 

MADS qui ne parvient pas à déclencher la respiration climatique et la biosynthèse d’ET 

associée à la maturation, a augmenté la colonisation de l'AMF, tout en diminuant chez le 

mutant ET-insensible Nr. Il est important de noter que la colonisation racinaire d’AM a 

considérablement diminué chez les plantes traitées à l’AG3 et les plantes Epi en conditions de 

contrôle et de salinité. En revanche, l'application d’AG3 a augmenté la colonisation d’AM 

chez le mutant ET-insensible Nr, en particulier en conditions de salinité (Tableau 1). Cela 

suggère qu'il existe un effet interactif négatif entre l’ET et l’AG sur la colonisation d’AM en 

conditions de salinité. 

Nous avons constaté que la pulvérisation avec l’AG3 a amélioré la biomasse fraîche des tiges 

et la biomasse fraîche totale chez les trois génotypes évalués en conditions de salinité, tandis 

que la colonisation avec l'AMF a augmenté la biomasse fraîche des tiges et la biomasse 

fraîche totale uniquement chez le mutant ET-sensible Epi (Figure 1). Khalloufi et al. (2017) a 

suggéré que l'ET n'est pas un facteur primaire qui contrôle la croissance en conditions de 

salinité chez les plantes de tomate inoculées et traités avec l’AG3 sous contrainte saline, mais 

d'autres études antérieures ont rapporté que l'application exogène de l'éthylène ou de l'ACC 
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pourrait améliorer la croissance et la tolérance des plantes à une forte salinité (Cao Et al., 

2007). Néanmoins, nos données indiquent que l'ET n'interagit pas avec les GAs dans 

l'amélioration de la croissance sous contrainte saline, mais semble avoir un effet interactif 

positif avec l'AMF pour l’amélioration de la croissance chez les plantes de tomate sous 

contrainte saline. 

 Nous avons constaté que la pulvérisation d’AG3 a amélioré la biomasse fraîche des 

tiges et donc la biomasse fraîche totale chez les trois génotypes évalués en conditions de 

salinité, tandis que la colonisation de l'AMF a augmenté la biomasse fraîche des tiges et donc 

la biomasse fraîche totale uniquement chez le mutant ET-sensible Epi. Récemment, Khalloufi 

et al. (2017) ont signalé que l'application exogène d’AG3 ou l'inoculation par l'AMF seule, 

mais surtout leur interaction, a amélioré la croissance des plantes de tomate traitées par le sel. 

Alors que dans une étude antérieure de Cao et al. (2007), l'application de l'éthylène ou de 

l'ACC a pu améliorer la tolérance des plantes à une salinité élevée. Néanmoins, nos données 

ont indiqué que l'ET n'interagit pas avec les GAs dans l’amélioration de la croissance sous 

stress salin, mais semble avoir un effet interactif positif avec l'AMF pour la restauration de la 

croissance des plantes de tomate cultivées en présence du sel. 

 ET, a été impliqué dans l'homéostasie ionique sous le stress de la salinité en régulant 

l'expression du gène H+-ATPase (Lockhart et al., 2013; Amjad et al., 2014), qui catalyse la 

seule pompe qui génère le gradient de protons et élimine le Na des cellules, la concentration 

accrue en ET est importante pour déterminer la tolérance au sel (Cao et al., 2006, 2007). Nous 

avons constaté que l'application d’AG3 a augmenté les teneurs en K et en Na chez les trois 

génotypes évalués sous contrainte saline, tandis que l'inoculation avec l’AM a diminué les 

teneurs en K chez le mutant ET-insensible Nr et a augmenté les teneurs en Na chez le mutant 

ET-sensible Epi, et les deux cations étaient inversement associés aux paramètres de 

productivité dans l’ACP (Tableau 2, Figure 6). Cela suggère que l'AG n'interagit pas avec 

l'ET pour l'homéostase ionique sous contrainte saline, mais la signalisation d’ET est 

importante pour l'équilibre ionique chez les plantes inoculées en conditions de salinité. Jiang 

et al. (2013) et Yang et al. (2013) ont illustré un rôle clé pour l'ET dans la tolérance au sel en 

rapportant sa capacité à retenir K plutôt que de diminuer Na dans les racines et les tiges 

d'Arabidopsis thaliana. Bien que ce résultat observé, l'effet interactif de l'éthylène sur les 

teneurs en K chez les plantes inoculées nécessite d'autres étude approfondie. 

En plus, Khalloufi et al. (2017) ont trouvé que la colonisation avec l'AMF ainsi que 

l'application d’AG3, mais notamment l'interaction entre l’AMF et l’AG a augmenté 
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considérablement les teneurs en ACC chez les plantes de tomate traitées par le sel. Dans la 

présente étude, nous avons constaté que la salinité a augmenté les teneurs en ACC, tandis que 

l’application exogène d’AG3 a diminué l'ACC chez les mutants MT et Nr. Il est important de 

noter que les plantes Epi inoculées avec l'AMF et traitées avec l’AG3 ont montré les teneurs 

en ACC maximale (4-fois par rapport aux plantes MT non-traitées en conditions contrôlées) 

(Figure 5 A, B). Nous avons également trouvé chez les plantes MT que l’ACC était associé 

aux paramètres de croissance dans le PC2 (Figure 6A), cependant, chez le mutant Nr, les deux 

paramètres de productivité (la biomasse fraîche totale TFW et la surface foliaire LA) ont été 

explicitement expliqués par le PC1 et associés à l’ACC, l’AG et l’AJ (Figure 6B). En 

conséquence, l'effet interactif positif entre l’ET et l’AG sur le niveau d’ACC a été trouvé lors 

de la production élevée d'éthylène (le mutant Epi), qui présente en fait la biomasse fraîche des 

tiges la plus élevée et donc la biomasse fraîche totale en conditions de salinité (Figure 1). Cela 

suggère que l'amélioration de la croissance des plantes de tomate nécessitera un effet 

interactif positif entre l’AG et l'ET en conditions de salinité. 

L'application exogène de l'éthylène et de l'AG sont impliqués dans l'induction de la 

tolérance au sel chez les plantes, mais qu'ils agissent de manière indépendante ou dépendente 

l’un de l’autre est discutable (Iqbal et al., 2012). En effet, l'interaction négative entre les deux 

hormones a été montrée sur la croissance par Achard et al. (2003), ces chercheurs ont signalé 

qu'au moins une partie de l'effet inhibiteur de l'éthylène sur la croissance et son interaction 

avec l'AG à cet égard est médié par les protéines DELLA. En revanche, De Grauwe et al. 

2008 ont rapporté qu'une voie de la réponse fonctionnelle d’AG est requise pour 

l'augmentation de la biosynthèse d'éthylène eto2-1 (mutant surproducteur d'éthylène) puisque 

gai eto2-1 (gibbérelline insensible, double mutant à l'éthylène surproducteur) ne produit pas 

trop l'éthylène, montrant la dépendance de l'éthylène à l'AG. Dans la présente étude les 

teneurs endogènes en AG3, mais aussi en AG1 et en GAs totales ont augmenté avec 

l'application foliaire d’AG3 chez les trois génotypes en conditions de salinité par rapport aux 

plantes non-traitées (Figure 3A, B, G and H). Cela suggère que l’AG et l’ET agissent 

indépendamment l'un de l'autre dans l'amélioration de la croissance des plantes de tomate en 

conditions de salinité, puisque les paramètres de productivité (la surface foliaire (LA) et la 

biomasse fraîche totale (TFW)) chez le mutant ET-surproducteur Epi ont été orthogonaux et 

expliqués respectivement par PC1 et PC2 (Figure 6C). Par ailleurs, l'inoculation avec l’AM a 

augmenté l’AG3 ainsi que le contenu des GAs totales chez les plantes de MT et de Epi (Figure 

3A, B, G et H), ce qui suggère qu'il existe un effet interactif positif entre l'ET et l’AM sur les 
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niveaux endogènes d'AG chez les plantes de tomate en conditions de salinité. Récemment, 

Khalloufi et al. (2017) ont constaté que l'application exogène d’AG3 a augmenté les teneurs 

de trois GAs actives analysées chez les plantes de tomate, l’AG1, l’AG3 et l’AG4, mais surtout 

l’AG3, et donc les teneurs totales des GAs. Ils ont montré qu’il existe une corrélation positive 

entre l’AG3 et les paramètres de croissance chez les plantes de tomate traitées par l’AG 

seulement ou en combinaison avec l’AMF. 

Une autre interaction entre le précurseur d'éthylène l’ACC avec les autres hormones 

telle que le CK et l’ABA semble être également impliqué dans la réponse à la tolérance au sel 

chez la tomate (Albacete et al., 2009). Khalloufi et al. (2017) ont constaté que les CKs étaient 

positivement corrélé avec les paramètres liés à la croissance chez les plantes de tomate 

traitées par l’AG seul ou en combinaison avec l'inoculation par l'AMF, ils ont suggéré que les 

GAs interagissent avec les CKs pour restaurer la croissance en conditions de salinité et 

l'inoculation par l'AMF a un effet positif supplémentaire sur la croissance. Dans la présente 

étude, la salinité a provoqué une augmentation de la tZ et des CKs totales chez les trois 

génotypes analysés à la fois chez les plantes NAM et AM, à l'exception des plantes Nr 

inoculées par l’AMF, tandis que l'application d’AG3 a diminué les teneurs en tZ et en CKs 

totales, à l'exception de mutant Nr inoculé avec l’AMF (Figure 4A, B, E et F). L'autre CK 

actif, iP, a augmenté de manière importante avec la salinité chez les plantes MT (Figure 4C, 

D). Cela suggère qu'il y a un effet interactif négatif entre l’ET et l’AG sur les niveaux de CKs 

dans l'amélioration de la croissance des plantes de tomate traitées par le sel, puisque les CKs 

étaient inversement associés à la surface foliaire (LA) dans PC1, PC3 (Figure 6A). 

L'éthylène et l'auxine régulent de manière synergique la croissance des plantes et les 

processus de développement, y compris la croissance des racines et le développement des 

racines latérales (Wang et al., 2013). En effet, Kamil et al. (2007) ont rapporté qu'un mode 

d'interaction éthylène-auxine se produit au niveau de la biosynthèse de l'hormone: l'auxine 

induit la biosynthèse de l'éthylène par une régulation positive de la 1-aminocyclopropane-1-

carboxylate (ACC) synthase, l'enzyme clé dans la production d'éthylène (Abel et al., 1995). 

Cependant, l'éthylène pourrait influencer les niveaux d'auxine puisque l'éthylène a été montré 

pour réguler l'expression de deux gènes : WEAK ETHYLENE INSENSITIVE (WEI2 et WEI7), 

qui codent les sous-unités de l'anthranilate synthase, une enzyme limitant la teneur de la 

biosynthèse de Trp (Stepanova et al., 2005), à partir de laquelle la voie de l'auxine est au 

moins partiellement dérivée. Dans la présente étude, l'application d’AG3 a augmenté les 

teneurs en AIA chez les mutants Nr et Epi en conditions contrôlées (Figure 5C, D). Cela 
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suggère que l’AG n'interagisse pas avec l'ET pour les niveaux d’AIA en conditions 

contrôlées, mais leur effet interactif sous stress salin nécessitera d’autres recherches 

supplémentaires, puisque l'application exogène de l’AG3 n'a pas d'effet significatif sur les 

teneurs en AIA chez les trois génotypes analysés. Récemment, Khalloufi et al. (2017) ont 

rapporté que l'effet positif du traitement de l’AG3 sur la croissance en conditions contrôlées et 

de salinité peut être associé à l'AIA, comme le suggère la forte corrélation trouvée entre l’AIA 

et les paramètres liés à la croissance. En outre, l'inoculation par l'AMF n'a affecté l'AIA que 

chez les plantes de mutant Nr cultivées en conditions de salinité, où les teneurs en AIA ont 

augmenté de manière significative par rapport aux plantes non-inoculées. Ces données 

indiquent que l'ET semble avoir un effet interactif positif avec l'AMF sur les teneurs en AIA 

pour l’amélioration de la croissance des plantes de tomate traitées par le sel seulement à une 

faible concentration d'éthylène. 

Des études récentes ont révélé que l'ABA agit sur la croissance des racines en 

favorisant la biosynthèse de l'éthylène chez Arabidopsis (Luo et al., 2014), alors qu'une étude 

antérieure a révélé que l'ABA endogène limite la production d'éthylène (Tal, 1979; Rakitina et 

al., 1994; LeNoble et al., 2004) et que l'éthylène peut inhiber la biosynthèse d'ABA 

(Hoffmann-Benning and Kende, 1992). En outre, Yin et al. (2015) ont signalé que l'éthylène 

et l'ABA semblent agir d’une manière synergique ou antagoniste pour contrôler la croissance 

et le développement des plantes. Chez Arabidopsis thaliana, les racines etr1-1 et ein2 sont 

résistantes à l'éthylène et à l'ABA, tandis que les racines de mutant abi1-1 résistant à l'ABA et 

le mutant aba2 déficient en ABA, ont des réponses normales à l'éthylène. Cela suggère que 

l'inhibition d'ABA de la croissance des racines nécessite une voie fonctionnelle de la 

signalisation de l'éthylène mais l'inhibition de la croissance des racines par l'éthylène est 

indépendante d'ABA (Beaudoin et al., 2000; Ghassemian et al., 2000; Cheng et al., 2009). 

Dans notre étude, la salinité a augmenté la concentration foliaire d'ABA chez les trois 

génotypes analysés, et l'application foliaire d’AG3 a provoqué une augmentation 

supplémentaire des teneurs en ABA. Cela suggère que l'AG n'interagit pas avec l'ET sur les 

teneurs en ABA sous stress salin, mais l'ABA est important pour l'amélioration de la 

croissance des plantes de tomate traitées par le sel. L'effet de l'AMF sur l'ABA n'a été 

significatif que chez le mutant Nr qui, en fait, a montré les teneurs en ABA les plus élevées 

(Figure 5F). Nous avons également constaté que la plupart des traits ioniques et l’ABA de 

mutant Nr étaient négativement associés aux paramètres de productivité. Cela suggère qu'il 

existe un effet interactif positif entre l’ET et l’AM sur les teneurs en ABA en conditions de 
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salinité mais à une faible concentration d'éthylène. Récemment, Martín-Rodríguez et al. 

(2016) ont montré chez les plantes de tomate mycorhisées que l'ABA a atténué la biosynthèse 

d’AG et a augmenté l'expression du gène GA-catabolique conduisant à une réduction des GAs 

bioactives. Vice versa, GA a activé le catabolisme d’ABA principalement dans les racines 

mycorhisées. De même, Khalloufi et al. (2017) ont révélé que les teneurs en ABA ont  

augmenté en conditions de salinité, en particulier chez les plantes inoculées avec l’AMF et 

traitées avec l’AG3, ce qui a considérablement amélioré la croissance par rapport aux plantes 

non-traitées, ils ont suggéré que l'application d’AG pourrait agir en modifiant les niveaux 

d'ABA des feuilles chez AMF-plantes, conduisant à une meilleure croissance de la tomate en 

conditions de salinité. 

L'éthylène combiné à d'autres phytohormones comme l’AJ et l’AS agit souvent d’une 

façon coopérative. Ceux-ci sont considérés comme les principaux acteurs impliqués dans la 

régulation de la défense des plantes contre les parasites et les agents pathogènes (Kazan et al., 

2015). Dans notre étude, la salinité a provoqué une diminution générale des teneurs en AJ, 

tandis que l'application foliaire l’AG3 a augmenté les teneurs foliaires en AJ chez les NAM-

plantes, spécialement chez le mutant Epi (Figure 5G, H). Cela suggère qu'il existe un effet 

interactif positif entre l’ET et l’AG sur les teneurs en AJ en conditions de salinité, puisque les 

paramètres de productivité (la surface foliaire (LA) et la biomasse fraîche totale (TFW)) chez 

le mutant ET-surproducteur Epi ont été orthogonaux et expliqués respectivement par PC1 et 

PC2. Récemment, Khalloufi et al. (2017) ont montré que l’AJ a été trouvé en corrélation avec 

les paramètres de croissance chez les plantes de tomate traitées par l’AG3, ce qui suggère que 

l'AG interagit avec l’AJ dans le contrôle de la croissance des plantes en conditions de salinité. 
Selon Heinrich et al. (2013), les niveaux accrus d’AJ répriment la biosynthèse de l'AG en 

inhibant la transcription de plusieurs gènes de la biosynthèse des GAs, y compris GA20ox, 

qui code pour une enzyme clé catalysant la formation des GAs bioactives. En effet, un étude 

récente a indiqué la synergie ainsi que l’antagoniste entre l’AG et l’AJ dépend du processus 

dans lequel ces hormones sont impliquées et que l’effet interactif peut différer 

considérablement entre les différents organes végétaux (Wasternack and Hause, 2013; Song et 

al., 2014).  

Récemment, il a été démontré que l'application exogène d’AS a amélioré l'ajustement 

osmotique chez les plantes de tomate traitées par NaCl mais n'a pas augmenté la croissance 

des plantes (Gharbi et al., 2016). Alors que Khalloufi et al. (2017) ont rapporté que les plantes 

de tomate inoculées par l’AMF traitées avec l’AG3 ont présenté les teneurs en AS les plus 
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élevées en conditions de salinité, mais aucune corrélation n'a été trouvée entre l’AS et les 

paramètres liés à la croissance. Nos résultats dans cette étude ont montré que le traitement par 

l’AG3 chez les plantes de tomate cultivées en présence du sel, n'a pas eu d'effet significatif sur 

les teneurs en AS, à l'exception des AM-plantes ET-insensibles Nr (Figure I, J). 

6. Conclusion 

Cette étude montre que la pulvérisation avec l’AG3 améliore la biomasse fraîche des tiges et 

donc la biomasse fraîche totale chez les trois génotypes évalués en conditions de salinité, alors 

que la colonisation par l'AMF n'a augmenté la croissance que chez le mutant ET-

surproducteur Epi, ce qui indique que l'amélioration de la croissance observée était liée à 

l'effet interactif positif entre l’ET et l’AMF, et que l'équilibre ionique des AMF-plantes sous 

stress salin dépend de la signalisation d’ET en conditions de salinité. Nos résultats révèlent 

également que l’ET et l’AG agissent indépendamment l'un de l'autre pour l'amélioration de la 

croissance des plantes de tomate en conditions de salinité, mais il existe un effet interactif 

positif entre les deux hormones sur le niveau d'ACC, notamment chez le mutants Epi et aussi 

sur les teneurs en AJ. Cependant, l'ET semble interagir négativement avec l'AG sur les 

niveaux des CKs, mais il n'interagit pas avec l’AG sur les teneurs en ABA pour l'amélioration 

de la croissance en conditions de salinité. En ailleurs, il existe un effet interactif positif entre 

l’ET et l'AM sur les niveaux endogènes des GAs; les teneurs en AIA et en ABA pour 

l’amelioration de la croissance des plantes de tomate cultivées en presence du sel uniquement 

à une faible concentration d'éthylène. En conclusion, ce travail est une étape importante vers 

la compréhension du rôle de l'ET dans l'amélioration de la croissance des plants de tomate en 

conditions de salinité. 
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Role of ethylene in the interaction between foliar GA3 application and 1 
arbuscular mycorrhizal fungi inoculation in salinized tomato plants 2 
Abstract 3 
Phytohormones play vital roles in controlling the interaction between plants and environment. 4 
Levels of ethylene and its direct precursor ACC (1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid) 5 
could be induced be salinity. To gain insights about the role of ethylene in the interaction 6 
between foliar GA3 (gibberellic acid) and arbuscular mycorrhizal fungi inoculation under 7 
salinity conditions, three genotypes of tomato (Solanum esculentum Mill cv. Micro-Tom, MT) 8 
and the tomato mutants Never-ripe (Nr) and Epinastic (Epi) were inoculated or not with the 9 
arbuscular mycorrhizal fungi: (AMF) Rhizophagus irregularis and exposed to different 10 
treatments during four weeks: 0 M GA3 + 0 mM NaCl, 10-6 M GA3 + 0 mM NaCl, 0 M GA3 + 11 
100 mM NaCl and 10-6 M GA3 + 100 mM NaCl. Results revealed that spraying with GA3 12 
enhanced the shoot FW and thus total FW in the three genotypes (MT, Nr and Epi) evaluated, 13 
while AMF colonization increased the shoot FW and thus total FW only in ET-overproducer 14 
(Epi) mutant under salinity conditions. Foliar GA3 application was found to increase the 15 
endogenous concentration of GA3, GA1, and total GAs in the three genotypes (MT, Nr and 16 
Epi), the JA concentration only in ET-sensitive Epi mutant, but decreased tZ as well total CKs 17 
in the three genotypes evaluated except for ET-sensitive Epi AM-plants. While the AM 18 
inoculation with AMF provoqued an increase GA3 and GAs only in MT and ET-sensitive Epi 19 
plants. IAA and ACC concentrations were not affected with the application of GA3 by 20 
spraying in the three genotypes analyzed, while the AM inoculation provoked an additional 21 
positive effect on ACC particularly in ET-sensitive Epi AM-plants grown under salinity 22 
conditions. 23 
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Keywords: ethylene, gibberellic acid, arbuscular mycorrhizal fungi, salt stress, growth, plant 24 
hormone.  25 
1. Introduction 26 
In order to survive under abiotic stress conditions such as salinity, plants activate their defense 27 
mechanism. Phytohormone signaling is one such defense response that is activated in 28 
response to stress. Whether there is increase or decrease in the level of these hormones, it is 29 
an adaptive mechanism to tolerate stress (Iqbal et al., 2012). Ethylene increase under salinity, 30 
whereas GA decreases, however the interaction between those hormones is rather complex, as 31 
both negative and positive reciprocal effects depending on the developmental process and 32 
environmental conditions (Weiss et al., 2007). It is known that ethylene affects a variety of 33 
processes throughout the plant’s lifetime including pollination, seed germination, abscission 34 
and senescence, flowering, fruit ripening, root formation, gravitropism and stress responses 35 
(Doubt et al., 2010; Khan et al., 2013; Wang et al., 2013; Upreti et al., 2016). Further, it has 36 
been found that ethylene signaling is beneficial for salt stress tolerance (Xu et al., 2008). In 37 
fact, studies based on gene mutation and transformation analysis elucidated that the whole 38 
ethylene biosynthesis and signal transduction pathway are involved in plant response and 39 
adaptation to salinity, suggesting that promotion of ethylene biosynthesis and signal 40 
transduction could enhance plant tolerance to salinity, while inhibition of it leads to increased 41 
plant sensitivity to salinity (Tao et al., 2015). In soybean, Ma et al. (2012) found using 2-DE 42 
gel analysis that several components of ethylene biosynthesis in the salt-tolerant genotype Lee 43 
68 were more abundant than that in the salt- sensitive genotype Jackson under salinity stress. 44 
Morgan and Drew (1997) found that levels of ethylene and its direct precursor ACC could be 45 
obviously induced by salinity and other abiotic stress in many plants species. Recently, Peng 46 
et al. (2014) reported that the pretreatment with ACC enhanced the salinity-tolerance of 47 
Arabidopsis seedlings. Ellouzi et al. (2014) compared two halophytes Cakile maritima and 48 
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Thellungiella salsuginea to the glycophyte Arabidopsis thaliana, and they found that both 49 
halophytes species accumulated more ACC in both leaves and roots under high salinity. 50 
Likewise, Cao et al. (2007) reported that the application of ethylene or ACC could improve 51 
plant tolerance to high salinity. However, some other works showed that ACC may play a 52 
negative role in regulation of tomato seedling growth under salinity. Two weeks after 53 
imposing 100 mM NaCl, increased root, xylem sap, and leaf ACC concentration were 54 
detected (Albacete et al., 2008), coinciding with foliar Na+ accumulation to 80 mM (Ghanem 55 
et al., 2008). These changes were correlated temporally with the onset of oxidative stress 56 
(malondialdehyde accumulation) and decreased photosynthetic efficiency, suggesting that 57 
ethylene enhanced foliar senescence under salinity stress (Ghanem et al., 2008). A further 58 
investigation is necessary to understand the actual roles of ethylene in plant response to 59 
salinity. 60 

Plants salt tolerance is dependent upon their ability to maintain ion homeostasis that is 61 
maintaining low Na+ and high K+ and K+ /Na+ concentration (Jeschke et al., 1984; Inan et al., 62 
2004). Ethylene as stress hormone is involved in ion homoeostasis under salinity stress by 63 
regulating the H+-ATPase gene expression (Waters et al., 2007; Wang et al., 2009; Lockhart 64 
et al., 2013; Amjad et al., 2014), thus enhanced ethylene concentration is important in 65 
determining plant salt tolerance (Cao et al., 2006, 2007). Accordingly, Alvarez et al. (2003) 66 
showed a significant increase in ethylene production in salt-adapted calli compared to salt-67 
sensitive calli. Yang et al. (2013) illustrated a key role for ethylene in salt tolerance by 68 
relating its ability to retain K+ rather than decreasing Na+ in roots and shoots of Arabidopsis. 69 
Zhu et al. (2005) reported that Arabidpsis thaliana plants transformed with an ethylene-70 
responsive factor (ERF) like regulation factor hos10-1 gene accumulated more Na+ than wild 71 
plants but had lower sensitivity to NaCl, implying that salt sensitivity was not directly 72 
associated with the change in Na+ accumulation. Likewise, Jiang et al. (2013) reported that 73 
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ethylene overproducing (eto1) mutant under salinity exhibits reduced root Na+ influx and low 74 
root stelar and xylem-sap Na+ concentrations, leading to restricted root-to-shoot delivery of 75 
Na+, along with high xylem-sap K+ concentrations in Arabidopsis plants.  76 
Importantly, ethylene interacts with other hormones to regulate various processes in the 77 
plants. Iqbal et al. (2017) studied the ethylene’s role in the development and senescence 78 
processes in leaves, flowers and fruits, paying special attention to the complex networks of 79 
ethylene crosstalk with auxin, cytokinins, gibberellins and abscisic acid. In turn, under salinity 80 
conditions, ethylene was found to directly regulating salinity-related effectors, and 81 
coordinates also with other phytohormones and stress signaling molecules to modulate plant 82 
response to salinity and normal growth (Tao et al., 2015). Recently, with increasing evidence 83 
of cross-talk between phytohormones, ethylene and gibberellins are associated with almost all 84 
other hormones and affects cellular processes negatively or positively (Morant et al., 2010; 85 
Iqbal et al., 2012). Early studies have suggested that ethylene may increase the level of GAs 86 
during internode elongation of deepwater rice upon submergence (Hoffmann-Benning and 87 
Kende, 1992). While the negative interaction between the both hormones was shown on 88 
growth by (Achard et al., 2003), those authors reported that at least part of the inhibitory 89 
effect of ethylene on growth and its interaction with GA in this regard are mediated by 90 
DELLA proteins. In turn, a synergetic promotive effect of GA and ethylene was shown in 91 
light-grown Arabidopsis seedlings by (Saibo et al., 2003). De Grauwe et al. 2008 reported that 92 
a functional GA response pathway is required for the increased ethylene biosynthesis eto2-1 93 
(ethylene overproducing mutant) since gai eto2-1 (gibberellins insensitive, ethylene 94 
overproducing double mutant) does not overproduce ethylene, showing dependence of 95 
ethylene on GA. Also, Achard et al. (2007) showed that ethylene delayed the transition to 96 
flowering in Arabidopsis plants under short days and this effect was suppressed by GA 97 
treatment. Recently, Khalloufi et al. (2017) found that GA3 application as well as AMF 98 
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colonization but, notably, the interaction between AMF and GAs significantly increased ACC 99 
concentration in salinized tomato plants. Besides, ethylene also interacts with auxin 100 
extensively on regulation of plant growth and development (reviewed in Vandenbussche et 101 
al., 2012). Also, it has been suggested that ethylene signaling could modulate auxin synthesis 102 
and/or transport to trigger the pathway responsible for the penetration of tomato roots in soil 103 
(Santisree et al., 2012). On the other hand, ethylene has been shown to downregulate auxin 104 
transport in root tips of maize (Zea mays) and in epicotyls of pea (Pisum sativum) (Suttle 105 
1988; Lee et al. 1990), while playing an opposite role in Arabidopsis. 106 
Kamil et al. (2007) suggested that ethylene achieves a local activation of the auxin signaling 107 
pathway and regulates root growth by both stimulating the auxin biosynthesis and by 108 
modulating the auxin transport machinery. Recently, Hu et al. (2017) reported that the auxin 109 
gradient, established by local auxin biosynthesis and transport, can be controlled by ethylene, 110 
and steers seedling growth in Arabidopsis. They suggested that the increased ethylene 111 
biosynthesis caused by high auxin levels support a bi-directional control mechanism for 112 
ethylene-auxin interactions. Besides, several auxin-related small proteins (SAURs and 113 
ARGOS (auxin regulated gene involved in organ size)) from Arabidopsis were found to act as 114 
brakes of ethylene signaling and as accelerators of cell proliferation and/or cell expansion to 115 
coordinate seedling growth and ethylene response (Li et al., 2015; Rai et al., 2015). Another 116 
interaction between the ethylene precursor ACC with other hormones like CKs and ABA also 117 
seems involved in salt tolerance response in tomato (Albacete et al., 2009). Yin et al. (2015) 118 
suggested that ethylene and ABA seem to act synergistically or antagonistically to control 119 
plant growth and development. Indeed, the relationship between ethylene and ABA in salinity 120 
response is not as clear as in seed germination. Nevertheless, from ABA-associated 121 
expression pattern and mutant phenotypes of ethylene-related factors, Tao et al. (2015) 122 
proposed that the whole ethylene biosynthesis and signal transduction pathway interacted with 123 
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ABA in regulating salinity response. It was also found that ethylene in combination with other 124 
phytohormones such as JA and SA often acts cooperatively (Kazan et al., 2015). In 125 
Arabidopsis, ERF1 played positive roles in plant tolerance to salinity, drought and heat stress 126 
by regulation of stress-related genes, which integrated the ethylene, JA and ABA signals 127 
(Cheng et al., 2013).  128 

In addition, the involvement of plant hormones in the AM-plant symbiosis is based on 129 
the alteration of plant hormones during the establishment of symbiosis as well as on the 130 
exogenous application of plant hormones (Hause et al., 2007). In this context, it has been 131 
documented that GAs and ethylene affects the developmental processes in arbuscular 132 
mycorrhiza (Penmetsa et al., 2007, Floss et al., 2013, Foo et al., 2013). Previous study used 133 
the ethylene-overproducing mutant epinastic and the ethylene-insensitive mutant Never ripe 134 
in tomato to build on early results suggesting that ethylene is inhibitory to AM colonization 135 
(Geil et al., 2001; Torres de Los Santos et al., 2011). Moreover, the effect of fungal 136 
colonization on the level of various plant hormones such as cytokinins, ABA, JA, SA and the 137 
ethylene precursor 1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid (ACC) has been examined in 138 
some detail with (Martinez-Medina et al., 2010, 2011). In this regard, less well understood 139 
about the interaction of both plant hormones ethylene and gibberellin in mycorrhizal 140 
development under control conditions as well as under salinity conditions. 141 
Ethylene mutants have been powerful tools in genetic and biochemical research to elucidate 142 
ethylene modulation during stress. In this study, three genotypes of tomato (Solanum 143 
esculentum Mill cv. Micro-Tom, MT) and the tomato mutant Never-ripe (Nr) which is 144 
blocked in ethylene perception (Lanahan et al., 1994) and Epinastic (Epi) mutant that 145 
overproduce ethylene do not necessarily show premature leaf senescence (Wang et al., 2005) 146 
were used to elucidate the role of ethylene in the interaction between foliar GA3 and AMF 147 
inoculation in salinized tomato. Such studies are crucial, not only to the development of an 148 

http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0098847211000050#bib0275
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0098847211000050#bib0485
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integrated understanding of the mechanism of cross-talk between gibberellin-ethylene and 149 
other hormones in the presence of salt stress and/or mycorrhiza, but also for the development 150 
of rational strategies for improving salt tolerance using both exogenous plants growth and 151 
beneficial microorganisms. 152 
2. Material and Methods 153 
2.1. Plant material and growth conditions 154 
Seeds of three genotypes of tomato (Solanum esculentum Mill cv. Micro-Tom, MT) and the 155 
tomato mutants Never-ripe (Nr) with low ethylene sensitivity and Epinastic (Epi) ethylene 156 
overproducer (provided kindly by Prof. Lázaro Pereira-Peres from the University of Sao 157 
Paulo), were sterilized by immersion in 5% sodium hypochlorite. Three weeks after sowing 158 
(at the stage of three true-leaves) plants were transferred to 1 L plastic pots filled with 159 
autoclaved vermiculite. Half of the plants were inoculated with 5 g of Rhizophagus irregularis 160 
per plant. The fungus was obtained from the collection of the experimental field station of 161 
Zaidín, Granada (EEZ 6). The AM fungal inoculum consisted of a mixture of rhizospheric 162 
soil from pot cultures (Sorghum sp.) containing spores, hyphae and mycorrhizal root 163 
fragments, with a potential infectivity of ∼35 infective propagules per gram inoculum (Kohler 164 
et al., 2008). The inoculum was placed adjacent to the root of the seedling. The same amount 165 
of the autoclaved inoculum was added to the non-inoculated (NAM) plants, and supplemented 166 
with a filtrate of the culture to provide the microbial populations accompanying the 167 
mycorrhizal fungi. 168 

Plants were irrigated regularly with half-strength Hoagland nutrient solution 169 
(Hoagland and Arnon, 1950), and grown in a growth chamber under 16 h daylight periods. 170 
The air temperature ranged from 25 to 28 C° during the day. Relative humidity was 171 
maintained at 70 ± 5% during the night and at 50 ± 5% during the day. Light intensity at the 172 
top of the canopy was approximately 245 µmoles m-2 s-1. After two weeks, the seedlings of 173 
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the three genotypes of tomato inoculated or not with Rhizophagus irregularis were exposed to 174 
different treatments with gibberellic acid (GA3) and/or salt as follows: 0 M GA3 + 0 mM 175 
NaCl, 10-6 M GA3 + 0 mM NaCl, 0 M GA3 + 100 mM NaCl and 10-6 M GA3 + 100 mM NaCl 176 
during thirty days after starting treatment. The GA3 was applied by spraying the shoot every 177 
two days while the control plants were sprayed with an equal amount of distilled water. The 178 
NaCl was added to the nutrient solution and periodically leached and replaced with fresh 179 
solution to avoid any concentration effect. The experiment lasted 30 days and six plants per 180 
treatment were evaluated in each genotype.  181 
2.2. Plant growth parameters and leaf area 182 
Plant growth parameters were recorded and samples harvested at the end of the experiment. 183 
Leaf area was analyzed with a leaf area meter LI-3100C (Li-Cor, Lincoln, NB, USA).   184 
2.3. Determination of mycorrhizal colonization 185 
AM fungal colonization was determined 6 weeks after inoculation with Rhizophagus 186 
irregularis. Root segments from three randomly selected plants per treatment were sampled at 187 
harvest to determine the colonization percentage. Root were cleared with 10% KOH and 188 
stained with 0.05% trypan blue in lactophenol as described by (Phillips and Hayman, 1970). 189 
The percentage of root length colonised by AM fungi was calculated by the gridline intersect 190 
method (Giovannetti and Mosse, 1980). Positive counts for AM colonisation included the 191 
presence of vesicles or arbuscules or typical mycelium within the roots.  192 
2.4. Cation concentration analysis 193 
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Mature leaves were dried at 65°C for 48h, milled to powder and digested with a HNO3:HClO4 194 
solution. Digested leaf samples were analysed by using inductively coupled plasma optical 195 
emission spectrometry (ICP-OES, Thermo ICAP 6000 SERIES, ThermoFisher Scientific). 196 
2.4. Hormone analysis 197 
Cytokinins (trans-zeatin, tZ, zeatin riboside, ZR and isopentenyl adenine, iP), gibberellins 198 
(GA1, GA4 and GA3), indole-3-acetic acid (IAA), abscisic acid (ABA), salicylic acid (SA), 199 
jasmonic acid (JA) and the ethylene precursor 1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid (ACC) 200 
were analysed in mature leaves according to Albacete et al. (2008) with some modifications. 201 
Ten µl of extracted sample were injected in a U-HPLC-MS system consisting of an Accela 202 
Series U-HPLC (ThermoFisher Scientific, Waltham, MA, USA) coupled to an Exactive mass 203 
spectrometer (ThermoFisher Scientific, Waltham, MA, USA) using a heated electrospray 204 
ionization (HESI) interface. Mass spectra were obtained using the Xcalibur software version 205 
2.2 (ThermoFisher Scientific, Waltham, MA, USA). For quantification of the plant hormones, 206 
calibration curves were constructed for each analysed component (1, 10, 50, and 100 µg l-1) 207 
and corrected for 10 µg l-1 deuterated internal standards. Recovery percentages ranged 208 
between 92 and 95%. 209 
2.5. Statistics 210 
Analysis of variance and correlation analysis were performed using SPSS for Windows 211 
(version 20.0, SPSS Inc., Chicago IL, USA). Means of different treatments were compared 212 
using the Student-Newman-Keuls or the Tukey test at the 0.05 of confidence level.  213 
3. Results 214 
3.1. Mycorrhizal colonization 215 
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Rhizophagus irregularis successfully colonized roots in the three tomato genotypes evaluated 216 
under control conditions, whereas AM fungal colonization was not detected in NAM plants 217 
(Table 1). The application of 100 mM NaCl to the root medium decreased the percentage of 218 
root colonization by 60% in the Nr and Epi mutants compared to control conditions, but no 219 
effect of salt on AM root colonization was observed in the MT plants (Table 1). Importantly, 220 
AM root colonization significantly decreased in GA3 treated MT and Epi plants under both 221 
control and salinity conditions. In contrast, GA3 treatment increased AM colonization in the 222 
ET-insensitive Nr mutant, especially under salinity conditions (Table 1). 223 
3.2. Plant growth parameters  224 
Under control conditions, shoot FW increased significantly (30%) by foliar GA3 application 225 
in the three genotypes, MT, Nr and Epi, analyzed, while AMF inoculation provoked an 226 
additional increase in shoot FW only in the Epi mutant (2-fold increase compared to non-227 
treated plants, Figure 1A, B). Although salinity significantly reduced shoot FW, the 228 
application of GA3 recovered growth in the three genotypes evaluated, whereas AMF 229 
colonization only had a positive effect in Epi plants (Figure 1A, B). Root FW was 230 
significantly increased by the exogenous GA3 application or by the inoculation with AM in 231 
the three genotypes tested under both control and salinity conditions (Figure 1C, D). Total 232 
FW showed similar trend to that of shoot FW (Figure 1E, F). Spraying with GA3 was found to 233 
enhance total FW in the three genotypes evaluated, but AMF colonization only increased total 234 
FW in interaction with GA3 application in the ET-overproducer Epi mutant (Figure 1E, F).  235 

Interestingly, the application of GA3 increased significantly the leaf area in the MT and 236 
the Epi mutant under control conditions, while the inoculation with AM increased leaf area in 237 
the same genotypes, especially in the Epi mutant treated with GA3 (Figure 2A, B). Salinity 238 
caused a reduction in the leaf area of the three genotypes analyzed, although the low ET-239 
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sensitive (Nr) mutant was not significantly affected in the NAM plants. Importantly, as under 240 
control conditions, foliar GA3 application or AM inoculation increased leaf area especially in 241 
Epi plants (Figure 2A, B).  242 
3.3. Cation accumulation 243 
Under control conditions, the exogenous GA3 application or the inoculation with AM 244 
increased K concentration in MT and ET-overproducer Epi plants, but decreased it in ET-245 
insensitive Nr mutant (Table 2). K/Na was also increased only in MT plants treated with GA3 246 
or inoculated with AM. Further, Ca and Fe concentrations were increased by AM inoculation 247 
in ET-insensitive Nr plants, but they showed a decrease in ET-overproducer Epi plants. P and 248 
Mg decreased also by foliar GA3 application or by the AM inoculation as compared to non 249 
treated plants. Importantly, sparying with GA3 was found to increase Na concentration in ET-250 
sensitive Nr mutant and ET-overproducer Epi mutant, while AM inoculation provoked an 251 
additional increase in Na concentration in both mutants (Nr and Epi). 252 
 Althought salinity decreased leaf K concentration in the three genotypes analysed, 253 
foliar GA3 application or AM inoculation provoked an increase in K content in MT and Epi 254 
plants, while in Nr plants K concentration increased with exogenous GA3 application but 255 
decreased with AM inoculation as compared to non-treated plants (Table 2). Interestingly, 256 
K/Na increased with foliar GA3 application or by AM inoculation in MT plants under salinity 257 
conditions. Spraying with GA3 was found to decrease Mg as well Fe concentrations, while 258 
AM inoculation provoked an additional decrease of those cations in MT plants. Importantly, 259 
Na concentration increased significantly by foliar GA3 application in the three genotypes 260 
analysed, while the AM inoculation decreased leaf Na concentration in MT and ET-261 
insensitive Nr mutant, but increased it in Epi plants (Table 2).   262 
 263 
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3.4. Hormonal profiling 264 
Gibberelins 265 
The endogenous concentration of GA3, but also GA1 and total GAs (calculated as 266 
GA1+GA3+GA4) increased with the foliar GA3 application in the three genotypes under both 267 
control and salinity conditions as compared to non-treated plants (Figure 3A, B, G and H). 268 
Additionally, under control conditions, the inoculation with AMF decreased GA3 as well as 269 
total GA concentration in MT and Nr plants but increased it in ET-overproducer Epi mutant. 270 
However, under salinity conditions, AM inoculation increased GA3 as well as total GA 271 
content  in the MT and Epi plants (Figure 3A, B, G and H). Likewise, under control 272 
conditions, AM inoculation decreased GA1 concentration in the Nr mutant but increased its 273 
concentration in the Epi mutant, while under salinity conditions, AM inoculation increased 274 
GA1 in MT and in Nr plants but decreased GA1 in Epi mutant (Figure 3C, D). Furthermore, 275 
under control conditions, GA4 concentration decreased with exogenous GA3 application in 276 
MT plants non-inoculated with AM, but increased in the Nr NAM-plants. Importantly, the 277 
inoculation with AM had a negative effect on GA4 concentration in the low ET-insensitive Nr 278 
mutant under control and salinity conditions, but increased GA4 concentration in MT plants 279 
under salinity conditions (Figure 3E, F).  280 
Cytokinins 281 
Under control conditions, tZ as well as CKs (calculated as tZ+iP) were significantly increased 282 
by foliar GA3 application in the Nr and Epi NAM-plants (Figure 4A, C). The inoculation with 283 
AMF increased tZ and total CK content in MT and ET-overproducer Epi mutant, while the 284 
GA3 application had an additional possitive effect in this two genotypes, specially in the MT 285 
plants (3-fold higher than non-treated plants). In contrast, both AMF inoculation and GA3 286 
application decreased the tZ and total CK concentrations in ET-insensitive Nr mutant. 287 
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Surprisingly, salinity provoked an increse tZ and total CKs in the three genotypes analyzed in 288 
both NAM and AM plants, except for the Nr AMF-inoculated plants , while GA3 application 289 
decreased tZ and total CK concentration, except for the Nr mutant inoculated with AMF 290 
(Figure 4A, B, E and F). The other active CK, iP, increased dramatically with salinity in the 291 
MT plants (Figure 4C, D). 292 
1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid 293 
Although it was expected that, under control conditions, the concentration of the ET 294 
precursor, ACC, increased in the ET-overproducer Epi mutant, it was rather fournd that ACC 295 
decreased in this mutant with respect to the MT plants independently of AMF colonization 296 
(Figure 5A, B). Interestingly, ACC was dramatically decreased by AM conolization in the Nr 297 
mutant. Additionally, GA3 application increased ACC concentration in the three genotypes 298 
evaluated under control conditions. Salinity stress increased ACC concentration, while GA3 299 
application decreased ACC in the MT and Nr mutant. Imporantly, Epi plants inoculated with 300 
AMF and treated with GA3 showed the highest ACC concentration (4-fold respect to non-301 
treated MT plants under control conditions) (Figure 5 A, B).  302 
Indoleactic acid 303 
Under control conditions, the application of GA3 increased IAA concentration in the Nr 304 
and Epi mutants (Figure 5C, D). AMF inoculation only affected IAA in the Nr mutant 305 
plants growing under salinity conditions, where IAA concentration increased significantly 306 
with respect to the non-inoculated plants. 307 
Abscisic acid 308 
Under optimal growing conditions, ABA concentration was significantly increased by the 309 
exogenous GA3 application in three genotypes studied, whereas the colonization of the root 310 
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system with AMF had an additional positive effect especially in MT and in ET-insensitive Nr 311 
mutant (Figure 5E, F). Salinity increased ABA concentration in the three genotypes, and 312 
foliar GA3 application provoked an additional increase in ABA concentration. However, AMF 313 
effect on ABA was only significant for the Nr mutant which, in fact, showed the highest ABA 314 
concentrations (Figure 5F).  315 
Jasmonic acid 316 
Under control conditions, exogenous GA3 application increased JA concentration in the three 317 
genotypes evaluated. AM inoculation provoked an additional increase particularly in MT but 318 
a decrease in ET-overproducer Epi plants (Figure 5G, H). Salinity provoked a general 319 
decrease in JA concentration, while foliar GA3 application increased JA concentration in 320 
NAM plants, specially in the Epi mutant.  321 
Salicylic acid 322 
Under control conditions, the application of GA3 by spraying increased SA concentration in 323 
the three genotypes, while the colonization of the roots with AM increased the concentration 324 
of this hormone in MT plants and in the low ET-insensitive Nr mutant but decreased SA 325 
concentration in the ET-overproducer Epi mutant (Figure 5I, J). Furthermore, GA3 treatment 326 
in salinized plants did not had a significant effect on SA concentration, except for ET-327 
insensitive Nr AM-plants.  328 
3.5. Principal component analysis 329 
In order to emphasize variation and bring out patterns within this complex dataset, we 330 
perform a PCA for each genotype evaluated, MT, Nr and Epi, with all the variables 331 
determined in this study. The prevailing patterns of the physiological variables covariation are 332 
shown in the Figure 6, where Eigen vectors represent the strength (given by the length of the 333 
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vector) and direction of the trait relative to the first two principal components (PCs). 334 
Importantly, those PCs accounted for 100% of the total variance in the three genotypes and 335 
the pattern of variable distribution in the PCA was different in the three genotypes. In the MT 336 
plants, ACC was associated to the growth parameters shoot FW and total FW within the PC2, 337 
while CKs, IAA and SA were associated to leaf area in the PC1 (Figure 6A). However, in the 338 
Nr mutant, the productivity parameters shoot FW, total FW and leaf area were significantly 339 
explained by the main PC1, and associated to ACC, GAs and JA (Figure 6B). Interestingly, 340 
most ionic traits and ABA of the Nr mutant were negatively associated to the productivity 341 
parameters. In the ET-overproducer Epi mutant, shoot FW and total FW were orthogonal to 342 
the leaf area and explained by the PC1 and PC2, respectively. CKs, SA and JA were 343 
positively associated to leaf area in the PC1, while ionic parameters K and K/Na, and the 344 
hormone parameters ACC and GAs were negatively associated the shoot FW and total FW in 345 
the PC2 (Figure 6C).  346 
4. Discussion 347 
 The involvement of plant hormones in the AM-plant symbiosis under control conditions 348 
stress has been stated by analysis of the endogenous levels of plant hormones and/or 349 
exogenous application (Bothe et al., 1994; Hause et al., 2007). We have previously 350 
demonstrated that the interaction between AMF inoculation and GA3 application improved 351 
growth in salinized tomato plants, by modifying the hormonal balance (Khalloufi et al., 2017). 352 
Although ET was not considered the primary factor controlling growth, these authors found 353 
that the AMF-GA interplay increased the ET precursor ACC under salinity conditions, 354 
suggesting that ET could interact with GAs to control AMF colonization under stress. In fact, 355 
the ET is a stress hormone that has been negatively correlated to mycorrhiza colonization 356 
(Kloppholz et al., 2011; Foo et al., 2013) and salinity tolerance (Barnawal et al., 2014). In the 357 
present study, we have found that the application of 100 mM NaCl to the root medium 358 
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decreased the percentage of root colonization in the ET Nr and Epi mutants compared to 359 
control conditions, but no effect of salt on AM root colonization was observed in the MT 360 
plants (Table 1). This indicates that ET imbalaces in tomato have significant effects on AM 361 
colonization, as previously suggested by Zsögön et al. (2008): In Epi and Nr tomato mutants 362 
inoculated with Glomus clarum, these authors found that ET plays an important role in 363 
controlling intraradical arbuscular mycorhizal fungal growth (Zsögön et al., 2008). Therefore, 364 
the reduction of AM colonization observed in different ET contexts (low sensitivity and high 365 
production) is consistent with other early reports demonstrating that although ET is highly 366 
inhibitory for colonization (Geil et al., 2001), but, at low concentrations, it may also reduce 367 
the fungal growth (Ishii et al., 1996). Furthermore, Torres de los Santos et al. (2011) found 368 
that the RIN mutant, with a deletion in MADS-ripening inhibitor which fails to trigger 369 
climateric respiration and ripening-related ET biosynthesis, increased AMF colonization, 370 
while decreased in the ET insensitive Nr mutant. Importantly, AM root colonization 371 
significantly decreased in GA3-treated MT and Epi plants under both control and salinity 372 
conditions. In contrast, GA3 application increased AM colonization in the ET-insensitive Nr 373 
mutant, especially under salinity conditions (Table 1). This suggests that there is a negative 374 
crosstalk effect between ET and GAs on AM colonization under salinity conditions. 375 

We have found that spraying with GA3 enhanced the shoot FW and thus total FW in 376 
the three genotypes evaluated under salinity conditions, while AMF colonization increased 377 
shoot FW and thus total FW only in ET-overproducer Epi mutant (Figure 1). Khalloufi et al. 378 
(2017) suggested that ET is not a primary factor controlling growth under salinity conditions 379 
in salinized AMF tomato plants treated with GA3 subjected to salinity but other previous 380 
studies encountered that exogenous application of ethylene or ACC could improve growth 381 
and plant tolerance to high salinity (Cao et al., 2007). Nevertheless, our data indicated that ET 382 
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does not interact with GAs in growth improvement under salinity, but seems to have a 383 
positive crosstalk effect with AMF to recovered growth in salinized tomato plants. 384 
ET, has been involved in ion homoeostasis under salinity stress by regulating the H+-ATPase 385 
gene expression (Lockhart et al., 2013; Amjad et al., 2014), which catalyzes the only pump 386 
that generates a proton gradient and removes Na from the cell, thus enhanced ET 387 
concentration is important in determining salt tolerance (Cao et al., 2006, 2007). We have 388 
found that GA3 application increased K and Na concentrations in the three genotypes 389 
evaluated under salinity stress, while AM inoculation decreased K in the ET-insensitive Nr 390 
mutant and increased Na in the ET-overproducer Epi mutant, and both ions were inversely 391 
associated to the productivity parameters in the PCA (Table 2, Figure 6). This suggests that 392 
GAs does not interact with ET for ion homeostasis under salinity but ET signaling is 393 
important for the ionic balance in AMF plants under salinity.  Jiang et al. (2013) and Yang et 394 
al. (2013) illustrated a key role for ET in salt tolerance by relating its ability to retain K rather 395 
than decreasing Na in roots and shoots of Arabidopsis thaliana. Although this founding 396 
observed, the crosstalk effect of ethylene on K in AM-plants require further investigation.     397 

In addition, Besmer and Koide, (1999) showed that mycorrhizal colonization can 398 
decrease ethylene concentration in flowers in two hybrid snapdragons differing in sensitivity 399 
to ethylene. snapdragons (Antirrhinum majus L.), which might explain the increased vase-life 400 
of cut flowers. In the present study, we found that salinity stress increased ACC 401 
concentration, while GA3 application decreased ACC in the MT and Nr mutant. In this regard, 402 
some previous reports have shown that ACC concentration increased with the inoculation 403 
with AMF, or with the exogenous GA3 application but notably by their interplay in salinized 404 
tomato plants under salinity conditions (Khalloufi et al., 2017). Importantly, the combination 405 
between AMF inoculation and GA3 application increased the ACC concentration notably in  406 
Epi plants inoculated with AMF and treated with GA3 which showed the highest ACC 407 
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concentration (Figure 5 A, B). Cruz et al, 2000 showed that both ACC and ethylene levels 408 
were lower in AM than in non-AM roots of papaya plants under water stress, suggesting that 409 
AM colonization may act as an inhibitor of ethylene biosynthesis by influencing ACC 410 
conversion to ethylene. Also we found in the MT plants that ACC was associated to the 411 
growth parameters within the PC2 (Figure 6A), however, in the Nr mutant, both productivity 412 
parameters total FW (TFW) and leaf area (LA) were significantly explained by the main PC1, 413 
and associated to ACC, GAs and JA (Figure 6B). Taken together, the crosstalk positive effect 414 
between ET and GAs on the ACC level was found at the high production of ethylene (Epi 415 
mutant), which in fact present the highest shoot FW and thus total FW under salinity 416 
conditions (Figure 1). This suggests that the improvement of growth of tomato plants require 417 
a positive crosstalk effect between GAs and ET under salinity conditions. 418 

Exogenous application of ET and GA has been related to salt tolerance in plants, but 419 
whether they act independently or are dependent on each other is matter of debate (Iqbal et 420 
al., 2012). In fact, a negative interaction between both hormones on growth in Arabidopsis 421 
plants was shown (Achard et al., 2003), and at least part of the inhibitory effect of ET on 422 
growth and its interaction with GAs was demonstrated to be mediated by DELLA proteins. 423 
However, De Grauwe et al. (2008) reported that a functional GA response pathway is required 424 
for the increased ET biosynthesis, since the double mutant eto2-1/gai (ET-overproducing/GA-425 
insensitive) in Arabidopsis did not overproduce ET, showing dependence of ET on GAs. In 426 
the present study, the endogenous concentration of GA3, but also GA1 and total GAs 427 
increased with the foliar GA3 application in the three genotypes evaluated under salinity 428 
conditions while AM inoculation increased GA3 as well as total GA content in the MT and 429 
Epi plants (Figure 3), suggesting a positive interaction between ET content and AMF on the 430 
endogenous levels of GAs in tomato plants grown under salinity conditions.  431 
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Another interaction between the ET precursor ACC with other hormones like CKs and 432 
ABA also seems involved in salt tolerance response in tomato (Albacete et al., 2009). In the 433 
present study, salinity provoked an increase in tZ and total CKs in the three genotypes 434 
analyzed in both NAM and AM plants, except for the Nr AMF-inoculated plants, while GA3 435 
application decreased tZ and total CKs concentrations, except for the Nr mutant inoculated 436 
with AMF (Figure 4A, B, E and F). Recently, Khalloufi et al. (2017) have shown that 437 
inoculation with AMF or the exogenous GA3 application increased the concentration of tZ 438 
and total CKs concentration in tomato plants, suggesting that GAs could interact with CKs to 439 
recover growth under salinity conditions, and AMF inoculation has an additional positive 440 
effect on growth. This suggests that there is a crosstalk negative effect between ET and GAs 441 
on the CKs levels in the growth improvement in salinizd tomato plants, since the CKs was 442 
inversely associated to leaf area (LA) in the PC1, PC3 (Figure 6A). 443 

Ethylene and auxin synergistically regulate plant growth and developmental processes 444 
(Wang et al., 2013). Indeed, Kamil et al. (2007) reported that one ethylene-auxin interaction 445 
mode occurs at the hormone biosynthesis level: auxin induces ethylene biosynthesis by 446 
upregulation of ACC synthase, the key enzyme in ethylene production (Abel et al., 1995). By 447 
contrast, ethylene might influence auxin levels because ethylene has been shown to regulate 448 
the expression of two WEAK ETHYLENE INSENSITIVE (WEI2 and WEI7) genes that encode 449 
subunits of anthranilate synthase, a rate-limiting enzyme in Trp biosynthesis (Stepanova et al., 450 
2005), from which pathway auxin is at least partially derived (Woodward and Bartel, 2005). 451 
In the present study, the application of GA3 increased IAA concentration in the Nr and Epi 452 
mutants under control conditions (Figure 5C, D). In this regard, Khalloufi et al. (2017) 453 
reported that GA3 application with spraying increased the IAA concentration in tomato plants 454 
under control and salinity conditions. We have found also that AMF inoculation increased 455 
IAA concentration only in the Nr mutant plants growing under salinity conditions. This data 456 
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indicated that ET seems to have a positive crosstalk effect with AMF on IAA content to 457 
recovered growth in salinized tomato plants only at the low concentration of ethylene. 458 

Recent studies have indicated that ABA mediates root growth by promoting ethylene 459 
biosynthesis in Arabidopsis (Luo et al., 2014), while early studies reported that endogenous 460 
ABA limits ethylene production (Tal, 1979; Rakitina et al., 1994; LeNoble et al., 2004) and 461 
ethylene can inhibit ABA biosynthesis (Hoffmann-Benning and Kende, 1992). In our study 462 
salinity increased leaf ABA concentration in the three genotypes analysed, while foliar GA3 463 
application provoked an additional increase in ABA concentration. In this regard, Yin et al. 464 
(2015) reported that ethylene and ABA seem to act synergistically or antagonistically to 465 
control plant growth and development. In Arabidopsis thaliana, the etr1-1 and ein2 roots are 466 
resistant to both ethylene and ABA, whereas the roots of the ABA resistant mutant abi1-1 and 467 
the ABA-deficient mutant aba2 have normal ethylene responses. They suggested that the 468 
ABA inhibition of root growth requires a functional ethylene signaling pathway but that the 469 
ethylene inhibition of root growth is ABA independent (Beaudoin et al., 2000; Ghassemian et 470 
al., 2000; Cheng et al., 2009). The results of the present data suggest that GAs does not 471 
interact with ET on ABA concentration under salinity but ABA level is important for the 472 
improvement of growth of salinized tomato plants. The AMF effect on ABA was only 473 
significant for the Nr mutant which, in fact, showed the highest ABA concentrations (Figure 474 
5F). We found also that most ionic traits and ABA of the Nr mutant were negatively 475 
associated to the productivity parameters. This suggests that there is a crosstalk positive effect 476 
between ET and AM on ABA content under salinity conditions at the low concentration of 477 
ethylene. Khalloufi et al. (2017) found that ABA concentration increased under salinity 478 
conditions, particularly in the plants inoculated with AMF and treated with GA3, which 479 
significantly recovered growth respect to the non-treated plants, they suggested that GA 480 
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application could act by modifying leaf ABA levels in AMF plants, leading to improved 481 
growth tomato under stress conditions.  482 

Ethylene in combination with other phytohormones such as JA and SA often acts 483 
cooperatively. These are considered the main players involved in regulating plant defense 484 
against pests and pathogens (Kazan et al., 2015). In our study, salinity provoked a general 485 
decrease in JA concentration, while foliar GA3 application increased leaf JA concentration in 486 
NAM plants, specially in the Epi mutant. This suggests that there is a crosstalk positive effect 487 
between ET and GAs on JA concentration under salinity conditions, since the productivity 488 
parameters leaf area (LA) and total FW in the ET-overproducer Epi mutant were orthogonal 489 
and explained by the PC1 and PC2, respectively. Recently, Khalloufi et al. (2017) showed 490 
that JA was found to be correlated with the growth parameters in the tomato plants treated 491 
with GA3, suggesting that GA interacts with JA in the control of plant growth under salinity 492 
conditions. According also to Heinrich et al. (2013) increased levels of JA repress the 493 
biosynthesis of GA by inhibiting the transcription of several GA biosynthetic genes, including 494 
GA20ox, which encodes a key enzyme catalyzing the formation of bioactive GAs. Indeed, a 495 
recent report indicated the synergistic as well the antagonistic cross-talks between GA and JA 496 
depending of the process in which these hormones are involved, and that cross-talks can differ 497 
dramatically between different plants organs (Wasternack and Hause, 2013; Song et al., 498 
2014). 499 
 Recently, it has been demonstrated that exogenous SA application improved osmotic 500 
adjustment in salinized tomato plants but did not increase plant growth (Gharbi et al., 2016). 501 
While Khalloufi et al. 2017, reported that AMF inoculated tomato plants treated with GA3 502 
showed the highest SA concentrations under salinity conditions, but no correlation was found 503 
between SA and the growth-related parameters. Our results showed that GA3 treatment in 504 
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salinized tomato plants did not had a significant effect on SA concentration, except for ET-505 
insensitive Nr AM-plants (Figure I, J). 506 
5. Conclusions 507 

This study shows that spraying with GA3 enhanced the shoot FW and thus total FW in 508 
the three genotypes evaluated under salinity conditions, while AMF colonization increased 509 
growth only in ET-overproducer Epi mutant, indicating that the growth improvement 510 
observed was related to the positive crosstalk effect between ET and AMF, and that ionic 511 
balance of salinized AMF-plants depend on the ET signaling under salinity conditions. Our 512 
data revealed also that ET and GA act independtently on each other for the improvement of 513 
growth of tomato plants under salinity conditions, but there are a crosstalk positive effect 514 
between both hormones on the ACC level notably in Epi mutant and on JA concentration. 515 
However, ET seems interact negatively with GA on CKs levels does not interact with GAs on 516 
ABA concentration in the growth improvement under salinity. Furthermore, there is a 517 
crosstalk positive effect between ET content and AM on the endogenous levels of GAs; and 518 
IAA and ABA concentrations to recovered growth in salinized tomato plants only at the low 519 
concentration of ethylene. Hence this work is an important step towards to understand the role 520 
of ET in improvement of growth of tomato plants under salinity conditions. 521 
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Figure 1. Shoot FW (A), root FW (B) and total FW (C) in three genotypes of tomato 740 
inoculated (AM Plants) or not (NAM Plants) with Rhizophagus irregularis: Micro-Tom 741 
(MT), Never ripe (Nr) with low ethylene sensitivity and Epinastic (Epi) overproduces of 742 
ethylene after 4 weeks of treatment with: 0 M GA3+ 0 mM NaCl, 10-6 M GA3+ 0 mM NaCl, 0 743 
M GA3+ 100 mM NaCl and 10-6 M GA3+100 mM NaCl. Data are means of six plants ± 744 
standard error. Different letters and asterisks indicate that difference between genotype & 745 
treatment are significant according to Tukey’s test at P<0.05 respectively. 746 
Figure 2. Leaf area per plant (cm2) in three genotypes of tomato inoculated (AM Plants) or 747 
not (NAM Plants) with Rhizophagus irregularis: Micro-Tom (MT), Never ripe (Nr) with low 748 
ethylene sensitivity and Epinastic (Epi) overproduces of ethylene after 4 weeks of treatment 749 
with: 0M GA3+ 0 mM NaCl, 10-6 M GA3+ 0mM NaCl, 0 M GA3+ 100 mM NaCl and 10-6 M 750 
GA3+100 mM NaCl. Different letters and asterisks indicate that difference between genotype 751 
& treatment are significant according to Tukey’s test at P<0.05 respectively. 752 
Figure 3. Concentration of gibberellin A3 (GA3) (A), gibberellin A1 (GA1) (B), gibberellin 753 
A4 (GA4) (C) and total GAs (GA1+ GA3+ GA4) (D) in leaves of three genotypes of tomato 754 
inoculated (AM Plants) or not (NAM Plants) with Rhizophagus irregularis: Micro-Tom 755 
(MT), Never ripe (Nr) with low ethylene sensitivity and Epinastic (Epi) overproduces of 756 
ethylene after four weeks of treatment with: 0M GA3+ 0 mM NaCl, 10-6 M GA3+ 0 mM 757 
NaCl, 0 M GA3+ 100 mM NaCl and 10-6 M GA3+100 mM NaCl. Different letters and 758 
asterisks indicate that difference between genotype & treatment are significant according to 759 
Tukey’s test at P<0.05 respectively. 760 
Figure 4. Concentration of trans-Zeatin (tZ) (A), isopentenyladenine (iP) (B) and total CKs 761 
(tZ+iP) (C) in leaves of three genotypes of tomato inoculated (AM Plants) or not (NAM 762 
Plants) with Rhizophagus irregularis: Micro-Tom (MT), Never ripe (Nr) with low ethylene 763 
sensitivity and Epinastic (Epi) overproduces of ethylene after four weeks of treatment with: 764 
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0M GA3+ 0 mM NaCl, 10-6 M GA3+ 0 mM NaCl, 0 M GA3+ 100 mM NaCl and 10-6 M 765 
GA3+100 mM NaCl. Different letters and asterisks indicate that difference between genotype 766 
& treatment are significant according to Tukey’s test at P<0.05 respectively. 767 
Figure 5. Concentration of of indole-3-acetic acid (IAA) (A), abscisic acid (ABA) (B), 1-768 
aminocyclopropane-1-carboxylic acid (ACC) (C), jasmonic acid (JA) (D) and salicylic acid 769 
(SA) (E) in leaves of three genotypes of tomato inoculated (AM Plants) or not (NAM Plants) 770 
with Rhizophagus irregularis: Micro-Tom (MT), Never ripe (Nr) with low ethylene 771 
sensitivity and Epinastic (Epi) overproduces of ethylene after four weeks of treatment with: 772 
0M GA3+ 0 mM NaCl, 10-6 M GA3+ 0 mM NaCl, 0 M GA3+ 100 mM NaCl and 10-6 M 773 
GA3+100 mM NaCl. Different letters and asterisks indicate that difference between genotype 774 
& treatment are significant according to Tukey’s test at P<0.05 respectively.  775 
Figure 6. Two axes of a principal component analysis PCA for each genotype evaluated, MT, 776 
Nr and Epi, with all the variables determined, the eigen vectors represent the strength (given 777 
by the length of the vector) and direction of the trait correlation relative to the first two 778 
principal components (PCs). The circles enclose those variables that fall into the same cluster 779 
(75% confidence level). Abbreviations for the variables are given thus: SFW: shoot fresh 780 
weight, RFW: root fresh weight, TFW: total fresh weight, LA: leaf area; t-Z, trans-zeatin; iP, 781 
isopentenyladenine, CKs; total cytokinins; ACC, 1-Aminocyclopropane-1-carboxylic acid; 782 
ABA, abscisic acid; SA, salicylic acid; JA, jasmonic acid; GA1, gibberellin A1; GA4, 783 
gibberellin A4; GAs, total gibberellins; K, potassium in the leaf; Na, sodium in the leaf; P, 784 
phosphorus in the leaf; Mg, magnesium in the leaf; Ca, calcium in the leaf, Na/K ratio; Fe, 785 
iron in the leaf and PM, percent AM colonization.  786 
 787 788 
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Table 1. The arbuscular mycorrhizal (AM) root colonization (in percentage) in three 789 
genotypes of tomato inoculated (AM Plants) or not (NAM Plants) with Rhizophagus 790 
irregularis: Micro-Tom (MT), Never ripe (Nr) with low ethylene sensitivity and Epinastic 791 
(Epi) overproduces of ethylene after 4 weeks of treatment with: 0 M GA3+ 0 mM NaCl, 10-6 792 
M GA3+ 0 mM NaCl, 0 M GA3+ 100 mM NaCl and 10-6 M GA3+100 mM NaCl. Data are 793 
means of three plants ±standard error. Different letters indicate statistical differences between 794 
genotype & treatments according to Tukey’s test at P<0.05. 795 
% AM colonization 0 M GA3 + 0 mM NaCl 10-6 M GA3 + 0 mM NaCl 0 M GA3+ 100 mM NaCl 10-6 M GA3 + 100 mM NaCl 

NAM 0 0 0 0 

AM 

MT 16 ± 0.10 a 9 ± 0.51 c 15 ± 0.39 a 12  ± 0.28 b 

Nr 14 ± 0.88 ab 16 ± 1.21 a 6 ± 0.44 c 12 ± 0.21 b 

Epi 33 ± 0.00 a 25 ± 0.76 b 13 ± 0.00 c  10 ± 0.39  d 

Table 2. Concentration of potassium (K), phosphorus (P) calcium (Ca), magnesium (Mg), 796 
iron (Fe), sodium (Na) and K/Na ratio in leaves of three genotypes of tomato inoculated (AM 797 
Plants) or not (NAM Plants) with Rhizophagus irregularis: Micro-Tom (MT), Never ripe (Nr) 798 
with low ethylene sensitivity and Epinastic (Epi) overproduces of ethylene after four weeks of 799 
treatment with: 0M GA3+ 0 mM NaCl, 10-6 M GA3+ 0 mM NaCl, 0 M GA3+ 100 mM NaCl 800 
and 10-6 M GA3+100 mM NaCl. Different letters and asterisks indicate that difference 801 
between genotype & treatment are significant according to Tukey’s test at P<0.05 802 
respectively. 803 
 804 805 
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 806 

 807 808 

K 

(mg.g-1) 

 

P 

(mg.g-1) 

 

Ca 

(mg.g-1) 

 

Mg 

(mg.g-1) 

 

Fe 

(mg.g-1) 

 

Na 

(mg.g-1) 

 

K/Na 

0 M GA3+ 0 mM NaCl MT NAM 

AM 

28.02 ± 0.13 ef 20.38 ± 0.14 bc 17.72 ± 0.69 b 16.70 ± 0.62 f 0.17 ± 0.00 cd 12.07 ± 0.02  d 2.32 ± 0.01 ef 

38.45 ± 0.59 d 

* 

5.05 ± 0.46 def 

* 

20.42 ± 0.01 b * 21.55 ± 0.99 b * 0.21 ± 0.00 cd 

* 

9.75 ± 0.05 d * 3.94 ± 0.05 c * 

 

Nr NAM 

AM 

31.75 ± 0.03 d 16.38 ± 0.23 d 15.30 ± 0.15 c 17.80 ± 0.15 def 0.18 ± 0.01 bc 6.32  ± 0.34 h 5.05 ± 0.27 b 

31.31 ± 0.03 ef 

* 

4.39 ± 0.15 efg 

* 

21.07 ± 0.34 b * 14.44 ± 0.27 d * 0.26 ± 0.00 a * 7.11 ± 0.06 e * 4.40 ± 0.03 c  

 

Epi NAM 

AM 

36.53 ± 0.21 c 27.86 ± 0.69 a 22.27 ± 0.28 a 18.97 ± 0.53 cde 0.26 ± 0.01 a 6.49  ± 0.04 h 5.62 ± 0.03 a  

55.45 ± 0.36 b 

* 

 

 

8.69 ± 0.16 a * 18.43 ± 0.36 de 

* 

16.57 ± 0.02 c * 0.20 ± 0.00 d * 6.99  ± 0.48 e * 8.00 ± 0.53 a * 

 

 

 

10-6 M GA3+0 mM NaCl 

 

MT NAM 

AM 

32.40 ± 0.79 d 16.14 ± 0.07 d 18.02 ± 0.07 b 21.57 ± 0.86 b 0.19 ± 0.00 b 12.73 ± 0.44 cd 2.55 ± 0.13 def  

42.83 ± 1.36 c 

* 

4.71 ± 0.30 ef * 17.30 ± 0.14 ef 

* 

12.94 ± 0.07 d * 0.11 ± 0.01 g * 9.21 ± 0.45 d * 4.68 ± 0.32 bc * 

 

Nr NAM 

AM 

26.78 ± 0.64 f 15.91 ± 0.52 d 18.80 ± 0.43 b 19.26 ± 0.34 cd 0.16 ± 0.00 d 9.63  ± 0.22 f 2.78 ± 0.00 cd 

41.47 ± 0.24 c 

* 

4.19 ± 0.18 fg * 23.01 ± 0.33 a * 17.07 ± 0.54 c * 0.21 ± 0.00 cd 

* 

7.60 ± 0.02 e * 5.45 ± 0.03 b * 

 

Epi NAM 

AM 

45.29 ± 0.13 a 20.52 ± 0.11 bc 21.66 ± 0.13 a 16.87 ± 0.08 ef 0.24 ± 0.01 a 7.53  ± 0.01 g 6.02 ± 0.02 a 

58.62 ± 0.05 a 

* 

 

 

5.40 ± 0.06 de * 20.11 ± 0.05 bc 

* 

17.31 ± 0.23 c 0.23 ± 0.00 b 7.81 ± 0.24 e 7.51 ± 0.20 a * 

0 M GA3+ 100 mM NaCl MT NAM 

AM 

20.51 ±  0.09 g 15.98  ± 0.01 d 14.73 ± 0.15 cd 25.49  ± 0.50 a 0.16 ± 0.00 cd 12.73 ± 0.07 b 1.24 ± 0.01 g 

30.49 ± 0.17 f  

* 

5.86 ± 0.40 cd * 15.74 ± 0.29 g * 22.66 ± 0.01 b * 0.14 ± 0.00 ef 12.29 ± 0.03 c * 2.48 ± 0.02 d * 

 

Nr NAM 

AM 

29.45 ± 0.12 e 11.79 ± 0.08 f 12.22 ± 0.35 e 17.09 ± 0.34 ef 0.12 ± 0.00 f 10.60  ± 0.07 e 2.78 ± 0.03 cd 

25.31 ± 0.07 g 

* 

3.51 ± 0.06 g * 17.78 ± 0.04 e * 22.19 ± 0.19 b * 0.22 ± 0.00 bc 

* 

9.80 ± 0.00 d 2.58 ± 0.01 d * 

 

Epi NAM 

AM 

27.89 ±  0.00 ef 21.44 ± 0.12 b 15.63 ± 0.09 c 21.56 ± 0.13 b 0.16 ± 0.00 cd 11.94  ± 0.03 d 2.34 ± 0.01 ef 

38.10 ± 0.27 d 

* 

 

 

7.52  ± 0.03 b * 15.22 ± 0.27 g 24.79 ± 0.46 a * 0.13 ± 0.00 f * 13.46 ± 0.13 abc 

* 

2.83 ± 0.05 d * 

10-6 M GA3+100 mM NaCl 

 

MT NAM 

AM 

41.05 ± 0.71 b 14.05 ± 0.83 e 14.12 ± 0.01 cd 20.01 ± 0.23 bc 0.13 ± 0.00 ef 19.57 ± 0.07 a 2.10 ± 0.04 f 

33.52 ± 0.17 e 

* 

4.68 ± 0.09 ef * 15.43 ± 0.17 g * 18.05 ± 0.51 c * 0.11 ± 0.00 g * 14.26 ± 0.34 a * 2.35 ± 0.07 d 

 

Nr NAM 

AM 

35.18 ± 0.25 c 10.02 ± 0.19 f 13.55 ± 0.04 de 15.80 ± 0.06 f 0.15 ± 0.00 e 13.53 ± 0.09 c 2.60 ± 0.03 cde 

31.42 ± 0.22 ef 

* 

5.35 ± 0.11 de * 19.26 ± 0.17 cd 

* 

20.62 ± 0.12 b * 0.20 ± 0.00 d * 13.05  ± 0.05 bc 

* 

2.41 ± 0.02 d * 

 

Epi NAM 

AM 

40.40 ± 0.07 b 19.05 ± 0.02 c 15.17 ± 0.34 c 20.02 ± 0.20 bc 0.19 ± 0.00 b 13.46  ± 0.08 c 3.00 ± 0.01 c 

41.15 ± 0.15 c 6.87  ± 0.14 bc 

* 

16.33 ± 0.15 fg 

* 

21.48 ± 0.20 b * 0.15 ± 0.00 e * 14.19 ± 0.09 ab 

* 

2.90 ± 0.04 d  
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GENERAL CONCLUSIONS 

& 

PERSPECTIVES 

 

The research work, the subject of this thesis, is the first to investigate the combined effects of 

phytohormones and salt on tomato plants (Solanum lycopersicum L.) inoculated or not with 

arbuscular mycorrhizal fungi (AMF). It has been proposed in the third chapter which had 

focused on the hybrid TT-115, to study the effect of the interaction between the foliar 

gibberellic acid (GA3) application and the inoculation with AMF on the growth of tomato 

plants (Solanum lycopersicum cv. TT-115) treated with salt. In this chapter, we focused on the 

study of growth and hormonal balance changes. Our results showed that the inoculation with 

AMF, or the foliar GA3 application alone, but especially their interaction, improved the 

growth of tomato plants grown under salinity conditions. Our results also showed that the 

growth improvement observed in plants inoculated with AMF, under salinity conditions, was 

mainly associated with ionic factors (higher K concentration and K/Na ratio), while the 

alleviating effect of GA3 application and its interaction with AMF appears to be due to the 

changes in the hormonal balance. In fact, the spraying of tomato plants with GA3 increased 

the endogenous levels of GAs. Similarly, the inoculation with AMF, or the application of GA3 

by spraying, but notably their combination increased the total cytokinins (CKs), auxin (IAA) 

and abscisic acid (ABA) in tomato plants treated with 100 mM NaCl. 

 In the fourth chapter, our work was focused on the fixed variety Rio Grande. Since 

few data are available on the effect of the exogenous GA3 application and/or the inoculation 

with AMF on the photosynthetic capacity of the tomato plants, several parameters, such as 

gas exchange and chlorophyll fluorescence, as well phytohormones concentrations were 

determined in the leaves of tomato plants grown under high salinity level (200 mM NaCl).  

The results revealed that under high salinity 200 mM NaCl, the inoculation with AMF 

improved the total FW of tomato plants, whereas foliar GA3 application decreased it as 

compared to non-traited plants. The results of this study also showed that spraying with GA3 

or the inoculation with AMF increased the K concentration in leaves of plants at high salinity 

200 mM NaCl. However, plants inoculated or both sprayed with GA3 and inoculated 

decreased Na content. Similarly, the inoculation with AM and/or foliar GA3 application, but 

notably their interaction decreased Mg and Ca concentrations as compared to non-traited 

plants. 
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 On the other hand, it was found in this study that saline decreased all photosynthetic 

parameters except the transpiration in the leaves of tomato plants compared to control plants. 

However, the inoculation with AMF or its interaction with the exogenous GA3 application 

increased Pn (net assimilation rate of CO2) and WUE (water use efficiency) of tomato plants 

compared to non-traited plants, under high salinity level. Besides, the analysis of chlorophyll 

fluorescence showed that treatment with 200 mM NaCl resulted in a decrease in the PSII 

quantum yield whereas the inoculation with AM or the foliar GA3 application, but notably 

their interaction increased this parameter as compared to non-traited plants. 

 In the present study, we found also that foliar GA3 application increased the 

endogenous GA3 concentration under 200 mM NaCl. In addition, our results showed that high 

salinity (200 mM NaCl) resulted in a reduction of tZ and total CKs concentrations in plant as 

compared to control plants ; however, the inoculation with AMF or the exogenous GA3 

application increased these concentrations as compared to non-traited plants. The levels of 

IAA have been reduced by the AM inoculation, or by the exogenous GA3 application, but 

especially their interaction as compared to non-traited plants. We also found that the AM 

inoculation alone or its interaction with GA3 application increased ACC (1-

aminocyclopropane-1-carboxylic acid) concontration under salt stress (200 mM NaCl). We 

also found that foliar GA3 application alone decreased the ABA concentration under salt 

stress, whereas the inoculation with AMF, or the exogenous GA3 application, but their 

interaction increased the AJ content. In addition, plants sprayed with GA3 alone showed the 

highest values of AS (salicylic acid) levels under salinity conditions. In conclusion, the results 

of this study underlined that the effect of the exogenous GA3 application could not play its 

role in attenuating the negatifs effects of salt stress, and only the AMF could improve the 

growth under high salinity level. 

 The fifth chapter examined the role of ethylene in the interaction between foliar GA3 

application and the AMF inoculation in three genotypes (WT, Nr and Epi) grown under salt 

stress (100 mM NaCl). In this chapter we focused on the role of ethylene in the interaction 

between GA3 and the AMF and its influence on hormonal balance under salt stress. The 

results showed that spraying with GA3 improved shoot FW and thus total FW of the three 

genotypes (MT, Nr and Epi), while the AMF colonization increased shoot FW and therefore 

total FW only in the ethylene-sensitive mutant (Epi) under salinity conditions (100 mM 

NaCl). It was also found that the foliar GA3 application increased the endogenous total GAs 

concentrations in the three genotypes (MT, Nr and Epi) and JA content only in the éthylène-
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sensitive (Epi) mutant, but decreased tZ as well total CKs in the three genotypes studied with 

the exception of ethylene-sensitive AM-plants (Epi). While the inoculation with AMF 

provoqued an increase in GA3 only in éthylène-sensitive plants (Epi) and MT plants. IAA and 

ACC were not affected by the application of GA3 in the three genotypes evaluated, whereas 

the AM inoculation resulted in an additional positive effect on ACC, in particular in éthylène-

sensitive AM-plants (Epi) grown under salinity conditions (100 mM NaCl). 

In perspective, it would be interesting: 

 

➢  To study this work in order to better characterize the physiological behavior of the 

tomato under salinity conditions, by varying the concentration of NaCl in the culture 

medium and in different plant development stade, or by the inoculation with other 

mycorrhizae and/or varying the amounts. 

➢  To deepen the results of hormonal interactions by using other tomato mutants with 

different mutations. 

➢  To elucidate the relationships between the various hormones and their roles on tomato 

growth. 

➢  It will be interesting to study and compare on the molecular and genetic scale the role 

of GA3 in halophytes as tolerant plants to high salinity, in order to compare them with 

glycophytes. 

➢  Verify the validity of the results obtained under control conditions, by carrying out 

large scale tests (field cropping), a mandatory stage to confirm the agronomic potential 

of tomato plants. 
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CONCLUSIONES GENERALES 

& 

PERSPECTIVAS 

 

El trabajo de investigación, objeto de esta tesis, es el primero que se interesó en estudiar los 

efectos combinados de las fitohormonas y de la sal sobre las plantas de tomate (Solanum 

lycopersicum L.) inoculadas o no por unas micorrizas arbusculares (AMF). Nos hemos 

propuesto en el tercer capítulo, que trata de la variedad híbrida TT-115, estudiar el efecto de 

la interacción entre la aplicación foliar del ácido giberélico (AG3) y la inoculación por la 

AMF sobre el crecimiento de las plantas de tomate (Solanum lycopersicum cv. TT-115) 

tratadas por el NaCl. En este capítulo, nos hemos concentrado en el crecimiento y el estudio 

de la modificación del equilibrio hormonal. Nuestros resultados han demostrado que la 

inoculación por la AMF o la aplicación foliar del AG3 solo, y sobre todo su interacción, 

mejoraron el crecimiento de las plantas de tomate cultivadas en presencia de NaCl. Nuestros 

resultados han demostrado también que la mejoría del crecimiento observada en las plantas 

inoculadas por la AMF en condiciones de salinidad estaba asociada principalmente a los 

factores iónicos (contenidos más elevados en K y una buena relación K/Na), mientras que el 

efecto aliviador de la aplicación del AG3 y de su interacción con la AMF parece que se debe a 

unos cambios en el equilibrio hormonal.  En efecto, la pulverización de las plantas de tomate 

con el AG3 aumentó los contenidos foliares en GAs. Igualmente, la inoculación con la AMF o 

la pulverización por el AG3 o su combinación aumentaron los contenidos foliares en 

citoquininas totales (CKs), en auxina (AIA) y en ácido abscísico (ABA) en las plantas de 

tomate tratadas por 100 mM NaCl. 

  

 En el cuarto capítulo, nuestro trabajo trata de la variedad fijada Río Grande. Como hay 

pocos datos disponibles sobre el efecto de la aplicación exógena del AG3 y/o la inoculación 

con la AMF sobre la capacidad fotosintética del tomate, varios parámetros, tales como los 

intercambios gaseosos y la fluorescencia clorofílico, así que las fitohormonas han sido 

determinados en las hojas de las plantas de tomate con una fuerza de salinidad de 200 mM 

NaCl. El análisis de los resultados ha descubierto que la fuerte salinidad 200 mM NaCl, la 

inoculación con la AMF de las plantas de tomate mejoró la biomasa fresca total, mientas que 



Chapitre VI  

179  

la aplicación foliar del AG3 la disminuyó en comparación con las plantas no inoculadas y no 

pulverizadas por medio del AG3.  Los resultados de este estudio han mostrado también que la 

pulverización por medio del AG3 o la inoculación con la AMF aumentó las contenidos foliares 

en K en las partes aéreas en la fuerte salinidad 200 mM NaCl. Sin embargo, las plantas 

inoculadas o pulverizadas e inoculadas a la vez disminuyeron los contenidos foliares en Na. 

Igualmente, la inoculación por medio de la AM y/o la aplicación foliar de la AG3, y su 

interacción disminuyeron los contenidos en Mg y en Ca con respecto a las plantas no 

inoculadas y no pulverizadas por medio de la AG3. 

  

 En este estudio, hemos constatado que la salinidad disminuyó todos los parámetros 

fotosintéticos excepto la transcripción en las hojas de las plantas de tomate con respecto a las 

plantas testigo sin sal. Sin embargo, la inoculación por medio de la AM o su interacción con 

la aplicación exógena del AG3 aumentó el Pn (porcentaje neto de asimilación del CO2) y el 

WUE (la eficacia de la utilización del agua) de las plantas de tomate con respecto a las plantas 

no inoculadas y no pulverizadas por el AG3 a la fuerte salinidad. El análisis de la 

fluorescencia calorífica ha mostrado que el tratamiento por 200 mM NaCl provocó una 

disminución del rendimiento cuántico del PSII mientras que la inoculación por la AM o la 

aplicación foliar del AG3, o sus interacciones aumentaron ese parámetro con respecto a las 

plantas no inoculadas y no pulverizadas por el AG3. El análisis de la fluorescencia calorífica 

ha mostrado que el tratamiento por 200 mM NaCl provocó una disminución del rendimiento 

cuántico del PSII mientras que la inoculación por medio de la AM o la aplicación foliar 

delAG3, o sus interacciones aumentaron ese parámetro con respecto a las plantas no 

inoculadas y no pulverizadas por el AG3. 

  

 En el presente estudio, hemos constatado también que la aplicación foliar de AG3 

auméntalos contenidos endógenos en AG3 a 200 mM NaCl. Además, nuestros resultados han 

mostrado que la fuerte salinidad (200 mM NaCl) provocó una reducción de los contenidos en 

tZ y en CKs totales en las hojas de las plantas en comparación con las de las plantas testigos 

no tratadas por la sal; sin embargo, la inoculación por la AMF o aplicación exógena de AG3 

aumentaron estos contenidos con respecto a las plantas no inoculadas y no pulverizadas por el 

AG3.  Los contenidos foliares en AIA sufrieron una disminución por la inoculación por de la 

AM, o la aplicación exógena del AG3 o su interacción con respecto a las plantas no inoculadas 

y no pulverizadas por el AG3.  Hemos constatado también que la inoculación por la AM sola o 

su interacción con la aplicación de AG3 aumentaron los contenidos en ACC (ácido 1-
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aminociclopropano 1 carboxílico), en presencia de 200 mM NaCl. Hemos encontrado también 

que la aplicación foliar de AG3 disminuyó los tenores foliares en ABA bajo restricción, 

mientras que la inoculación por la AMF o la aplicación foliar de AG3, o su interacción 

aumentó los contenidos en AJ. Por otra parte, las plantas pulverizadas con el AG3 sola 

mostraron los valores más elevados de los contenidos en As (ácido salicílico) en condiciones 

de salinidad. En conclusión, los resultados de este estudio subrayaron que el efecto de la 

aplicación exógena de AG3 a la fuerte salinidad no podría jugar su papel de mitigación de los 

efectos nefastos de estrés salino, mientras que la inoculación por la AMF mejoró el 

crecimiento a la fuerte salinidad.  

 

El quinto capítulo se interesó en estudiar el papel del etileno en la interacción entre la 

aplicación foliar del AG3y la inoculación por la AMF en las plantas de tomate mutadas o no 

cultivadas en presencia de la sal (100 mM NaCl). En este capítulo, nos hemos concentrado en 

el papel del etileno en la interacción entre el AG3 y la AMF y su influencia en el equilibrio 

hormonal bajo restricción salina. Los resultados revelaron que la pulverización con el AG3 

mejoró la biomasa fresca de las partes aéreas y entonces la biomasa total en los tres genotipos 

(MT, Nr y Epi), mientras que la colonización por la AM aumentó la biomasa fresca de las 

partes aéreas y, por consiguiente, la biomasa total únicamente en el mutante etileno-sensible 

(Epi), en condiciones de salinidad (100 mM NaCl). Hemos constatado también que la 

aplicación foliar de AG3 aumentó los contenidos endógenos en GAs totales en los tres 

genotipos (MT, Nr y Epi) y los contenidos en AJ únicamente en el mutante etileno-sensible 

(Epi), pero disminyó la tZ así que los CKs totales en los tres genotipos estudiados excepto los 

AM-plantas etileno sensible (Epi). Mientras que la inoculación con la AMF provocó un 

aumento de AG3 solo en las plantas etileno sensible (Epi) y las plantas MT. Los contenidos en 

AIA, en ACC no han sido afectados por la aplicación de AG3 por pulverización en los tres 

genotipos analizados, mientras que la inoculación por el AM provocó un efecto positivo 

suplementario sobre el ACC, en particular en los AM-plantas etileno sensible (Epi) cultivadas 

en condiciones de salinidad (100 mM NaCl). 

 

 En perspectiva, sería interesante:  

 

➢ Estudiar este trabajo con el fin de caracterizar mejor el comportamiento fisiológico del 

tomate en condiciones de salinidad, haciendo variar la concentración en NaCl en el 
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medio de cultivo, y en diferentes estadios de desarrollo de la planta, y haciendo la 

inoculación por otros hongos y en cantidad variable.  

➢  Profundizar los resultados de las interacciones hormonales utilizando otros mutantes 

de tomate con diferentes mutaciones. 

➢ Elucidar las relaciones entre las diferentes hormonas y sus papeles sobre el 

crecimiento en el tomate. 

➢ Sería interesante estudiar y comparar a escala molecular y genética el papel de AG3 en 

los halófitos siendo unas plantas tolerantes a la fuerte salinidad y cuyo objetivo es 

compararlas con los glicófitos.  

➢ Verificar la validez de los resultados obtenidos en condiciones controladas, 

procediendo a unos ensayos a escala más grande (cultivo en campo), una etapa 

obligatoria para confirmar el potencial agronómico de las plantas del tomate.  
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CONCLUSIONS GENERALES 

& 

PERSPECTIVES 

 Le travail de recherche, objet de cette thèse, est le premier qui s’est intéressé à l’étude des 

effets combinés des phytohormones et du sel sur des plantes de tomate (Solanum 

lycopersicum L.) inoculées ou non par des mycorhizes à arbuscules (AMF). On s’est proposé 
dans le troisième chapitre qui a porté sur la variété hybride TT-115, d’étudier l'effet de 

l'interaction entre l'application foliaire de l’acide gibbérellique (AG3) et l'inoculation par 

l'AMF sur la croissance des plantes de tomate (Solanum lycopersicum cv. TT-115) traitées par 

le NaCl. Dans ce chapitre, nous nous sommes concentrés sur la croissance et l'étude de la 

modification de l'équilibre hormonal. Nos résultats ont montré que l'inoculation par l’AMF ou 

l'application foliaire de l’AG3 seule, et surtout leur interaction, ont amélioré la croissance des 

plantes de tomate cultivées en présence de NaCl. Nos résultats ont montré aussi que 

l'amélioration de la croissance observée chez les plantes inoculées par l’AMF en conditions 

de salinité était principalement associée aux facteurs ioniques (teneurs plus élevées en K et un 

bon rapport K/Na), tandis que l'effet allégeant de l'application de l’AG3 et de son interaction 

avec l’AMF semble être dû à des changements dans l'équilibre hormonal. En effet, la 

pulvérisation des plantes de tomate avec l’AG3 a augmenté les teneurs foliaires en GAs. De 

même, l’inoculation avec l’AMF ou la pulvérisation par l’AG3 ou leur combinaison ont 

augmenté les teneurs foliaires en cytokinines totales (CKs), en auxine (AIA) et en acide 

abscissique (ABA) chez les plantes de tomate traitées par 100 mM NaCl.  
Dans le quatrième chapitre, notre travail a porté sur la variété fixée Rio Grande. 

Comme peu des données sont disponibles sur l’effet de l’application exogène de l’AG3 et/ou 

l’inoculation avec l’AMF sur la capacité photosynthétique de la tomate, plusieurs paramètres, 

tels que les échanges gazeux et la fluorescence chlorophyllienne, ainsi que les phytohormones 

ont été déterminés dans les feuilles des plantes de tomate à une forte salinité 200 mM NaCl. 

L’analyse des résultats a révélé qu’à la forte salinité 200 mM NaCl, l’inoculation avec l’AMF 

des plantes de tomate a amélioré la biomasse fraîche totale, alors que l'application foliaire de 

l’AG3 l’a diminué par comparaison aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3. 

Les résultats de cette étude ont montré aussi que la pulvérisation par l’AG3 ou l’inoculation 
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avec l’AMF ont augmenté les teneurs foliaires en K dans les parties aériennes à la forte 

salinité 200 mM NaCl. Cependant, les plantes inoculées ou à la fois pulvérisées et inoculées 

ont diminué les teneurs foliaires en Na. De même, l'inoculation par l’AM et/ou l'application 

foliaire de l’AG3, et leur interaction ont diminué les teneurs en Mg et en Ca par rapport aux 

plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3.  

Dans cette étude, on a constaté que la saliné a diminué tous les paramètres 

photosynthétiques sauf la transpiration dans les feuilles des plantes de tomate par rapport aux 

plantes témoins sans sel. Cependant, l'inoculation par l’AM ou son interaction avec 

l'application exogène de l’AG3 ont augmenté Pn (taux net d'assimilation du CO2) et le WUE 

(l'efficacité de l'utilisation de l'eau) des plantes de tomate par rapport aux plantes non-

inoculées et non-pulvérisées par l’AG3 à la forte salinité. L'analyse de la fluorescence 

chlorophyllienne a montré que le traitement par 200 mM NaCl a entraîné une diminution du 

rendement quantique du PSII alors que l'inoculation par l’AM ou l'application foliaire de 

l’AG3, ou leurs interactions ont augmenté ce paramètre par rapport aux plantes non-inoculées 

et non-pulvérisées par l’AG3.  

Dans la présente étude, nous avons constaté aussi que l'application foliaire d’AG3 a 

augmenté les teneurs endogènes en AG3 à 200 mM NaCl. De plus, nos résultats ont montré 

que la forte salinité (200 mM NaCl) a entraîné une réduction des teneurs en tZ et en CKs 

totales dans les feuilles des plantes par comparaison à celles des plantes témoins non-traitées 

par le sel ; cependant, l'inoculation par l’AMF ou l'application exogène d’AG3 ont augmenté 

ces teneurs par rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par l’AG3. Les teneurs 

foliaires en AIA ont subi une diminution par l'inoculation par l’AM, ou l'application exogène 

de l’AG3 ou leur interaction par rapport aux plantes non-inoculées et non-pulvérisées par 

l’AG3. Nous avons constaté aussi que l'inoculation par l’AM seule ou son interaction avec 

l'application d’AG3 ont augmenté les teneurs en ACC (acide 1-aminocyclopropane-1-

carboxylique), en présence de 200 mM NaCl. Nous avons également trouvé que l'application 

foliaire d’AG3 seule a diminué les teneurs foliaires en ABA sous contrainte saline, tandis que 

l'inoculation par l’AMF ou l'application foliaire d’AG3, ou leur interaction ont augmenté les 

teneurs en AJ. Par ailleurs, les plantes pulvérisées avec l’AG3 seul ont montré les valeurs les 

plus élevées des teneurs en AS (acide salicylique) en conditions de salinité. En conclusion, les 

résultats de cette étude ont souligné que l’effet de l’application exogène d’AG3 à la forte 

salinité ne pourrait pas jouer son rôle d’atténuation des effets néfastes du stress salin, alors 

que l’inoculation par l’AMF a amélioré la croissance à la forte salinité.  
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Le cinquième chapitre s’est intéressé à l’étude de rôle de l'éthylène dans l'interaction 

entre l'application foliaire de l’AG3 et l'inoculation par l’AMF chez des plantes de tomate 

mutés ou non cultivées en présence du sel (100 Mm NaCl). Dans ce chapitre, nous nous 

sommes concentrés sur le rôle de l’éthylène dans l'interaction entre l’AG3 et l’AMF et son 

influence sur l'équilibre hormonal sous contrainte saline. Les résultats ont révélé que la 

pulvérisation avec l’AG3 a amélioré la biomasse fraîche des parties aériennes et donc la 

biomasse totale chez les trois génotypes (MT, Nr et Epi), tandis que la colonisation par l'AM a 

augmenté la biomasse fraîche des parties aériennes et par conséquent la biomasse totale 

uniquement chez le mutant éthylène-sensible (Epi), en conditions de salinité (100 mM NaCl). 

On a constaté aussi que l'application foliaire d’AG3 a augmenté les teneurs endogènes en GAs 

totales chez les trois génotypes (MT, Nr et Epi) et les teneurs en AJ uniquement chez le 

mutant éthylène-sensible (Epi), mais a diminué la tZ ainsi que les CKs totales chez les trois 

génotypes étudiés à l'exception des AM-plantes éthylène-sensible (Epi). Alors que 

l'inoculation avec l’AMF a provoqué une augmentation d’AG3 seulement chez les plantes 

éthylène-sensible (Epi) et les plantes MT. Les teneurs en AIA, en ACC n'ont pas été affectées 

par l'application d’AG3 par pulvérisation chez les trois génotypes analysés, tandis que 

l'inoculation par l'AM a provoqué un effet positif supplémentaire sur l'ACC, en particulier 

chez les AM-plantes éthylène-sensible (Epi) cultivées en conditions de salinité (100 mM 

NaCl). 

 

En perspective, il serait intéressant : 

 

➢ D’étudier ce travail afin de mieux caractériser le comportement physiologique de la 

tomate en conditions de salinité, en faisant varier, la concentration en NaCl dans le 

milieu de culture, et à différents de développement de la plante, et en faisant 

l’inoculation par d’autres champignons et en quantité variable.  

➢ D’approfondir les résultats des interactions hormonales en utilisant d’autre mutants de 

tomate avec différentes mutations. 

➢ D’élucider les relations entre les différentes hormones et leurs rôles sur la croissance 

chez la tomate. 

➢ Il sera intéressant d’étudier et comparer à l’échelle moléculaire et génétique le rôle 

d’AG3 chez les halophytes comme étant des plantes tolérantes à la forte salinité et dont 

le but de les comparer avec les glycophytes. 



Chapitre VI  

185  

➢ Vérifier la validité des résultats obtenus en conditions contrôlées, en procédant à des 

essais à plus grande échelle (culture en champ), étape obligatoire pour confirmer le 

potentiel agronomique des plantes de la tomate. 
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