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Chapitre 10

Les relations interspécifiques

Objectifs : extraits du programme

3.4 Les relations interspécifiques
- Le cycle de développement de la Petite DoWrpcoelium dendriticum)
chez le Mouton est étudié afin de montrer les interactions avec I'héte au cpurs
des étapes du cycle. Les conséquences pathologiques sur les hdtes sont sighalées.
3.4.1 Le parasitisme [TP Al1]
Mots-clés[Phases du cycle, vie parasitaire, hdtes définitifs, hotes intermédiaifes,
phases libres, cycle trixéne, épidémiologie]
Il n'est pas attendu un développement infectiologique de.
- Linstallation de la symbiose Fabacées — Rhizobium et les modalités |des
échanges a bénéfices réciproques pour I'Angiosperme et pour Rhizobium |sont
décrites.
. - La modification de I'expression génétique par le partenaire (flavonoides,
841 La symbiose facteurs NOD, nodulines précoces) est préc@éeAl1]
Mots-clés[Endosymbiose racinaire, dialogue moléculaire, nodulation, spécifidité
del'hote, fixation réductrice du diazote, intéréts pour les symbiontes]
Seules les nodosités racinaires des Fabacées sont ex.
- Les types de nutrition des Insectes phytophages sont étudiés en s'appuyant sur
les séances de travaux pratiques. Ces dernieres donnent lieu a I'observation de la
diversité des adaptations des pieces buccales en relation avec les npodes
d’alimentation[TP A7, TP A8]
- Les modalités de l'acquisition de la résistance systémique lors de I'attaqug par
3.4.1 L’herbivorie un phytophage (pucerons, chenilles) sont précisées.
Mots-clés[Adaptations des pieces buccales au mode d’alimentation, éliciteur$,
sensibilités jasmonate/éthylene/acide salicylique, signaux systémiques, répofses
de la plante]
Les mécanismes moléculaires de la transduction désteats et les
changements de I'expression génétique ne sont pas dév..
Introduction

Un écosysteme comprend I'ensemble des étres vivants qui vivent dans un lieu
donné (communauté = biocénose ), le milieu physico-chimique dans lequel ils
vivent (biotope ) et I'ensemble des relations entre étres vivants d'u ne part, et entre
vivant et non-vivant d'autre part . Parmi les relations entre étre vivants, on peut
distinguer les relations intraspécifiques  qui s’établissent entre congéneres d'une

méme espéce et les relations interspécifiques  qui s’établissent entre individus
d’espéces différentes . Le programme invite a étudier, au travers d’exemples bien
précis, certaines de ces relations interspécifiques

Revoir le complément 1 et notamment les niveaux écologiques
Il est a noter que les relations entre espéces ont des conséquences sur la dynamique
des populations et sur I'évolution des espéces impliquées (que le programme n'invite
pas a examiner).

Comment interagissent les étres vivants appartenant a des espéces différentes au
sein des écosystemes ?

Savoirs a construire

[Programme limité a quelques exemples]

Capacité ou attitude visée Evaluation
= Sélectionner des informations utiles dans un support
= Analyser, observer et raisonner
=Communiquer par un dessin, un schéma, un tableau, un graphe...
» Schéma

Pistes de réflexion et d’exploitation de s figures incomplétes du chapitre

= En utilisant les informations données dans le texte, les indications données par I'enseignant a I'oral
et les données du TP All, complétez les |égendes manquantes des figures du chapitre et
construisez les schémas attendus.

Encadré A Les relations interspécifiques : une vue d’ensemble

Encadré permettent de bien conceptualiser les notions

Savoir-faire sollicités

Diversité des relations interspécifiques

Vv TABLEAU 1. Principales relations interspécifiques. D’aprés SELOSSE (2000).

ParTenaiRE A | Partenaire B Type d'interaction

- + mutualisme

parasitisme (ou prédation,
si mort s’ensuit)

+ -

0 commensalisme

- amensalisme

0 neutralisme

antagonisme
(dont compétition)

» Classiquement, suivantes

(tableau 1) :

= Les mutualismes : interactions réciproquement profitables entre organismes vivants

= Le parasitisme : interaction ol un organisme ( parasite) exploite et se nourrit de l'autre
partenaire ( hote) sans que l'interaction n’entraine la mort de I'héte ou, du moins, pas a court

terme (& plus ou moins long terme, la mort peut tout de méme intervenir ).

les écologues reconnaissent les interactions entre espéces
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La compétition : lutte entre deux organismes dans I'obtention ou I'e
ressource .

Le commensalisme (étym. « a la méme table ») : interaction entre deux organismes ou I'un
des partenaires (« hote ») fournit involontairement de la nourriture a I'a utre (commensal ),
sans que I'hdte n’en subisse de désagréments notabl es. Ex. certains microorganismes du tube
digestif des Mammiféres.

L’amensalisme : une espéce inhibe le développement d’'une autre sans
tire de bénéfices .

Le neutralisme : interaction entre organismes ou les partenaires exe
neutre I'un sur l'autre

La relation mangeur-mangé (« prédation » au sens large) : interaction ou un organisme en
consomme un autre . On peut distinguer :

° La prédation au sens strict : le mangeur (prédateur) tue I'organisme mangé (proie ).

° L’herbivorie ou phytophagie :le mangeur consomme des organismes végétaux qui, le plus
souvent, survivent a l'interaction

xploitation d’'une méme

que la premiére n'en

rcent une influence

Les interactions durables

» Le programme invite a s'intéresser aux interactions durables
parfois obligatoires  pour un ou les deux partenaires.

. Celles-ci peuvent en outre étre

Discussion de la notion de parasitisme

» Le parasitisme peut étre compris comme une interaction durable entre un organisme nommé
parasite exploitant et se nourrissant d’'un autre nommé hote sans que la mort du second ne
soit entrainée immédiatement . La plupart du temps, la relation est obligatoire pour le parasite

Le plus souvent, le parasite vit a I'intérieur de I'hdte  (on parlera d’endoparasitisme ) mais il peut
arriver que le parasite reste a la surface extérieure de I'hdte  (ectoparasitisme : cas des Tiques
par exemple).

» Le terme est toutefois souvent utilisé dans d’autres sens ne correspondant pas exactement a
cette définition

Exemple 1: les Moustiques sont considérés comme « parasites » des Mammiféres alors que
I'interaction est transitoire , il s'agirait en réalité plutét de « microprédation ».

Exemple 2: les Hyménoptéres « parasitoides »  (parfois appelés « hyperparasites » ) pondent
leurs ceufs dans les larves d'autres Insectes qui meurent rapidement. Certains auteurs ont alors
proposé de distinguer les parasites « biotrophes » (qui ne tuent pas I'héte ) et les parasites
« nécrotrophes » (qui tuent I'hdte ).

Discussion de la notion de symbiose
la symbiose désigne un mutualisme (interaction

» Pour les auteurs francophones |,

réciproquement profitable entre étres vivants) dura ble entre deux espéces qui généralement
associent et/ou modifient une partie de leur anatom ie dans le cadre de l'interaction . Il'y a donc
exclusion ici des mutualismes transitoires (ex. pollinisation des Angiospermes par les Insectes).
C’est le sens retenu dans ce cours

» Pour les auteurs anglo-saxons , le sens est trés différent : il s'agit plutot de toute interaction
durable entre deux organismes , quelle que soit son influence sur les partenaires (positive, neutre

ou négative).

Les relations interspécifiques : un réle majeur dans I'évolution
[pour information]

» Je vous propose ci-aprés deux diapositives copiées de mon cours de Capes sur I'évolution vous
montrant I'importance des relations interspécifiques, particulierement des interactions durables, sur
I’évolution des partenaires impliqués.

a. Mise en évidence de cospéciations
par les phylogénies en miroirs (=
cophylogénies)

On appelle cospéciation la spéciation
paralléle et simultanée de taxons dont
on peut établir (souvent a [laide
phylogénies en miroir) que les
spéciations sont bien concomitantes.

Cela ne signifie pas forcément que les
espéces ayant subit une cospéciation ont
coévolué* la  coévolution (=
coadaptation) désigne, rigoureusement,
une cospéciation ou ['on peut
démontrer que les espéces en question
ont exercé une pression de sélection
mutuelle qui est [l'origine de Ia
spéciation. La coévolution est donc plus
difficile 28 montrer.

Les interactions interspécifiques
étroites, durables et spécialisées que
sont les symbioses ou des parasitismes
sont des cas privilégiés d'observation de la
cospéciation et de la coévolution.

icus Ceratosoler
[ 5 - nanus
. ryocarpa ————— cormeri
° plica ——— bisulcatus
dentifer
’ j hooglandi
& nodosa————— nexilis
U cf. nexilis
Tusiceps
capensis
blommersi
appendiculatus
e N vissali
1 emarginatus
¢ —~—— medlerianus
tita tripnrmnus
SIS —~ - grandii

~ abnormis
armipes

L ] :
kaironkensis

Un exemple de cospéciation entre Figuiers (Ficus) et
les Hyménopteéres les pollinisant (Ceratosolen)

http://cnx.org/content/m34732/latest/ (consulté en septembre 2013)

* Exemple théorique pour comprendre en quoi une cospéciation n’est pas forcément une coévolution : les Puces qui restent sur un type de
Mammifére vont continuer a échanger des génes avec les Puces qu’elles rencontrent sur ce Mammifére, se séparant ainsi progressivement des autres
Puces (se trouvant sur d’autres Mammiféres) mais sans que la Puce ne s’adapte particuliérement au Mammifére qui 'héberge. Il peut donc y avoir
séparation des populations de Puces en fonction de I'héte qu'elles occupent (cospéciation Puces-Mammiféres : les deux vont évoluer parallélement)
mais sans adaptation particuliére de la part des Puces ou des hétes (ce qui serait une coévolution).

b. Course aux armements et théorie de la
Reine rouge

Les interactions des organismes avec
I'environnement abiotique ou avec les
congénéres de la méme espéce (sélection
sexuelle, compétition pour les ressources...) ont
longtemps été présentées comme les principaux
moteurs de sélection naturelle et donc
d’évolution. Dans un article de 1973 (pour lequel
l'auteur dut créer une nouvelle revue scientifique
car aucune autre n'accepta son papier), Leigh
VAN VALEN rappelle et montre que les relations
interspécifiqgues aussi sont un moteur
important de sélection.

VAN VALEN constate que les taux d’extinction
d’espéces sont constants dans I'évolution, ce qui
laisse a penser que les nouveautés produites
par_I'évolution ne sont pas tellement plus
efficaces dans la survie que les anciens
attributs. L'auteur I'explique par une course aux
armements (= cest-a-dire une course aux
innovations, une course aux adaptations) entre
les espéces. Ainsi, si la sélection naturelle
favorise les prédateurs les plus rapides, elle
favorise aussi les proies les plus rapides, ce qui a
pour résultat un rapport de forces inchangé
entre les espéces. La course aux armements
permet juste de « rester dans la course » et de
survivre. Cela se vérifie particulierement dans les
interactions durables (symbioses,
parasitisme...) ot la spécificité de I'interaction
favorise la coévolution.

1. LEIGH VAN VALEN (d gauche) a proposé, dans un  nage de Lewis Caroll qui entraine Alicy

article paru en 1973, d’expliquer la complexification du  cdté du miroir, dans une course imm
vivant par une «course» entre les étres vivants, oit chaque  «Dans notre pays, si I'on courait trés
espice reste en dega de son optimum adaptatif en raison des i
innovations continuelles de ses compétiteurs. Un tel mouve-
ment auto-entretenu ne rend pas les espéces «meilleures »,
ce qui explique que la probabilité d’extinction ne varie pas  ses jambes pour simplement rester 12 ois I'on est. Si 'on veut
en fonction de I'dge de Ia lignée évolutive. Leigh Van Valena  aller quelque part, ailleurs, il faut courir au moins dews fois
baptisé son hypothése du nom de la Reine Rouge, le person-  plus vite que cal»

L. VAN VALEN (1935-2010) et la Reine rouge
D’aprés COMBES in LE GUYADER (1998)

nons de le
jeurs. » « Un pays bien lent s, réy
qulici, il faut courir de toute I vites:

De tempérament joueur, VAN VALEN baptise son hypothése « la Reine rouge »,
en référence au personnage de Lewis CAROLL dans De ['Autre cété du Miroir
(suite d'Alice au Pays des Merveilles). Dans un chapitre du livre, Alice et la Reine
rouge se retrouvent a courir rapidement mais sans avancer (car le monde tourne
autour d’elles), simplement pour rester a la méme place, un peu comme les
organismes vivants qui s’adaptent en permanence de maniere a rester dans la
course et & survivre face aux espéces avec lesquelles ils interagissent.
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I. Le parasitisme, relation durable d’exploitation d’un étre vivant
par un autre : I'exemple de la Petite Douve du foie de Mouton

A. La Petite Douve du foie de Mouton Dicrocoelium dentriticum, un

Plathelminthe parasite
e La Petite Douve du foie de Mouton (ainsi nommée, bien qu’elle puisse parasiter
d’'autres Mammiféres) a pour nom scientifique Dicrocoelium dentriticum ou
Dicrocoelium lanceolatum. Elle appartient a 'embranchement des Plathelminthes
notamment caractérisé par I'état accelomate et la présence d'un orifice digestif
unique . Beaucoup de ces organismes sont parasites .
Voir TP A11 pour la dlassification de I'animal
¢ Le parasitisme peut étre compris ici comme une interaction durable entre un
organisme nommé parasite exploitant et se nourrissant d’'un autre nommé héte
sans que la mort du second ne soit entrainée immédi  atement. La plupart du
temps, la relation est obligatoire pour le parasite . On s'intéresse ici a un cas
d’endoparasitisme (le parasite vit a I'intérieur de ses hotes).
Voir encadré A pour une discussion de la notion de parasitisme

B. Un cycle parasitaire trixéne (= a 3 hotes) comprenant 2 hotes
intermédiaires (Escargot, Fourmi) et un hote définitif (Mammifere)

1. Une vue générale : un cycle a trois hotes et deux formes libres

¢ Le cycle de l'animal (figures 1-2) comprend deux hotes intermédiaires (hotes
transitoires par lesquels un parasite transite sans construire son plan
d’organisation complet, le développement étant inac hevé) et un hote définitif
(hote final dans lequel un parasite atteint son déve  loppement complet et son
plan d’organisation adulte typique ).

¢ L'animal présente deux formes libres : les ceufs et les cercaires (état larvaire
produit dans un héte intermédiaire ).

Un cycle a un seul hdte est dit monoxene ou homoxene alors qu'un cycle a plusieurs hétes  est
dit hétéroxene : dixene (2 hotes), trixene (3 hotes) voire exceptionnellement tétraxene (4 hotes ).

1¢r héte 22 hote Hote définitif CEufs
intermédiaire intermédiaire -

O—s Mollusque ®>| Arthropode B Vertebre

Euf
sporocyste métacercaire adulte

Miracidium Cercaires Ingestion

A FIGURE 1. Cycle trixéne de Dicrocoelium dentriticum . D’aprés CASSIER et al. (1998b).

Mouton (HD
(HD) Oeuf dans les féces
Foie du mouton

Gastéropode
terrestre (HI 1)

A FIGURE 2. Cycle trixéne de Dicrocoelium dentriticum

Document F. SAURETY (LEGTA Clermont-Ferrand Marmilhat).

uelgues adaptations reproductives et développement ales a la vie parasitaire

La rencontre des partenaires sexuels est assez aléatoire chez les parasites, ce qui implique

souvent :

= Une reproduction asexuée

= L’hermaphrodisme des adultes  qui peuvent ainsi se féconder mutuellement

= Une production massive de gamétes par I'adulte (voir C) préparant une rencontre entre
partenaires

= Des formes de résistance (ceufs, métacercaires...) qui permettent une latence du cycle de
développement en attendant des moments plus favorables.

2. Une vision plus précise des étapes du cycle
Voir TP A11 pour uneiillustration concréte des différents stades

a. Les ceufs, organes de résistance et de dissémination s’échappant des

Mammiféres par les excréments
e Les ceufs sont évacués des Mammiferes par les excréments et sont fréquemment
dispersés dans le milieu par les précipitations ou les circulations d’eau . Il s’agit
de structures de résistance protégées dans une coque o u I'organisme effectue
son développement embryonnaire
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b. Lalarve miracidium, larve ciliée issue I’éclosion chez les Escargots
¢ Les ceufs sont ingérés par de petits escargots (Mollusques Gastéropodes
terrestres) ou ils éclosent dans lintestin_: la larve initiale issue de I'éclosion
s'appelle miracidium (figure 3) ; il s’agit en fait d’une sorte d’embryon cilié

¢. Les sporocystes puis les cercaires, états larvaires provenant du stade

miracidium chez les Escargots
e Cette larve migre dans I'hépatopancréas _ et produit, par divisions cellulaires , des
sporocystes (figure 3) qui constituent un état larvaire capable de reproduction
asexuée. Les sporocystes se reproduisent de nombreuses fois de maniére
asexuée, ce qui permet la multiplication larvaire  ou amplification larvaire

ventguse pharynx

orale
ana caecum Vegrtgllése
excréteur) digestif o

vessie

orifice

excréteu vantouse

ventrale

CERCAIRE

METACERCAIRE

A FIGURE 4. Cercaires et métacercaires de _Dicrocoelium dentriticum . Taille env. 50 um.
http://genemol.org/genemol/BIAN/tremasolution.html (consultation décembre 2015).

Boule germinative
(futur sporocyste)

Cercaire en

développement e

A FIGURE 3. Stades miracidium__(éclos) et sporocyste de _Dicrocoelium dentriticum
Taille env. 50 um. D’aprés Wikipédia (consultation décembre 2015).

« Enfin, les sporocystes libérent des cercaires (figure 4) qui sont des larves mobiles
qui migrent jusqu’au poumon_ de I'animal ou ils se mélent au mucus de I'animal et
s’agglutinent en grappes, formant des kystes muqueux (figure 2) de diamétre
proche d'1 mm. Ces structures permettent de changer d’héte .

e L’étape « Escargot » dure en tout environ 2 mois .

d. Des cercaires aux métacercaires chez la Fourmi

e L’étape « Fourmi » dure 1 a 2 mois .

* Les grappes de cercaires sont utilisées comme support alimentaire par des
Fourmis (Insectes Hyménopteres) friandes du mucus des Escargots au sein
desquelles les cercaires se développent en métacercaires (figure 6) qui constituent
une forme enkystée qui, aprés avoir perforé le tube digestif au moyen d'un
stylet, vient se loger au niveau des centres nerveu X en se déplagant dans
I'hnémolymphe .

« La présence des métacercaires modifie I'organisation des ganglions cérébroides
de la Fourmi, ce qui provogue un comportement atypique : la Fourmi monte en
haut d'un brin d’herbe  ou elle sera ingérée par les Mammiferes brouteurs

En réalité, la Fourmi monte sur le brin d’herbe en journée (au-dessus d'une certaine température) mais, quand la

température se rafraichit, elle redescend du brin d’herbe et retrouve une activité normale, ce qui lui permet de

s'alimenter et ainsi de survivre jusqu'a ce qu'elle soit ingérée par un Mammifere.

Des métacercaires aux Douves chez le Mouton (ou autre Mammifére
brouteur) [+ précisions pathologiques]

¢ Au sein du Mammifére, les métacercaires sont libérées de leur kyste lors de la
digestion et migrent vers le foie (au niveau notamment des canaux biliaires ) [voire
le pancréas ] ou elles s’accrochent par leur ventouse ventrale et leur ventouse
buccale . L4, I'animal grandit jusqu’a atteindre I'age adulte (figure 5) et la maturité
sexuelle . Il s’alimente de sang mais aussi de bile, de mucus ...

¢ Les individus sont hermaphrodites mais ne s'autofécondent pas . La
reproduction sexuée suppose un accouplement entre deux individus qui
s'interfécondent (il y a alors stockage de sperme dans la spermathéque ), ce qui
permet ensuite la production d'ceufs fécondés déja un peu développés et
enkystés qui seront évacués dans lintestin puis hors de l'animal par les
excréments .

¢ La plupart du temps, ce sont des Mammiféres brouteurs qui sont infectés, le plus
souvent le Mouton . Llinfection de I'Homme est rare et demeure tout a fait
accidentelle.

* La période entre I'infection et la ponte des ceufs dure 1,5 a2 mois .

Aspect pathologique : la Petite Douve provoque de toutes petites hémorragies au niveau des
tissus du foie . En cas d'infection importante (on peut dénombrer jusqu’a 50 000 individus sur un
foie !), 'animal présente un affaiblissement général, un amaigrissement etun e Iégére anémie (on
parle de dicrocoeliose ). Les Animaux infectés ne présentent pas de danger pour 'homme (il faut
ingérer des Fourmis pour étre contaminé !).
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C. La Petite Douve dans le foie de Mouton (ou d’un autre Mammifeére) :
organisation et adaptation a la vie parasitaire

1. Organisation de I’adulte

* L'organisation de I'adulte  est présentée a la figure 5. La fonction des structures a
été ajoutée en vis-a-vis. A réaliser par I'étudiant.

Ventouse rixation
péribuccale

Pharynx
Production d’enzymes digestives

Ganglions
cérébroides

Le cirre est IePoche du cirre dans

-~ e Orifice femelle dans
pénis de Fanimal I'atrium génital

I'atrium génital pgnie

Ventouse ventrale
Fixation

Digestion Branche intesinale
(=caecum intestinal)

2 testicules

Production de
sbermatozoides

Ovaire unique
Production d’ovocytes

Glande vitellogene
Production de vitellus

Ootype entouré des

glandes coquilléres

Permettent I'enkystement des
ceufs

Réceptacle
séminal

OU spermatheque :
stockage de
spermatozoides

Canal excréteur
Excrétion

Protonéphridies
Excrétion

Utérus contenant de trés
nombreux oeufs

Début du développement
embryonnaire

Notons que la respiration est
tégumentaire , due a de simples
échanges diffusifs avec le
liquide interstitiel et le sang de
I'hote. .
Pore excréteur

A FIGURE 5. Adulte de Dicrocoelium dentriticum
Document F. SAURETY (LEGTA Clermont-Ferrand Marmilhat).
Taille : 6-10 mm par 2-3 mm.

2. Adaptations a la vie parasitaire

La Petite Douve du Foie présente :

= Un tégument treés résistant et recouvert de mucus protecteur qui permet de

contrer les défenses immunitaires  ou les sucs digestifs de I'hote.

Un appareil reproducteur trés développé en lien avec la faible probabilité de

rencontrer un partenaire sexuel.

L’hermaphrodisme permettant une fécondation réciproque des individus , la

encore en lien avec la faible probabilité de rencontrer un partenaire sexuel.

= Une réduction drastique des fonctions sensorielles (a quoi servirait-il par
exemple d’avoir des structures photosensibles quand on vit dans le noir ?).

= La présence de structures de fixation (ventouses)  (adaptations a la vie fixée ).

Les adaptations liées au cycle de développement sont évoquées plus haut (cadre

rouge page 3).
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Il. La symbiose, une relation durable et étroite a bénéfices
réciproques entre deux étres vivants : 'exemple de la symbiose
Fabacées-Rhizobium

e Pour les auteurs francophones, la symbiose désigne un mutualisme (interaction
réciproquement profitable entre étres vivants) dura ble entre deux espéces qui
généralement associent et/ou modifient une partie d e leur anatomie dans le
cadre de l'interaction . C'est le sens retenu dans ce cours .

Il'y a donc exclusion ici des mutualismes transitoires (ex. pollinisation des Angiospermes par les Insectes).

A. Une association réciproquement profitable qui permet la nutrition
azotée de la plante et la récupération de métabolites carbonés par la

bactérie
e Le programme invite a étudier le cas de la diazotrophie (alimentation azotée a

partir de diazote atmosphérique ) permise par une symbiose entre des

Eubactéries jadis regroupées sous le genre « Rhizobium » (mais il semblerait que

ce groupe soit en réalité polyphylétique et comprennent plusieurs genres non

immédiatement apparentés ) et les Fabacées :

= Les Fabacées récupérent ainsi des acides aminés ou I'azote a été fixé a partir de
N, atmosphérique .

= Les Bactéries récuperent 15 a 30 % des assimilats photosynthétiques de la
plante qu’elles utilisent dans leur métabolisme .

Cette association est donc une entrée possible dans le cycle de I'azote qui, bien que
non explicitement au programme, a déja fait I'objet de questions au concours
(encadré B). On appelle cycle de matiere la représentation cyclique du devenir et
des transformations d'un élément chimique au sein d 'un écosysteme ou de la
biosphére .

« Il est a noter que l'association Fabacées-Rhizobium n’est pas la seule symbiose
diazotrophe existante (encadré C).

Encadré B Le cycle de I'azote

(Pas explicitement au programme... mais déja tombé au concours !)

Importance du degré d’oxydation

» Les réactions impliquées dans le cycle de I'azote sont majoritairement des réactions d’oxydo-
réduction (figure b) qui modifient le degré d’oxydation (= nombre d'oxydation ) (tableau 1).

Composé Niveau d’oxydation

Composé N organique (R-NH,) -3 Composé
trés réduit Ammoniac (NH3) -3 peu oxydé

Azote gazeux (Ny) 0

Oxyde nitreux (N,0) + 1 (moyenne par N)

Oxyde d'azote (NO) +2

Nitrite (NO,) +3
Composé Dioxyde d'azote (NO,) +4 Composé
peu réduit Nitrate (NO3") +5 trés oxydé

TABLEAU 1. Principaux composés du cycle de I'azote. D’aprés MADIGAN & MARTINKO (2007).

Transferts et réservoirs du cycle de I'azote

» Dans un cycle de matiere, les réservoirs sont les «compartiments » de stockage des
différentes formes de I'élément chimique étudié (y compris les étres vivants) ; le cycle inclut en
outre les flux ou transferts qui existent entre ces réservoirs (figures a-b). On notera le réle central
des étres vivants , particulierement des Bactéries . On notera que la figure a inclut I'impact des
activités humaines ou encore des processus géologiques (volcanisme) ou météorologiques
(foudre).

A

\|/,

Emission par les

‘\\ N Organismes vivants Engrais
N ‘ if ﬁljlﬂ NS
v v

voleans leatlon symbiotique  psqomposition des résidus

Prélsvamant organiques et des déjections
@ /par les plantes \
Dennnficahon @
anaérobie /
\ Nitrification

aérobie

Lessxvage

FIGURE a. Cycle de I'azote. D’aprés MOROT-GAUDRY (1997).

Assimilation : P
, Acide aminé
" R-=NH,
Assimilation Ammonification
Nitrate . ° Nitrification - - - - - -
Itrate Nitratation Nitrosation
NO,- \ . (= Nitritation) A
Bactéries Nitrite Q? Ammoniac
itrifi _ acteries
. anes NOZ nitrifiantes NH3
Dénitrification Fixation
Bactéries Rhizobium...
dénitrifiantes Diazote
Réactions diverses N,

mmmmmm) Oxydation
) Réduction

FIGURE b. Cycle de I'azote simplifi€.  Original.
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Encadré C D’autres symbioses fixatrices de diazote

(Au-dela du programme : pour information — d’aprés MEYER et al. 2008)

D’AUTRES VEGETAUX QUE LES
LEGUMINEUSES VIVENT EN SYMBIOS

AVEC DES MICRO-ORGANISMES
FIXATEURS DE N,

L'aulne (Alnus sp., Bétulacées), commun au bord
desriviéres, la dryade (Dryas octopetala, Rosacées)
de haute montagne, le Myrica (Myrica gale, Myr-
tacées) des marécages, les Casuarinas (Casuarina
sp., Casuarinacées) des zones intertropicales sont
des exemples de dicotylédones ligneuses dont les
racines présentent des nodosités & Frankia, une
bactérie Gram+, du groupe des Actinomycétes qui
fixe N,. Cette symbiose leur permet de vivre en si-
tuation pionniére sur des sols pauvres en azote.

D'autres végétaux, en symbiose avec des cyano-
bactéries fixant N,, ne forment pas de nodosités.

racine

nodosités
a Frankia

Nodosités d'aulne glutineux

racine adventive
feuilles flottantes
tige flottante

Coupe transversale du lobe supérieur

C'est le cas de Gunnera (Eudicotylédones, Rosales),
des cycas (Cycadophytes) aux racines a I'aspect de
corail dont le gravitropisme négatif les fait croitre
vers la surface du sol, et d’une fougére aquatique,
Azolla (Filicophytes, Salviniales). Les minuscules
feuilles flottantes d'Azolla abritent une cyano-
bactérie (Anabaena) qui peut fixer jusqu’a 150 kg
d‘azote ha'.an"'. Originaire d’Amérique tropicale,
elle a été introduite en Asie pour améliorer les ri-
zieres inondées. Lorsqu’elle meurt, sa décomposi-
tion enrichit le sol en azote. Azolla est un engrais
vert.

Certains lichens (Collema, Peltigera), certaines hé-
patiques (Blasia) et les anthocérotes vivent aussi
en symbiose avec des cyanobactéries fixatrices de
N, qui logent dans leur thalle plaqué sur le sol.

1cm

Racine coralloide de Cycas
& Anabaena

cavité
Anabaena

d'une feuille d'Azolla

B. Une association localisée au niveau de nodosités racinaires

1. Organisation et zonation des nodosités racinaires [cas des nodules
indéterminés]

e Les nodosités (= nodules ) (figure 6) sont des protubérances ovoides situées au
niveau des racines des Fabacées. Elles comprennent des cellules infectées de
bactéries Rhizobium qui prennent, dans ce cadre, le nom de bactéroides . Ces
bactéroides sont entourés d'un espace péribactéroidien limité par une membrane
péribactéroide  (figure 6). L'ensemble bactéroide-espace péribactéroidien-
membrane péribactéroide est parfois appelé un symbiosome .

Cellule fixatrice de‘ N, d'une nodosité

paroi
plasmalemme

nodosités

membrane
péribactéroide

I~ bactéroide
4l = fixation de N,

noyau
mitochondrie
vacuole

méat

nodosités a Rhizobium de racines de Fabacées et détail d’une cellule infectée, comportant
des bactéroides fixateurs de N,

Selon les espéces, la membrane péribactéroide renferme un (luzerne, tréfle) ou plusieurs (haricot, glycine) bactéroides.
Il est possible d’observer les bactéroides au microscope optique en frottant une nodosité sur une lame en présence
de colorant (encre de Chine). Ils ont des formes variables selon les espéces (forme ronde, en L ou en Y).

A FIGURE 6. Nodosités. D’aprés MEYER et al. (2008).

Sur une coupe longitudinale le nodule 4 croissance indéterminée présente, a partir de 'apex, un
méristeéme apical (zone I), une zone de différenciation, ou zone de préfixation (zone II), o1 les bactéries sont
libérées dans les cellules de la plante. Les bactéries libérées dans la cellule ont une morphologie et une physio-
logie nouvelle, on les appelle des bactéroides. Les Rhizobium sont acheminés dans les cellules végétales au
travers d’'un cordon d’infection qui se ramifie. Chaque bactérie déversée dans la cellule par un processus
d’endocytose est entourée d’une membrane péribactéroide, qui dérive de la membrane cytoplasmique de la
cellule-héte. Une nouvelle unité fonctionnelle est réalisée, le symbiosome, qui comprend le bactéroide,
Iespace péribactéroidien, et la membrane péribactéroide. Dans la zone II-ITI, les bactéroides montrent une
structure modifiée et les cellules végétales accumulent des amyloplastes. La fixation optimale de 'azote a lieu
dans la zone III, tandis qu’au niveau de la zone IV, ou zone de sénescence, les cellules végétales ne sont plus
fonctionnelles et les bactéroides sont lysés.
D’aprés DUHOUX & NICOLE (2004).

¢ Les nodosités (figure 7) présentent une zonation . On se limite ici a I'exemple d'un
nodule indéterminé (il existe aussi des nodules déterminés avec une organisation
une peu différente — voir encadré D). Les cellules infectées se situent au centre de
la structure (moelle) (alors que la partie corticale de la structure présente surtout
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des tissus non infectés : rhizoderme , du parenchyme cortical et des tissus
conducteurs , ces derniers s’organisant en cordons vasculaires ).

ST e

cortex zone IV
externe
cortex
interne
zone Il
cordon de fixation
vasculaire
interzone -1l
zone Il
zone |

A FIGURE 7. Zonation des nodosités.  D’aprés DUHOUX & NICOLE (2004).

* La partie centrale s’organise typiquement en quatre zones (figure 7) :
Voir absolument le TP A11 a ce sujet
= Zone | : méristeme apical nodulaire (comprend des cellules méristématiques
généralement sans bactéroides qui permettent la multiplication des cellules
et la croissance du nodule ).
= Zone Il : zone d’accroissement cellulaire et de différenciatio n ou les cellules
toujours de type méristématique commencent a s’allonger et sont infectées
par des bactéroides .

Pendant toute la durée de fonctionnement d'une nodosité , les Rhizobium péneétrent jusqu'a la
zone Il au moyen d’'un cordon d’infection  (figure 8) mis en place par les Bactéries lors de genése de
la nodosité et qui reste fonctionnel pendant toute la durée de vie du nodule.

Entre les zones Il et 11, on note la présence d'une interzone II-1Il ou les bactéroides présentent une
structure modifiée et ou les cellules végétales produisent des amyloplastes en quantité
importante.

= Zone Il : zone de fixation optimale du diazote atmosphérique . Les
bactéroides sont en place et le symbiosome est fonctionnel .

= Zone IV : zone de sénescence ou il y a lyse des bactéroides , ce qui rend les
cellules végétales incapables de diazotrophie.

Rhizobium bactéroide

cordon d'infection

membrane péribactéroide

1%
% cordons Rhizobium mitochondrie
EAVE d’infection
5: b poil
/5 (N 3 absorbant
Za appareil

de Golgi

membrane

zone méristématique infectée cytoplasmique .

Stades du processus d’endocytose des bactéries (d’aprés Dommergues et coll., 1985).

A FIGURE 8. Fonctionnement du cordon d'infection.
On notera que la membrane péribactéroide est issue
de la membrane d’endocytose du bactéroide .
D’aprés DuHoux & NICOLE (2004).

2. Nodules indéterminés ou déterminés [pour information ?]

On distingue classiquement deux types de nodosités (encadré D) :

Les nodosités a croissance indéterminée  ou I'activité méristématique se maintient tout au
long du fonctionnement du nodule . De nouvelles cellules apicales sont continuellement
infectées . Cela résulte en une forme plutét cylindrique  de la nodosité. Ces nodosités sont
surtout connues chez les Fabacées des zones tempérées .

Le cours et le TP traitent de ce type de nodosités.
Les nodosités a croissance déterminée ol l'activité méristématique cesse tét . Les cellules
infectées engendrent d'autres cellules infectées en se divisant et la nodosité en grandissant par
expansion acquiert une forme sphérique . Ce type de nodosité existe surtout chez les Fabacées
originaires des zones tropicales (cas du Soja et du Haricot).
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Encadré D Pour information : nodules indéterminés et déterminés
(Au-dela du programme : pour information — d’aprés DUHOUX & NICOLE, 2004)

» Les nodosités que nous avons étudiées jusqu’ici sont des nodules indéterminés  caractérisés
par un méristeme nodulaire en position apicale du n odule et une différenciation basipéte, la
nodosité perdurant toute une saison . Il existe aussi des nodules déterminés caractérisés par
un méristéeme nodulaire dispersé dans toute la parti e périphérique du nodule, une forme
plutdt sphérigue et un fonctionnement souvent court (une dizaine de jours) (figure a).

méristéeme
nodulaire
cortex externe
endoderme
péricycle
faisceaux
conducteurs
cortex interne

Nodule

Les deux grands types de nodules. C'est
la plante-héte, et non pas la bactérie, qui est a
lorigine du type de nodule. Dans le nodule de
type indéterminé, le méristéme apical donne nais-
sance a toute la structure du nodule de maniére
basipéte. Ces nodules sont parfois ramifiés. Dans le Racine |
nodule de type déterminé, le méristéme a une durée
de vie limitée a une dizaine de jours et le nodule
est plus ou moins sphérique.

poil absorbant _
endoderme
péricycle
phloéme
xyleme

Nodule indéterminé Nodule déterminé
(luzerne, tréfle,vesce) (soja, haricot)

—type amide —type uréide

- forme cylindrique, parfois ramifié¢  _ forme sphérique

- méristéme apical ~ méristéme diffus

- zonation du tissu central — tissu central uniforme

FIGURE a. Nodules indéterminés et déterminés.  D’aprés DUHOUX & NICOLE (2004).

3. Fonctionnement des nodosités : un partage des taches mutuellement

avantageux
Il s’agit ici de montrer que la nodosité présente un fonctionnement mutuellement

profitable  aux deux protagonistes de [linteraction en explicitant son

fonctionnement
Pour une vue d'ensemble : construire une figure synthétique avec les étudiants

(figure 9).

LUMIERE FABACEE

CO, tige feuillée

N PHOTOSYNTHESE
chloroplaste

saccharose

(séve élaborée) séve brute

cellule racinaire

A.R.. acides

glucose NH3,NH ——>> 3rines

/// bactéroide

catabolisme '\ acides

oxydatif aminés AR.

nitrogénase

ADP +P, ATP ADP
nH* +P; N
chaine respiratoire
(plasmalemme)
\_ N

bl

H,0

LegHb LegHb-O,

|
(b) O, (air du sol) N, (air du sol)

La symbiose Fabacée-Rhizobium.

(a) Nodosités racinaires de fabacée (b) échanges entre partenaires. A.R. : amination réductrice.

Vision de P EYCRU et al. (2014)

A FIGURE 9. Fonctionnement d’'une nodosité : une vue d’ensem ble (1/2).
Schéma a produire par I'étudiant
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cellule saine cellule infectée (COZ -0y
( \ 2 - cytosol

malate . ) o %
succinate catabolisme =£~ =
< <%
2
nitrogénase, ,, ,+ o
NZ — NH4 \5’
saccharose

glutamine
asparagine

importation de produits
de la photosynthése N2 exportation par
par le phloeme le xyleme

la division du travail entre bactéroide et racine de Fabacées pour la fixation de N, dans

une nodosité
CR: chaine respiratoire, Lb: leghémoglobine (d'aprés Selosse, 2000).

Vision de M EYER et al. (2008)

Photosynthese

Cytoplasme de la plante Sucres

Acides organiques
Membrane
du symbiosh

Membrane
du baderolm Bactéroide

Cycle de l'acide
citrique
~ Succinate?~

(‘ ~—Malate?~
o Fumarate?~

£ P =
Electrons uate
©
@ Acides
= aminés
© ,ADP &
~ Nitrogénase
Chaine ATP N, ——NH;
de transport e)
d’électrons 0O,

0,+Lb —0yLb

Lb = Léghémoglobine .
o b Glutamine Vers la

U d
Asparagine plante

Vision de M ADIGAN & MARTINKO (2007).

A FIGURE 9. Fonctionnement d’une nodosité : une vue d’ensem ble (2/2).

a. Une fixation de diazote atmosphérique par la nitrogénase des Bactéries
symbiotiques qui permet ensuite la production d’acides aminés par les deux
partenaires

Naturellement, a [l'état libre , les « Rhizobium » sont des Bactéries souvent
flagellées du sol qui ne réalisent généralement pas la diazotrophie mais, en
association au sein de la plante , ces Bactéries perdent leur mobilité et
présentent une autotrophie a l'azote (capacité d'assimiler I'azote minéral , ici
le N,) tout en demeurant hétérotrophes au carbone (incapacité d'assimiler le
carbone minéral ).

Le processus de fixation du N , est un processus endergonique consommateur
d’ATP qui a lieu dans le nodule au sein des seuls bactéroides selon la réaction :

N2 +8e +8H*+ 16 ATP - 2 NHz + H2 + 16 ADP + 16 Pi

16 ATP

Dinitrogénase ;. isrmmar

16 ADP + 16 Pi

Cette réaction est une réduction (=il y a gain d’électrons lors de la réaction ). Elle
est catalysée par un complexe enzymatique, la nitrogénase (figure 9) (encadré E).
L’ATP, les électrons et les protons sont fournis par la respiration du bactéroide.
L’'ammoniac produit (NHz) — ou plutdt sa forme ionisée, 'ammonium (NH4*) — est
alors :
= Pour une partie, directement utilisé par le bactéroide dans la synthése
d’acides aminés propres (parfois ensuite transférés a la plante).
= Pour une autre partie, exporté vers la cellule végétale qui peut alors pro  duire
ses propres acides aminés . Intérét pour la plante : gain d’azote minéral !!
Voir B.3.1.3. La réduction du nitrate et du diazote en acides aminés d'interconversion (chapitre 20)

Encadré E La nitrogénase, un complexe enzymatique

(Pour information ? D’aprés MEYER et al., 2008)

réaction d’oxydo-réduction assurée
par la nitrogénase
La nitrogénase est un complexe protéique bactérien
formé de deux métalloprotéines: la protéine a fer,
appelée dinitrogénase réductase (dimére d’environ
MoFeox 2 NH3 +Hp 60 kDa) et la protéine a molybdéne-fer, appelée dini-
trogénase (tétrameére d’environ 220 kDa). Chacune est
liée & des atomes de fer par I'intermédiaire de leur cys-
téine, ce qui constitue des centres fer-soufre. La dini-
trogénase réductase en comporte quatre et la dinitro-
génase, un nombre variable, dont deux sont liés a du
molybdéne. Les atomes de fer sont impliqués dans les
Ny +8H™  transferts d'électrons. Dans un cycle de fonctionne-
ment, la dinitrogénase réductase accepte les électrons
de la ferrédoxine (Fd) et lie deux molécules d'ATP. Elle
céde ses électrons a la dinitrogénase. L'hydrolyse de

réductase 3 ] : I’ATP lui permet de retourner a une conformation oxy-

dée préte a accepter de nouveaux électrons de la
ferrédoxine. Huit cycles sont nécessaires pour que la di-
nitrogénase réduise N, en NH; et H* en H,. La dinitro-
génase est inhibée par 1’0, (d'aprés Buchanan et al.,
2000).

Nitrogénase

Schéma a produire par I'étudiant
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b. Une protection de la nitrogénase par la leghémoglobine produite par la
Fabacée

La nitrogénase est trés sensible a la concentration en dioxygéne qui peut inhiber
fortement son activité voire I'altérer irrémédiablement
Une faible pression partielle en dioxygéne  est assurée dans le bactéroide grace
a trois niveaux de protection :
= Le cortex interne du nodule est souvent protégé par une couche de
sclérenchyme (voir figure 7 / TP Al11) qui limite les échanges gazeux.
= La respiration bactérienne est rapide : le dioxygene parvenant au bactéroide
est préférentiellement fixé par la chaine respiratoire plutdt que la nitrogénase.
= Les cellules végétales contenant des bactéroides expriment en forte quantité une
protéine de structure quaternaire fixatrice de diox  ygéne : la leghémoglobine
(LegHb) (figure 9). Cette protéine, qui posséde un heme (cofacteur contenant un
ion métallique pouvant fixer un gaz diatomique au c entre d'un ensemble
organique de plusieurs cycles appelé porphyrine ) semblable & celui de
I’'hémoglobine animale, se trouve exprimée dans le cytosol : elle libére une quantité
de dioxygéne permettant la respiration des Rhizobium tout en interdisant les
pressions partielles en dioxygéne  toxiques pour la nitrogénase .
Les notions de métalloprotéine, héme, prophyrine. .. seront examinées avec 'hémoglobine dans le point
B.1.2. La réalisation des prélévements gazeux chez les organismes (chapitre 12)

¢. Une fourniture de photoassimilats carbonés aux bactéroides par la
Fabacée

Les photoassimilats carbonés  sont issus de la photosynthése qui a lieu dans les
parties aériennes chlorophylliennes (particulierement les feuilles) de la plante.
Ces composés, essentiellement du saccharose , arrivent aux cellules racinaires
par la séve élaborée .

La, ce saccharose est utilisé essentiellement dans la production de gluco se
transférable aux bactéroides  (figure 9) qui peuvent aussi utiliser d'autres
composés du métabolisme tels que des acides organiq ues (succinate, malate...)
(figure 9).

C. Une mise en place des nodosités initiée par la plante et associée a un
dialogue moléculaire

1. Une mise en place initiée par la plante en cas de faible disponibilité en
nitrates dans le milieu [inclus : intérét agronomique]

De nombreuses études montrent clairement que Iimportance de la nodulation est
une fonction décroissante de la disponibilité en nitrat es du milieu (figure 10).
Les Fabacées suscitent la mise en place des nodosités en cas de faible présence
de ressources azotées du sol.

Point agronomie

= En agriculture, les jacheres a Fabacées permettent ainsi de ré-enrichir un sol en azote.
= Un ensemencement artificiel par des Bactéries est possible dans les cultures de Fabacées.

Le diazote atmosphérique compose 78 % de I'air atmosphérique (et donc de I'air du sol) : il s’agit
donc d’une ressource hautement disponible

Notons qu'il existe généralement une spécificité entre especes de Bactéries et
especes de Fabacées .

N issu de la fixation symbiotique (%)

A FIGURE 10. Effet de la disponibilité en azote minéral du

80 1

60 -

40

20 +

Contribution de la
fixation symbiotique a I'acquisition
totale d'azote par le peuplement
sur la totalité du cycle de la plante,
en fonction de la disponibilité en
azote  minéral  (nitrates  +
ammonium) dans la couche
labourée mesurée au semis
(Expérimentation au champ INRA
Dijon). Modifié d’aprés Voisin et al.,
2002b.

#données Dijon 1999
données Dijon 2000

ODonnées issues de Jensen, 1987

y =-0.23x + 86.94
R2=0.99

—

100 150 200 250 300 350 400 450
N minéral dans la couche labouré au semis (kg N. ha-1)

sol sur la guantité d’azote fixé par
D’aprés VoISIN et al. (2004).

les nodosités chez les Fabacéées.

2. Une mise en place qui suppose un dialogue moléculaire entre les

partenaires impliquant notamment des flavonoides végétaux, des
facteurs Nod bactériens et des nodulines végétales

En cas de faible disponibilité en azote minéral dans le sol, les Fabacées produisent
et excretent des substances inductrices de la symbiose : des flavonoides
(composés aromatiques pigmentaires a deux ou trois c ycles organiques )
(figure 11) ou des bétaines (exemple : triméthylglycine TMD - figure 12).

A FIGURE 11. Deux exemples de flavonoides ( pour information ).

D’aprés Wikipédia (consultation décembre 2015).

O
H3C\N/+CH3

/
HsC ©

A FIGURE 12. La TMD, une bétaine ( pour information ).
D’aprés Wikipédia (consultation décembre 2015).
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« Enréponse a la présence de ces substances dans le sol, les bactéries Rhizobium
sont attirées et se déplacent vers les racines de F  abacées : on peut parler de
chimiotactisme positif . Les facteurs végétaux déclenchent une modification de
I'expression génétique bactérienne  en activant des génes Nod organisés en
opéron sur un plasmide (figure 13) sous la dépendance de protéines régulatrices
produites par le gene NodD qui induisent I'expression des autres génes Nod, ce qui
aboutit a la production de protéines Nod responsables de la synthése de
substances lipo-oligosachharides  nommées facteurs Nod (figure 14).

| Convention d'écriture :  nom des génes en italique, nom des protéines en caractéres normaux.

¢ Les facteurs Nod induisent a leur tour une modification de I'expression
génétique de la plante : des protéines impliquées dans la mise en place et dans
le fonctionnement de la symbiose  nommées nodulines sont alors produites, sans

— Le; génes nod. Organisation des génes nod sur que le role de ces nodulines ne soit forcément toujours clairement identifié. On peut
;péisml ;SFVT, efh’z"t,”“f’ ’eg";mf”‘”a"“m biovar viciae, distinguer des nodulines précoces produites lors de la mise en place de la
Rece noctlatricedes pols. Lepracuitde nodDicantrgle a symbiose et des nodulines tardives  produites lors du fonctionnement de la

transcription des autres génes nod. Les boites nod sont surli-
gnées en rouge et les fleches indiquent la direction de la trans-
cription des génes nod. Les génes nif codent des protéines
impliquées dans la fixation de I'azote

symbiose . L'expression des nodulines est fonction de la zone de la nodosité
considérée (figure 15).

A FIGURE 13. Organisation des génes Nod (pour information ). D’aprés MADIGAN & MARTINKO

(2007). Les genes nif codent les polypeptides de la nitrogénase. © Nod D, facteur de transcription,
se lie ensuite & une région de I’ADN

nommée « boite Nod », et active

hizobit @ Les produits des génes nod
sont des enzymes destinées
a une voie métabolique.

Genes nod

Au cours de cette symbiose, le programme génétique de la plante-héte est considérablement modifié. Des ainsi la transcription 1 / \

approches mo[éculairesA complémentaires (Northern blot, hybridation 77 situ, et expression fonctionnelle de e o m o © Cette voie métabolique
promoteurs) ont permis d’identifier plusieurs génes de la plante-héte Sexprimant principalement dans les Epzymesiod produit une substance
nodules (nodulines). La localisation de TARNm de ces genes au cours de la formation du nodule a permis de e l © e

. o s o i i «facteur Nod ».
« cartographier » les différentes zones de différenciation du nodule. On recherche activement la régulation et @ Le flavonaide active un .

A g 5 5 régulateur génique
la fonction des génes impliqués. (une protéine) nommé Nod D

chez Rhizobium sp.

@ La racine sécréte un flavonaide
x spécifique, substance chimique (2]
détectée par une seule espéce
bactérienne de Rhizobium.

\

@ Le facteur Nod est un
stimulus spécifique qu’émet
Rhizobium sp. vers la racine.
Il déclenche la production,
par la racine, du filament
infectieux et de la nodosité.

Nodule Nodulines Nodulines (1)
précoces tardives - 7
7 = SEI ]
Activation de génes de nodulines précoces
conduisant a la formation du filament infectieux
zone IV et a la prolifération des cellules corticales

zone de sénescence

A . . . . o
wA A FIGURE 14. Dialogue moléculaire entre Fabacée et Rhizobium .
zone Il i . A faire par I'étudiant a partir des données qui précedent.
zone de fixation . Tg’ - D’aprés CAMPBELL & REECE (2004).
117 interzone Il é%jz'
zone Il ~A8T 2
zone de préfixation § ._.8_. “"l Y

!

Localisation histochimique de quelques protéines exprimées dans le nodule (nodulines) des légumineuses. On distingue
des nodulines précoces comme Enod12 et des nodulines tardives comme la leghémoglobine.

zone |
zone méristématique

A FIGURE 15. Dialogue moléculaire entre Fabacée et Rhizobium montrant la répartition des
facteurs Nod (pour information ). D’aprés DuHOUX & NICOLE (2004).
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3. Les étapes de la mise en place d’une nodosité : la nodulation

¢ On peut appeler nodulation I'ensemble des processus qui permettent
I'édification de la nodosité  (figures 16-17, encadré F). Au sens le plus large, cela
inclut le dialogue moléculaire précoce dont nous venons de parler.
¢ Les processus importants de la nodulation peuvent étre résumés comme sulit :
= 1. Attraction chimique des Bactéries par des flavonoides (ou des bétaines)
produits par la plante.
= 2. Réponse de la Bactérie : rapprochement du poil absorbant (& l'aide de
mouvements de flagelle), mise en place d'interactions de reconnaissance
(impliguant des protéines des deux partenaires) et production de facteurs Nod
(qui eux-mémes induisent la production de nodulines  précoces par la plante ).
= 3. Mise en place du cordon d’infection [essentiellement produit par la plante :
composition polysaccharidique, présence de mucilages au-dedans].
= 3 bis. Dans le méme temps : Formation , au niveau principalement du péricycle
mais aussi de parenchyme cortical proche, d’'un primordium nodulaire : par

dédifférenciation des cellules péricycliques et par
cellules méristématiques se forment et constituent
nodulaire .

4. Croissance du cordon d'infection
formation ; le cordon commence ay déverser ses Bactéries
5-6. Croissance de la nodosité grace a la production de

enchymateuses, des
I'ébauche du méristeme

jusqu’au niveau du nodule en cours de

nouvelles cellules par

le méristéme et structuration de la nodosité  grace a la différenciation des tissus

et I'infection bactérienne

Notez que l'infection continue pendant tout le temps de fonct

supposer.

ionnement de la nodosité et que le
cordon d'infection persiste , contrairement a ce que de nombreux schémas peuvent laisser

accréditent cette vision.

L’idée d’'une mise en place de la nodosité en plusieurs méristemes ( 3-4) qui se réuniraient ensuite
ne semble pas présente chez tous les auteurs. Pour DuHoOUX & NICOLE (2004), un seul méristéme
constitue le méristeme nodulaire dés le départ: voir encadré F. Les clichés de la page 14

cordon d'infection

méristemes de la nodosité
induits par les nodulines
précoces

@ poil

absorbant
v of

flavonoides

)
il '- =
N, -

Y ] L V4

les principales étapes de I'établissement de la symbiose entre une Fabacée et un Rhizobium

1. attraction chimique, 2. adhésion et reconnaissance, 3. infection, 4. initialisation de la nodosité, 5. fusion des méris-
témes de la nodosité, 6. différenciation de la nodosité. Les proportions ne sont pas respectées d’une étape a I'autre:
le poil absorbant mesure quelques micrométres de long et la nodosité au stade 6, quelques millimétres de long. Les
stades 3 et 4 durent environ deux jours. Les différentes régions de la nodosité différenciée au stade 6 sont générale-
ment appelées zones | (zone méristématique), Il (zone d’accroissement cellulaire et d'infection), Il (fixation de N,) et
IV (sénescence). Dans les nodosités persistantes, il y a maintien d’un cordon d‘infection au voisinage du méristéme
(d'aprés Rolfe et Gresshoff, 1988).

A FIGURE 16. La nodulation. D’aprés MEYER et al. (2008).
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Encadré F  Une vision précise des mécanismes et étapes de la nodulation

(Pour information — d’aprés DUHOUX & NICOLE, 2004) 1.31

a) Modifications du poil absorbant

la racine.

réponse a 'addition de fac- | |
teurs Nod spécifiques dans

le milieu (d’aprés Cardenas | |
et coll,, 2000, modifié). I

figures

(doubles fleches) (x 1 800).

b) Initiation du primordium nodulaire

30s

Chez la luzerne, dont les nodules sont de type indéterminé,
absorbants de la racine. Dés la reconnaissance du Rhizobium spécifique acquise, des modifications structu-
rales apparaissent dans les toutes premieres heures de I'infection. Il sagit de plusieurs paramétres cytophysio-
logiques du poil absorbant: dépolarisations membranaires, modifications de concentrations du Ca?*
intracellulaire, augmentation de pH et fragmentation de 'actine. Ces modifications concernent également
les microtubules du cytosquelette des cellules du péricycle situées en face des podles de protoxyleme de

Lactivation des cellules du péricycle est suivie également chez la luzerne d’une modification du cytosquelette
des cellules corticales adjacentes. Lactivation de ces cellules du cortex interne conduit 2 des divisions, anti-
clines puis périclines, et 4 I'édification progressive d’un méristéme « nodulaire » qui sera 2 origine du futur
nodule. Notons qu'a ce stade, les Rhizobium n’ont pas encore pénétré dans la racine.

1 min

10 min 30 min 1h 2h 3h

I'infection a licu par les jeunes poils

IM| dépolarisation membranaire

| | 1 | [
| | variations du Ca?* cytoplasmique
Modifications cyto- | [ | | ; [ |
physiologiques intervenant Iaugmentaﬁon du pH
dans le poil absorbant en | | [ | | | | |

| - fragmentation de I'actine [ | |

T R

| e MR

B

courbure du
l | I | | | poil absorbant

B R
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: Etapes précoces de la nodulation de la luzerne (1.31, 1.32, 1.33 : Wood et New-
comb, 1989. 1.34 : Ardourel et coll, 1994. 1.35, 1.36 : Truchet et coll, 1989).| 1.31 | Poil absorbant de luzerne, non inoculé. n,
noyau, v, vacuole (x 660). Poil absorbant en forme de crosse de berger, 8 heures aprés l'inoculation. n, noyau et son
nucléole (petite fleche). Amas de bactéries rassemblées dans la boucle du poil absorbant (grande fléche), tractus cytoplasmiques
3 | Poil absorbant 11 heures aprés l'inoculation, avec un cordon d’infection (grandes fléches)
(x 1750). Induction de cordons d’infection dans le cortex (fleche) et dans le primordium (astérisque) (x 200).

1.35 | Racine infectée, 3 jours apreés l'inoculation avec un primordium nodulaire en cours d'initiation (x 100).

infectée, 5 jours aprés l'inoculation avec un nodule en formation (x 80). > ’ ’

Racine
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¢) Formation du cordon d’infection

Certains des poils absorbants infectés se courbent et forment une « crosse de berger » 4 'intérieur de laquelle
les bactéries se multiplient. C’est également 4 cet endroit que la paroi du poil absorbant est lysée puis s'inva-
gine pour former un cordon d’infection. Le cordon d’infection progresse dans le poil absorbant, « guidé »
par le noyau de la cellule qui se déplace vers la base du poil, puis franchit les parois des cellules du cortex
racinaire en direction du méristéme nodulaire. On a identifié, dans le cortex externe de la racine, -des cellules
situées sous le lieu d’infection, qui présentent des ponts cytoplasmiques représentant des « guides » pour la
progression du cordon d’infection. Le cordon d’infection poursuit sa progression en se ramifiant et déverse
par endocytose les Rhizobium dans les cellules du méristeme nodulaire.

d) Développement du nodule et régulation du nombre de nodules

La différenciation cellulaire conduit 4 la formation d’un nodule avec des tissus vasculaires périphériques qui
se raccordent 4 ceux de la racine et un tissu central nodulaire réparti en plusieurs zones fonctionnelles. Le
nombre de nodules et leur masse sont contrélées par la plante en fonction des conditions environnementales
et de son ¢tat physiologique.

Rhizobium
ou Facteur Nod

Primordium
nodulaire

Cortex
racinaire

Endoderme

Péricycle

Xyleme

Phloéme

La position des premieres divisions (primordium nodulaire) induites dans le cortex racinaire de la racine est déterminée.
On considere qu’il existe une influence a la fois de U'origine spatiale de Uinfection par le Rhizobium spécifique, et de la position
des éléments conducteurs. Les p6les de protoxyléme, par la voie de uridine, stimuleraient les divisions, tandis que les pdles de
phloéme, par la voie de I'éthyléne, auraient un effet négatif.

Zone |
Zone ll
Interzone II-lll
endoderme
péricycle elll
= Zon
faisceaux
conducteurs
Zone IV

cortex

poil
absorbant

méristéme
nodulaire

primordium

cortiofi nodulaire

d'infection

ponts cytoplasmiques

Etapes de 'ontogenése d’un nodule indéterminé.
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e Figure 17 : autre illustration de la nodulation (a produire par les étudiants). . L’herbivorie, consommation de plantes par les Animaux

@ Les racines sécrétent des substances Bactéries - @ Les bactéries pénétrent dans generant des reaCtIOHS de dEfense de Ia part des plantes
chimiques qui attirent les bactéries il t Rhizobium sp. g'v's'ﬁ"] I"écorce de la racine par le filament - - - = —
du genre Rhizobium. Ces bactéries [ 'ETEN S infectieux. La racine commence e L’herbivorie (au sens large) ou phytophagie peut é&tre définie comme
Iberertaleqntour dne suange 2 repondre & Linfectionpar l'alimentation & partir de plantes . Contrairement a la prédation au sens strict ot
chimique qui provoque |allongement . " "Division de cellules une division de certaines cellules , A S i h L, ! L N
des poils absorbants et la formation ~ Poil du péricycle de lastele  de Iéecorce et de cellules du péri- I'organisme consommé est un animal qui meurt, le végétal survit généralement a
d'un filament infectieux & partir _absorbant cycle de la stele. Les vésicules I'interaction
d'une invagination de la membrane  infecté contenant les bactéroides bour- . A L, )
plasmique. geonnent dans les cellules de * La phytophagie est le fait d’Animaux et le programme invite a étudier :
L P e et = La phytophagie au travers de I'exemple des Insectes en mettant a profit les
infectieux ramifié. La membrane / )
des vésicules provient de I'invagi- connaissances acquises lors des TP A6-A7.
nation de la membrane plasmique A A P i
Cnsl el = Les défenses des plantes en réponse a cette phytophagie.
flodo A. Les modes d’alimentation des Insectes phytophages permis par des
en développement
adaptations de leurs piéces buccales
(5) ;a crciissance se pcfursuit * Les caractéristiques des Insectes et de leurs piéces buccales sont ici supposées
ans les régions infectées f : . PN f
de I'écorce et dulnei e connues . Nous discutons simplement les « adaptations » a la phytophagie
jusqu‘a ce que ces deux Voir TP A6-A7 : Les Insectes
masses de cellules
fusionne‘nt et forment
@ La nodosité continue de grossir. AL Vous devez impérativement savoir schématiser SIMPLE  MENT et RAPIDEMENT les pieces
Le tissu conducteur la reliant uccales des ordres au programme. De tels schémas oivent étre intégrés dans vos fiches.
.| d hIl l b les d d De tel hé d ivent étre intégrés d. fich
au xyléeme et au phloeme f iar & i AQi H f
3 lohic  Hluibre. Vous devez pouvoir les relier a certains régimes al  imentaires phytophages.
Il apporte des nutriments euicontlucieur
a la nodosité et transporte I . . 2 4 y B = " -
e cmpesesseotes et dans urie rodesits Petite discussion de l'idée « d'adaptation » alap  hytophagie et de sa pertinence
dz?fe': d“i;’t‘:i‘;i‘:ra\’fj;l? f;i'fe nolacia R Le terme « adaptation » est retenu a plusieurs reprises dans le programme , dont cette partie ou il
g ’ est question des adaptations des piéces buccales a la phytophagie. Rigoureusement, une adaptation
o » . . . biologique désigne une structure ou un mécanisme physiologique qui con fére une fonction
Formation d'une nodosite dans une racine de Soja.(Glycine max). utile & un organisme et qui a, a cause de cela, été  conservé par sélection naturelle : le gain de
) o o . . ) o fonction représenté par la structure [ou le mécanisme] augmente le succes reproducteur et/ou la
A FIGURE 17. La nodulation : vision simplifiée.  Schéma a produire par les étudiants. viabilit¢ de ses détenteurs et la structure [ou le mécanisme] s'est ainsi répandu dans les
D’aprés CAMPBELL & REECE (2004). populations .
= Pour autant, ce n'est parce gu’une structure remplit une fonctio n gu'il s'agit d'une adaptation
a cette fonction : il existe de nombreuses exaptations , c'est-a-dire des structures ou
mécanismes physiologiques qui remplissent une fonct ion donnée mais ont été

sélectionnées parce qu’ils remplissaient une foncti on différente .
Un exemple ultra-connu, C'est la plume chez les Oiseaux : la plume permet bien de voler (elle participe a cette fonction) mais ce nest pas une
adaptation au vol car elle a sélectionnée parce qu’elle permettait I'homéothermie, les premiers Oiseaux ne volant pas.

La plume est donc une adaptation a 'homéothermie et une exaptation au vol.
= De la méme fagon, il convient de noter que beaucoup d’ordres d’Insectes  sont omnivores et il
est difficile d’associer de maniére catégorique un type buccal a un type d'alimentation

comme le programme y invite pourtant...
a) Les Hémipteéres adultes ou les Lépidoptéres adultes ne peuvent s'alimenter que de liquides : leurs piéces buccales y sont clairement
adaptées. Notons que certains Punaises sont carnivores et consomment des liquides animaux ou des animaux liquéfiés mais
I'essentiel des Hémiptéres est phytophage.
b) Le régime alimentaire des Hyménoptéres adultes est en revanche trés variable : plutot tourné vers la phyllophagie pour les Symphytes
adultes, il est omnivore voire carnivore chez nombre d’Hyménopteéres (Fourmis, Guépes. ..) qui peuvent consommer des proies
(souvent liquides, liquéfiées ou ramollies). La consommation de nectar (voire de pollen) a I'age adulte est répandue dans de

nombreux taxons.
) Quantaux organismes ayant un appareil de broyeur « classique », force est de constater qu'ils peuvent également présenter
tous les types de régimes ali ires possibles et pas seul la phytophagie !

= Bref, tout ¢a pour relativiser un peu « I'adaptationnisme » excessif qui peut parfois s’emparer
injustement des esprits... Au demeurant, vous étes bien obligés de suivre quand méme I'esprit du
programme. Si vous voulez étre prudents, je vous invite a parler de relation structure-fonction
plutdt que d'adaptation , ce qui évite toute maladresse conceptuelle.
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1. Les Insectes se nourrissant de feuilles (herbivorie au sens strict
= phyIIophagle) et de bois (xylophagie)

Exemples de groupes concernés par I'herbivorie au sens strict et la xylophagie
Orthoptéres , nombreux Coléoptéres, nombreuses larves (dont celles de
Lépidopteres , Hyménoptéres ‘symphytes’ , de Coléoptéeres ...)... Les aliments
sont ici solides .

L’appareil buccal est fondamentalement de type broyeur (figure 18).

Relations structure-fonction (« adaptations ») a noter :

= Mandibules massives et sclérifiées , souvent associées a une forte musculature
permettant la mastication (désagrégation mécanique des aliments).

Maxilles : participation a la dilacération des végétaux et approvisionnement
des mandibules en végétaux.

= Labium : pousse la nourriture vers la bouche.

Présence fréquente de micro-organismes symbiotiques  dans le tube digestif
permettant la digestion des composés de la paroi végétale, notamment la
cellulose . Certains taxons produisent néanmoins leur propre cellulase .

2. Les Insectes se nourrissant de nectar (nectarivorie) et de fruits (frugivorie)

Les aliments sont ici plutdt liquides ou de petites particules solides

a. Cas des Hyménoptéres : une langue cohabitant avec des piéces
broyeuses

L’appareil buccal est de type broyeur-lécheur (figure 19). Il y a adaptation a la

succion (aspiration de liquides, éventuellement porteurs de particules) et au léchage

(ce qui permet de s’alimenter aussi de petites particules solides). Les ‘symphytes’

adultes sont souvent phyllophages voire xylophages .

Relations structure-fonction (« adaptations ») a noter :

= Labium transformé en « langue »  favorisant I'aspiration de liquides

= Conservation des dispositifs de broyage (mandibules, maxilles plus o u moins
réduites toutefois, notamment chez les espéces buti neuses...) qui permettent
de réduire en éléments particulaires les aliments (il y a donc possibilité
d’alimentation solide particulaire, quoiqu’il s’agisse souvent d'éléments mous et
liquéfiés tels que des fruits) mais aussi présentent des fonctions non trophiques
(construction de nid, soin aux larves, transport de nourriture solide aux larves...).

Mandibule

paraglosses

glosses

Maxiile

Labium
=22ium —

Mandibule(soldat)

A Decticus B Calotermes

T labial

lacinia

mentum

cardo

Labium

A. Sauterelle (Decticus verrucivorus).
B. Termite (Calotermes flavicollis).
C. Rhagonycha fulva, Coléoptere floricole (Téléphoridé).

clypéus

Mandibule
Maxille
C Rhagonycha
Appareil masticateur des Insectes herbivores et xylophages.
A FIGURE 18. Pieces buccales des Insectes phyllophages et x___ylophages.

D’aprés TURQUIER (1989).
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moom»

glosses

Al
A’—Lj—paragfosses

palpe

Fn A Symphytes

B Apocrites - Vespidés

galéa
"
langue

palpe

]abial ? A/
Labium
/

tangue

paipe
labial

galéa

paraglosses

Mx

palpe
maxillaire

Sphégidés
(Ammophila;

o I
NE

Appareil buccal des Hyménopteres.
. Tenthréde (Symphyte phytophage).
. Guépe (Vespula germanica).
. Sphégide (Ammophila sabulosa).
. E. Abeille.

. Coupe schématique de la trompe montrant la disposition respective des pieces pendant la succion.

A FIGURE 19. Pieces buccales des Hyménoptéres.  D’aprés TURQUIER (1989).

b. Cas des Lépidoptéres: une trompe imposant une alimentation purement

liquide

Les Lépidopteres adultes présentent une longue trompe enroulée sous la téte de
I'animal au repos. Cette trompe provient de I'hypertrophie des galéas des maxilles
qui sont en outre soudées (figure 20). Les Lépidoptéres s'alimentent quasi-
exclusivement de liquides, la plupart du temps du nectar .

Les mandibules sont complétement régressées et le labre est trés réduit .

palpe
" labial

trompe

cuticule

alimentaire

muscles

trachée

A FIGURE 20. Pieces buccales des Lépidoptéres.  D’aprés TURQUIER (1989).

c. La trompe des Diptéres, une adaptation a la succion

L’appareil buccal des Diptéres non hématophages est de type lécheur ou suceur

et favorise l'alimentation liquide (parfois du nectar, le plus souvent des liquides

putréfiées ) mais attention, il n'y a pas que des especes phytophages... lls

présentent une trompe issue de la différenciation du labium . Notons que cette

trompe peut étre appelée haustellum . Les mandibules sont inexistantes .

Relations structure-fonction (« adaptations ») a noter (figure 30) :

= Labium constituant la « masse » de la trompe au sein de laquelle se situe un
canal alimentaire composé du labre et de I'hypopharynx , une expansion
modifiée du canal salivaire.

= Formation d’'un labelle par la partie terminale évasée du labium . Cette structure
est un dispositif de succion faisant effet ventouse ; il est perforé de pseudo-
trachées favorisant la capillarité qui convergent dans la cavité du haustellum
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labre
canal
alimentaire

ocesophaye

" hypopharynx

labium

canal
salivaire

pharynx

pseudo-—
trachées

bulbes
sensoriels

labium

labelle épiderme

cuticule

Appareil buccal des Diptéres non hématophages (d’aprés SEGUY).

A. Coupe longitudinale schématique de la téte et de la trompe d’une mouche domestique.
B. Coupe transversale de la trompe.
C, D. Labelles : vue générale (C) et coupe (D).

A FIGURE 21. Pieces buccales des Diptéres. D’aprés TURQUIER (1989).

3. Les Insectes se nourrissant de séve élaborée (ou de tissus végétaux digérés)
« Les aliments sont ici purement liquides. La séve élaborée est riche en
photoassimilats, particulierement en saccharose. Ce mode d'alimentation
caractérise une bonne partie des Hémiptéres qui peuvent percer les tissus
végétaux et atteindre le phloéme .
* Certaines espéces peuvent aussi digérer des tissus par injection d’enzymes
dans les tissus qui sont ainsi liquéfiés (exodigestion ).

* Adaptations (figure 22) :

= Mandibules et maxilles transformées en stylets perforateurs fortement
sclérifiés . Ces deux stylets coulissent I'un par rapport a I'autre de maniére tres
rapide, ce qui permet la perforation de la plante

= Le stylet maxillaire est perforé centralement de deux canaux qui permettent
I'aspiration de la séve

= Présence d'une gaine entourant les stylets au repos ; elle est constituée du
labium modifié.

clypéus
lame

lame
mandibulaire

stylets
perforants

cone buccal

stomodeum

apodéme
des stylets

canal salivaire

B canal
alimentaire

stylets
mandibu-=
laires

canal
stylets salivaire
labium maxillaires

maxilles
mandibules

D

Appareil buccal des Hémiptéres suceurs de séve.

A. Vue latérale schématique d’une téte d’Homoptére montrant la disposition métamérique des appendices.
B, D. Coupes de la trompe aux différents niveaux indiqués sur la figure précédente.

A FIGURE 22. Pieces buccales des Hémiptéres.  D’aprés TURQUIER (1989).
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B. Les défenses des végétaux face aux phytophages

Encadré G La notion de stress en biologie (végétale)

(Pour information — d’aprés MEYER et al., 2008)

LENVIRONNEMENT MET SOUVENT
LE VEGETAL EN ETAT DE STRESS

m Définition du stress

Le stress (du latin stringere, porter atteinte a
I"équilibre) est une déviation significative des
conditions optimales pour la vie. Il implique des
réponses a tous les niveaux de I'organisme.

M Les facteurs de stress (stimulus) sont les facteurs
de I'environnement biotique ou abiotique qui dé-
stabilisent I'organisme parce qu'ils représentent
une carence, un excés, une action trop rapide ou
trop lente ou encore une atteinte a l'intégrité du
végétal. Dans les conditions naturelles, les fluc-
tuations thermiques et hydriques ainsi que les
agents pathogénes et les herbivores sont des fac-
teurs de stress fréquents.

B Les réactions de stress (réponse au stimulus)

* Modele des différentes phases des réactions de
stress. Tout commence par une phase d'alarme
correspondant a la déstabilisation de I‘organi-
sation et du fonctionnement du végétal qui entre
en état de stress. Ses performances diminuent. Il
compense ce déséquilibre par des réactions de ré-
paration, s’endurcit (phénoméne de sur-compen-
sation), acquiert une résistance qui lui permet de
retrouver ses performances initiales, bien que le
facteur de stress s’exerce encore. Si le végétal ne
parvient pas a compenser les effets du stress, il
s'épuise irréversiblement, subit des lésions et
meurt. Il est alors dit sensible au stress.

e Signalisation du stress. Il existe de multiples ré-
cepteurs au stimulus de stress. Parmi les récepteurs
membranaires potentiels aux stress abiotiques
comme le froid, la sécheresse ou la salinité, figu-
rent les canaux calciques, des histidines kinases,
des Receptor-Like Kinase (RLK) et des voies impli-
quant des protéines G. Ces récepteurs générent
des seconds messagers (Ca%", espéces réactives
d’oxygene, polyphosphates d’inositol (IP3)). Ces

derniers initient une cascade de phosphorylation
ayant pour cible des protéines directement impli-
quées dans la protection cellulaire ou des facteurs
de transcription contrélant I'expression de génes
régulés par les facteurs de stress. Les produits de
ces genes peuvent contribuer a la formation de
phytohormones (ABA, éthylene, acide salicylique)
qui initient une seconde signalisation dans
I'organisme. Les genes régulés par les facteurs de
stress sont finalement responsables de la réponse
du végétal (résistance ou sensibilité).

* Les réactions de l'organisme au stress varient
beaucoup selon les espéces. Un végétal résistant
peut tolérer le stress ou I'éviter (cf. chapitre 7-1).
En général, plusieurs facteurs de stress agissent si-
multanément dans un méme habitat. En devenant
résistant a un facteur, le végétal peut en tolérer
ou en éviter d'autres (par exemple, la résistance a
la sécheresse peut protéger aussi de la salinité ou
des écarts thermiques). La réaction au stress est un
compromis entre le rendement et la survie. Sou-
vent, I’énergie dédiée au processus de compensa-
tion des effets des facteurs de stress est au détri-
ment de la biomasse, de I'efficacité de la
reproduction ou de la croissance.

résistance

FACTEUR
DE STRESS

Performances

sensibilité

Durée du facteur de stress

Les réactions au stress

1. Les organismes végétaux, des organismes fixés qui peuvent développer
diverses stratégies de défense : une vue d’ensemble

a. Des organismes qui percoivent la phytophagie comme un stress

Au sens biologique, un stress est un événement qui provogue une
déstabilisation du fonctionnement normal d’un organ isme vivant (encadré G). Il
peut s'agir d’'une perturbation de I'environnement abiotique (disponibilité en eau,
excés d’un ion...) ou biotique , comme la présence de phytophages

Un stress important et/ou qui perdure peut parfois entrainer la mort mais, la
plupart du temps, il déclenche une réaction de I'organisme qui corrige s on
fonctionnement, ce qui lui permet de s’adapter a la perturbation .

b. Des organismes fixés qui ne peuvent pas fuir face aux phytophages

Les organismes végétaux sont fondamentalement des organismes fixés : ils ne
peuvent donc pas échapper aux phytophages en se déplacant .

c. Des organismes qui peuvent développer deux grands types de stratégies
de défense qui cohabitent souvent : défenses directes et indirectes

On peut regrouper les principales stratégies de défenses en deux grands types :

= Les défenses directes qui permettent d’éloigner et/ou combattre directement
les phytophages .

= Les défenses indirectes qui permettent d’attirer et favoriser les prédateurs de
phytophages .

Beaucoup de plantes ont recours conjointement aux deux types de stratégies

d. Des organismes dont les défenses peuvent étre constitutives ou induites

Qu’elles soient directes ou indirectes, ces stratégies de défense peuvent étre :

= Constitutives : ce sont les dispositifs qui permettent de retarder ou d’éloigne r
préventivement les phytophages . Ce type de défense existe avant I'attaque du
phytophage . L'intérét de posséder des défenses constitutives est que le végétal
est prét a faire face au phytophage a tout moment

Induites : ce sont les dispositifs qui permettent de contrer une attaque
phytophage en cours et qui se mettent en place suit e a l'attaque (ils sont
induits par I'attaque). L'intérét de posséder des défenses induites plutdt que
constitutives est que I'énergie n'est pas inutilement dilapidée en moyens de
défenses si ceux-ci ne sont pas requis, ce qui permet de concentrer la dépense
énergétique sur des fonctions fondamentales comme la croissance ou la
reproduction . Les défenses induites sont dues soit a la détection par_la
plante d'une blessure (détection mécanique), soit a la_détection d'une
molécule produite par le phytophage (détection chim igue) qu'on appelle
€liciteur *.

Notons que certaines recherches agronomiques en agriculture durable essaient de produire et/ou d'utiliser des éliciteurs
pour stimuler les défenses naturelles de la plante.

On appelle éliciteur une substance produite par un agent phytophage ou patho gene qui stimule
les défenses induites d'une plante attaquée . Exemple : volicitine présente dans la salive des
chenilles. Par extension, le terme éliciteur désigne toute substance susceptible de stimuler les
défenses végétales — ce sens étant tres courant en agronomie , ou les stimulateurs de défenses
naturelles (SND) sont une piste qui commence a étre exploitée en agriculture durable
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2. Les défenses directes, défenses tournées directement contre les
phytophages

a. Les défenses constitutives, défenses préexistant a I'attaque des
phytophages

a. Les défenses morpho-anatomiques
« Ce sont des dispositifs morpho-anatomiques qui empéchent ou ral entissent les
attaques phytophages . On peut citer par exemple :
= Les cuticules épaisses et lisses  qui rendent le limbe foliaire coriace (difficile &

manger) et peu appétant (étant moins vert, il réfléchir la lumiére blanche et attire

moins les phytophages).

= Les épines blessantes qui sont des excroissances dures ou des organes
modifiés souvent riches en xyléme I, présentes sur les tiges ou d’'autres
organes aériens (figure 23).

= Les poils situés sur les feuilles et/ou les tiges qui permett  ent de diminuer
I'accessibilitt¢ aux tissus comestibles (figure 24) voire sécréetent des
substances toxiques (figure 25) (exemple : poils urticants des Orties).

A FIGURE 23. Stipules transformés en épines sur le Robinier Robinia pseudoacacia
(Fabacées). D'apres Wikipédia (consultation décembre 2015).

A FIGURE 24. Pubescence du Piment rocoto Capsicum pubescens _(Solanacées).
D’aprés Wikipédia (consultation décembre 2015).

poil urticant

paroi siliceuse

zone de paroi calcaire

Poils d'ortie dioique (Urtica dioica L., famille Urticaceae). x 25 (25); x 400 (400). Les poils sécréteurs,
comme les poils urticants, sont évidemment vivants. Dans l'ortie, ils sont unicellulaires, en forme de fiasque au
col trés allongé ; leur base est enveloppée d’une coupe de petites cellules épidermiques. Alors que les parois longi-
tudinales sont minéralisées par imprégnation de carbonate de calcium, I'extrémité élargie en petit bouton est, en
revanche, silicifiée. Cette différence délimite une ligne de fracture nette qui fait jaillir, lors d'un heurt, l'extrémité
du poil; les parois calcaires rigides fonctionnent alors comme l'aiguille d'une seringue qui injecte la sécrétion urti-
cante. Ensuite, le petit bouton terminal peut se reconstruire a partir du protoplasme du poil.

A FIGURE 25. Poils urticants d’ _Urtica dioica _(Urticacées).
D’'aprés SPERANZA & CALZONI (2005).
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v TABLEAU |. Métabolites secondaires de défense végétale.

B. Les défenses chimiques

¢ Les défenses chimiques

reposent sur la sécrétion ou la concentration dans les

cellules (ou leurs parois) de molécules répulsives ou toxiques pour les
phytophages .

D’aprés MEYER et al. (2008).

NB Les protéines (derniére ligne) ne sont toutefois pas des métabolites II.

molécules de défenses, leurs effets et les taxons animaux sensibles
Ce tableau n’est pas exhaustif pour les effets des composés et les taxons concernés. De nombreuses études paraissent chaque
mois sur ce sujet, et de nombreuses substances restent & découvrir.

T
| Ex. de taxons ou de

Organes les

|

Etat chimique, Exemples |
Molécules | types de végétaux contenant (varie localisation d’herbivores i Actions et mécanismes
les contenant dans le temps) cellulaire sensibles
Faible poids Trés largement Ecorce Liés & un sucre | Mammiféres | N digestibilité par inhibition des
moléculaire : répandus | Insectes | protéines digestives
coumarines, Surfaces des feuilles Solubilisés dans la Mollusques
9 stilbénes | vacuole
3 - | N
z | Ligneux Ecorces Hydrolysables | Mammiferes | - Astringence : agglomerent
° | (moutons, | les glycoprotéines de la salive
2 | e  Jycap!
@ " | Bois ou | antilopes). | qui lubrifient la langue gréace &
| - Taritns | | | leurs nombreux — OH
8 o | Feuilles condensés | | - N fertilité ; propriétés
3 'g | | oestrogéniques
g5 | | ,
S 2 Ligneux ‘ Bois Parois secondaires \ Tous Rigidité, défense mécanique
! Sclérenchyme ‘ contre les attaques
Lignines Ecorce Xyléme |
Induite par blessure
| Feuilles
t = T
| Lamiacées (menthol, | Poils glanduleux Trichomes Nombreux | Substances volatiles
S | thymol) des | Poch anaux | i éfen
Monoterpénes | ymo), Rutacée: | — oches ou canau; herbivores Indygulon des défenses
(limonéne) Tissus spécialisés | sécréteurs Toxicité (convulsions)
10 | i
=hithes Laticiféres
3 essentielles Coniferes Ecorce | Canaux résiniferes | Rongeurs ligvres | Inhibe les microsymbioses
,§_ (pinéne) Aiguilles Insectes dans I'appareil digestif
= R
2 ¢ . . | Astéracées (lactones) Latex, Racines Laticiferes Insectes, Amertume
esquiterpénes | apizcses | Canaux sécréteurs Mammiféres Toxicité
15 | Poils, Feuilles Effets allergisants (peau)
| Triterpénes C Lierre, sceau de | Baies Liés a des sucres, Liévres Toxiques, irritation des
| rterpenes Gy | salomon (saponosides) | Rameaux dans la vacuole | Mollusques | mugueuses, amertume
Largement répandus, | Tous les organes Vacuole | Mammiferes Effet toxique sur le foie
mais chez seulement | | et le systéme nerveux |
20 % des familles Insectes
| Alcaloides d’Angiospermes Effets tératogénes
| Absent des Bryophytes, (malformation congénitale)
| Ptéridophytes,
‘ Coniférophytes
| Légumineuses Graines Vacuole ‘ Chévres Intégrés dans les protéines a
~§ . L (canavanine) | la place des acides aminés —
2 Acides armnes | Ovins fonctionnement anormal —
| ® | nonprotéiques [ mort. La canavanine remplace
| 3 | I'arginine
2 [ » ]
0 Légumineuses, Feuilles Toxine liée a un sucre | Mammiféres Toxines respiratoires agissant
E° Rosacées (Laurier dans la vacuole, | sur les cytochromes
Gl d cerise), certaines Tiges enzyme dans le |
yeasieles Poacées (Glyceria cytoplasme, mise
cyanogeniques | aritima, Sorgho) en contact quand la
cellule est brisée —
libération HCN
Brassicacées (et 6 Cotylédons Toxine liée & un sucre | Mammiferes Gastro-entérites, diarrhées,
| Glucosinolates | autres familles de dans la vacuole Pucerons, sahvatxon,’ effets abortifs
I'ordre des Capparales) | Feuilles Papillons (anticancéreux & faible dose)
» (lipoxygénases, | Divers organes Paroi Insectes Détruisent les nutriments
2 peroxydases) | essentiels, les acides gras
kol Enzymes olyinsaturés (lipoxygénases)
° oxydatives poly PoXyg
2
a

Effets négatifs sur la croissance
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Les molécules produites peuvent étre des métabolites primaires (glucides, lipides,

protides) mais sont principalement des métabolites secondaires

terpénes, composés phénoliques...) (tableau ).

(dérivés azotés,

tissus voire les especes
molécules de défense ...).

En biochimie végétale , il est courant de distinguer — de maniére un peu artificielle et pas forcément
unanime entre les auteurs — le métabolisme primaire
impliquant les constituants majeurs de la plante et servant a sa nutrition, sa croissance et son

développement ) et le métabolisme secondaire  (ensemble des voies métaboliques permettant la
production de métabolites a fonction tres spécifique et dont la distribution varie selon les
— on vy inclut par exemple les composés rigidifiant la paroi

(ensemble des voies métaboliques

, des

Ces molécules peuvent étre seulement répulsives (cas de 'amertume provoquée
par certains terpénes...) ou bien toxiques (dérangement physiologique pouvant ou
non causer la mort) (nombreux exemples d'effets des molécules de défense : voir
tableau ). Dans tous les cas, l'effet dépend de la dose ingérée et de I'état

physique de I'organisme qui ingére la toxine.

b. Les défenses induites, défenses provoquées par I'attaque des
phytophages

a. Les défenses morpho-anatomiques
On peut montrer que des modifications morpho-anatomiques peuvent survenir
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suite & une attaque de phytophages

(figure 26) : épines plus longues et plus

nombreuses sur les houveaux organes, poils plus denses sur les jeunes feuilles... Le
plus souvent, il s’agit d'un accroissement des défenses constitutives
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témoin  apres témoin  aprés
attaque broutage
de Pieris

effet de I'attaque d’herbivores sur
les défenses morpho-anatomiques
A. effets de I'attaque des chenilles de Pieris sur la den-
sité de poils de la moutarde noire. Les poils sont plus
denses sur les nouvelles feuilles produites. B. effets des
blessures dues au broutage par des grands Mammiféres
sur la longueur moyenne des épines d’Acacia drepa-
nolobium sur les branches basses accessibles & diffé-
rentes espéces d'herbivores. Les épines sont plus
longues sur les nouvelles feuilles.

< FIGURE 26. Défenses morpho-
anatomigues induites.

D’aprés MEYER et al. (2008).




B. Les défenses chimiques
* La production de certaines molécules est induite par la blessure provoquée par les
phytophages ou par des substances produites par les phytophages (éliciteur S).
On peut par exemple observer 'augmentation de la concentration en protéines de
défense dans les feuilles touchées par une attaque (figure 27).
* Notons que les protéines de défense semblent, globalement, plus facilement
inductibles que les métabolites secondaires

~
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o (5}
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29
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induction de la polyphénol oxydase
(PPQ), une protéine de défense, apres blessure
de feuilles de tomate ou traitement a la systé-
mine
Les feuilles ont été blessées puis mises a la lumiére pen-
dant des temps variables avant I'analyse de la PPO
(d'aprés Constabel, PNAS, 92, 1995).

A FIGURE 27. Défense directe chimigue induite : un exemple. D’aprés MEYER et al. (2008).
La PPO perturbe lourdement les enzymes digestives des phytophages.

3. Les défenses indirectes, défenses favorisant les prédateurs des
phytophages

a. Les défenses constitutives, défenses préexistant a I'attaque des
phytophages
e Lattraction des prédateurs de phytophages passe fondamentalement par la
fourniture auxdits prédateurs de :
= Protection et habitat : ex. tiges creuses abritant des prédateurs, feuilles abritant
des prédateurs...
= Nourriture : ex. exsudation de nectar nourrissant les prédateurs (figure 28)

b. Les défenses induites, défenses provoquées par I'attaque des
phytophages
¢ On a pu mettre en évidence chez diverses espéces de plantes gu'une blessure
et/ou la présence d'éliciteurs dues a un phytophage suscitait la production de

signaux chimiques attracteurs de prédateurs ou de p arasitoides (figure 29)

(voir § 4).

fourmi se nourrissant de nectar
exsudé par les stipules de la vesce des champs
(Vicia sativa, Fabacées)

A FIGURE 28. Défense indirecte constitutive : production de nourriture attirant les prédateurs.

D’aprés MEYER et al. (2008).

@ Attirance des Guépes
parasitoides qui
pondent leurs ceufs
a l'intérieur des chenilles

A4

© synthese et émissi
de composés
volatils attractifs

-

@ Substance

chimique =
présente
dans la
salive

@ Voie de conversion-
amplification du stimulus

Une feuille de Mais attire une Guépe parasitoide pour
se défendre contre un herbivore comme la chenille de la Légionnaire
uniponctuée (Pseudaletia unipunctata).

A FIGURE 29. Défense indirecte induite : attraction chimigue de prédateurs ou de parasitoides.

D’aprés MEYER et al. (2008).
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4, Modalités d’acquisition de la résistance systématique (défenses induites
directes et, dans une moindre mesure, indirectes) lors de I'attaque par un

phytophage (Pucerons, chenilles)
e Par l'attaque des leurs mandibules (cas par exemple des chenilles ) ou de leur
rostre piqueur (cas par exemple des Pucerons ), les phytophages provoquent une
blessure de la plante mais aussi injectent frequemment des molécules élicitrices

a. Uneréponse locale (I'hypersensibilité) et une réponse globale (la
résistance systémique acquise) : implication de I’acide salicylique, I'acide
jasmonique et I'éthyléne
e La réponse a une attaque phytophage (ou pathogene) peut étre décomposée en

trois niveaux (figure 30) :

= Une réaction d’hypersensibilitt¢  qui consiste en la dégradation rapide des
cellules altérées ou détectant les éliciteurs . Il s’agit d’'un cas de mort cellulaire
programmée ou apoptose dd ici & une libération dans la cellule de composés
toxiques d’oxygene (radicaux libres, peroxyde d’hydrogene...).
Une extension de cette hypersensibilité aux cellules alentour par le biais de
molécules signaux telles que les composés toxiques d'oxygene, l'acide
salicylique (= salicylate) , I'acide jasmonique (= jasmonate) et I'éthylene .
Une réaction de résistance systémique acquise  (SAR, acronyme de Systemic
Acquired Resistance en anglais) qui consiste en une réponse de résistance
générale de la plante (production de molécules de défenses, notamment des
protéines) la encore médiée par I'acide salicylique , l'acide jasmonique et
I'éthylene .

0 ® o iciteurs
7 réceptetig”

messager
secondaire

systémique || Reaction systémique
|| d'hypersensibilité |§
L Réflstance I?cale y

résistance induite locale et systé-
mique
AS: acide salicylique.

A FIGURE 30. Induction de la résistance locale et systémigue. D’aprés MEYER et al. (2008).

= |’'acide salicylique , I'acide jasmonique et I'éthyléne (figure 31) semblent se répandre de proche
en proche (figure 30) mais aussi par le phloéme .

= Notons que I'éthyléne est une hormone végétale gazeuse qui peut se répandre dans l'air et
susciter une SAR chez dautres plants proches du plant ayant subi l'attaque des
phytophages .
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COOH \¢//

OH
N/
0 /C—C\
OH H H

A FIGURE 31. Acide salicyligue (AS), acide jasmonique (AJ) et éthylene C ~ ,H,
[pour information ]. D’apres Wikipédia (consultation décembre 2015).

b. Production d’un autre signal systémique par les cellules blessées se

répandant dans tout I'organisme par le phloéme : la systémine

e Lasystémine est une petite hormone végétale de 18 acides aminés obtenue par
clivage d'une longue protéine précurseur nommeée prosystémine (200 AA) au
sein de laquelle la systémine est contenue . Ce clivage intervient apres attaque.
La systémine se répand ensuite par le phloéme dans tout le végétal (figure 32 A).

e La systémine , par un systéeme de transduction qui impliquerait (entre autres) I'acide
jasmonique, interviendrait sur la régulation génétique et permettrait la production
de protéines de défense (figure 32 B).

A B clivage aprés attaque
< s rosystémine
synthese de protéines s H
de défenses en systémine
quelques heures
attaque de
I'insecte -
. Vi
systémine em%”@%
5
0?%@

t

acide linolénique  chloroplaste

¥
acide jasmonique  peroxysome

noyau

protéines de défense cytoplasme

défense chimique induite
A. induction systémique des protéines de défense, comme les PPO (polyphénol oxydases) et des inhibiteurs des pro-
téases, dans les feuilles de tomates, en réponse & une attaque de chenille d’insecte. La blessure de la feuille mangée
déclenche la distribution de systémine dans tout le végétal via le phloéme. La systémine est un polypeptide de
18 acides aminés. B. modéle proposé de transduction induisant la synthése des protéines de défense suite 3 une
blessure mécanique.
D’aprés Bergey et al., PNAS, 93, 1996).

A FIGURE 32. Résistance systémigue acquise (SAR) aux phytophages et systémine.
D’aprés MEYER et al. (2008).
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c. D’'une défense directe a une défense indirecte : recrutement induit des

prédateurs ou des parasitoides de phytophages
« Les défenses induites directes et indirectes se comp létent au cours d'une
stratégie de défense contre un phytophage : la figure 33 illustre une attraction de
prédateur de chenille (voire aussi figure 29 : attraction d’'un parasitoide ).

@ Un éliciteur est contenu

dans ses
sécrétions salivaires

@ La chenille de Manduca sexta
broute une feuille de tabac
@ Synthése
d'acide jasmonique

¢ Blessure

Activation de différentes voies métaboliques

prédateur de
Manduca sexta

Production de substances volatiles

(éthylene) ou de protéines activant

I'expression des génes de défenses
Tolérance )

A

I
Augmentation du nombre Y

de prédateurs de Manduca sexta X
Défenses directes

Libération de substances volatiles
qui attirent les prédateurs de Manduca sexta

Défenses indirectes

chenille de Manduca sexta (un papillon, sphinx)
Annu. Rev. Pla Biol., 53, 2002)

A FIGURE 33. Réponses induites directes et indirectes apres attague d’'une chenille.
D’aprés MEYER et al. (2008).

Pour faire une fiche de révision : quelques pistes

Il est conseillé de maitriser les grandes lignes du plan
Le plan ne doit pas étre percu comme un carcan figé, ou comme un modeéle de plan de dissertation a ré-
utiliser en devoir, mais bien comme un outil d’apprentissage et de structuration des concepts
importants. Vous pouvez en recopier les grandes lignes ou annexer le plan du polycopié
directement.

Il est conseillé de réaliser un lexique des principales définitions

Il est conseillé de reproduire les schémas (et tableaux) majeurs
Liste indicative.

° Cycle parasitaire de la Petite Douve
° Principaux stade du cycle
° Petite Douve adulte (y compris la fonction des organes)

° Cellule infectée par des bactéroides

° Zonation des nodules indéterminés

° Fonctionnement du cordon d'infection

° Fonctionnement de la nodosité  [métabolisme simplifié + échanges]
[Formule de fixation du N , a connaitre !]

° Dialogue moléculaire induisant la nodulation

° Nodulation : étapes et modalités de formation de la nodosité

° Pieces buccales des ordres d’'Insectes au programme [utilisez un code
couleur pour labre / mandibules / maxilles / labium facilitant
I'apprentissage et les comparaisons]

° Tableau synthétique [a produire ! ] des différents types de défenses
des végétaux contre les phytophages

° Figures 30, 32, 33 (ou éventuellement 29)

Vous devez en outre savoir / pouvoir [faire le lien avec les TP A1l et A6-
AT7]

° Exploiter des lames/clichés des stades de développement de la Petite
Douve, notamment de I'adulte [y compris les adaptations a la vie
parasitaire ]

° Exploiter des lames/clichés de nodosités racinaires

° Exploiter des lames/clichés des pieces buccales d'Insectes en faisant la
relation structure-fonction  avec la phytophagie
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