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Objectifs : extraits du programme

Précisions et limites

L’étude anatomique se base sur des coupes transversales de limbe de feuille et des coupes transversales et longitudinales

de tiges et racines.

La reconnaissance des tissus sur les coupes microscopiques colorées au carmino-vert concerne : les parenchymes
(chlorophyllien et de réserve), le xyléme, le phloéme, I'épiderme, le rhizoderme, I’endoderme, le sclérenchyme, le

collenchyme et les méristémes.

L’identification des organes et de la position systématique a partir de préparations microscopiques s’appuie sur une clef

de détermination simple.

Seul le fonctionnement général d’une mycorhize est a connaitre, aucun mécanisme moléculaire n’est exigible. Pour les
endomycorhizes, on se limite a I'observation des structures arbusculaires.
L’étude anatomique se poursuit en BCPST 2 lors de séances portant sur le développement et les adaptations au milieu de

vie.

SV-B-2-2 Echanges gazeux avec le milieu de vie

Les stomates permettent un flux d’eau par transpiration,
qui met en mouvement la séve brute dans le xyleme,
ainsi que les échanges de CO2 et 02 entre I'atmosphére
externe et I'atmosphere interne du végétal.

L’ouverture des stomates est controlée par différents
facteurs du milieu : elle joue a la fois sur I'équilibre
hydrique du végétal et sur son métabolisme.

- Réaliser ou exploiter des préparations microscopiques
de limbe de feuille pour :
« identifier les espaces de circulation des gaz
(stomates, chambres sous-stomatiques et
méats/lacunes) ;
o relier la localisation et la répartition des stomates
avec 'orientation de la feuille.
- Expliquer le lien entre I'ouverture des stomates et la
montée de la seve brute.

Précisions et limites

On mentionne I'existence d'un relai hormonal dans le contréle de I'ouverture/fermeture des stomates (acide abscissique,
ABA). Cependant les mécanismes moléculaires du contréle de I'ouverture des stomates sont hors programme.

SV-B-2-3 Distribution des assimilats photosynthétiques au sein du végétal

SV-B Interactions entre les organismes et leur milieu de vie (BCPST 1 et 2)

différentes échelles.

L’étude de la respiration chez les Métazoaires et I'étude de la nutrition et du développement post-embryonnaire chez les
Angiospermes sont I'occasion de présenter les interactions étroites entre les organismes et leur environnement, biotique
et abiotique, et de caractériser des adaptations anatomiques, morphologiques ou physiologiques, observables a

L'analyse du fonctionnement et du développement d’un Angiosperme se construit autour de plusieurs problématiques.
L’organisme fixé, vivant a I'interface entre sol et atmospheére, puise ses ressources dans ces deux environnements
assurant ainsi sa nutrition. Des corrélations trophiques et hormonales au sein de I'organisme assurent le fonctionnement
intégré du végétal, en relation avec le rythme saisonnier en régions tempérées.

Savoirs visés

| Capacités exigibles

SV-B-2 Nutrition des Angiospermes en lien avec le milieu (BCPST 1)

SV-B-2-1 Absorption d’eau et d’ions dans le milieu de vie

La plante préléve la solution du sol par une absorption
racinaire sélective d’eau et d’ions minéraux mettant en
action des échanges transmembranaires.

Cette absorption s’effectue soit directement a partir de la
solution du sol par des poils absorbants soit, le plus
souvent, grace au fonctionnement de mycorhizes. Les
mycetes impliqués dans ces associations symbiotiques
augmentent la surface d’absorption mais assurent aussi
une protection physico-chimique contre les pathogénes.
L’absorption de I'eau suit les différences de potentiel
hydrique dans la racine.

Il existe des voies de circulation symplasmique et
apoplasmique.

L’absorption d’eau et d’ions est a I'origine de la séve brute
qui circule dans le xyleme.

La transpiration foliaire et la poussée racinaire constituent
deux moteurs complémentaires d’ascension de la seve
brute.

- Mettre en lien les caractéristiques cellulaires des poils
absorbants avec leur role.

- Caractériser les différentes modalités des échanges
transmembranaires permettant I'absorption de la solution du
sol.

- Estimer le sens et I'intensité des flux d’eau et d’ions a partir
de valeurs de potentiel hydrique et de potentiel
électrochimique.

- Réaliser ou exploiter des préparations microscopiques
(colorées au carmino-vert ou bleu coton-lactique) pour :

« identifier les caractéristiques structurales des ecto
mycorhizes et endomycorhizes ;

* repérer les différents tissus traversés par la solution
hydrominérale dans une racine ;

 identifier les tissus conducteurs dans des coupes
transversales et/ou longitudinales de racine, de tige et de
limbe de feuille.

- Identifier dans une coupe d’organe végétatif d’Angiosperme
les principaux tissus et relier leur structure avec leur fonction.

Les photosynthétats produits dans les organes sources
sont distribués dans les organes puits via la seve
élaborée.

Les organes de réserve sont des organes puits/sources
qui accumulent la matiere organique. Les réserves sont
accumulées/mobilisées avec une périodicité variable,
quotidienne et/ou saisonniére.

Au sein des nodosités développées dans I'appareil
racinaire de Fabacée, des bactéries symbiotiques
utilisant les assimilats de la plante sont capables
d’utiliser le diazote et de le réduire en ammonium. Les
cellules racinaires contenant les bactéroides produisent
des molécules organiques azotées exportées dans le
xyleme.

La formation de nodosités dépend de la fertilité du sol.

- Réaliser ou exploiter des préparations microscopiques
de limbe de feuille (colorées au carmino-vert) pour :
o identifier le phloéme dans des coupes transversales
et/ou longitudinales de racine, de tige et de limbe de
feuille ;
o identifier les structures de réserve d’un organe
végétatif au choix a I'échelle de I'organe, de la cellule,
des molécules ;
* mettre en évidence des réserves amylacées ;
- En prenant appui sur des coupes de nodosité, présenter
I'organisation fonctionnelle de celle-ci.
- Exploiter des données expérimentales afin d’identifier
des mécanismes de contrdle de développement de
nodosités suivant les teneurs en nitrates et ammonium
dans le sol.

Précisions et limites

Les mécanismes de charge du phloéme sont hors programme. Les mécanismes de couplage entre la circulation de la séve
brute et de la séve élaborée sont hors programme. Les tissus secondaires des organes de réserve sont juste cités dans cette

partie avant d’étre décrits plus précisément en BCPST 2.

Liens :

Organisation générale fonctionnelle d'une Fabacée (SV-A-2)
Organisation fonctionnelle de Rhizobium (SV-A-3)

Organisation fonctionnelle d’une feuille d’Angiosperme (SV-C-1)

Interaction entre un organisme pluricellulaire eucaryote et un microorganisme (SV-C-1)

Transferts transmembranaires de I’eau et des solutés (SV-C-3)
Propriétés de I'eau (SV-D-1)
Oses, saccharose et polyosides (SV-D-2-2)

Approvisionnement en matiére organique des organismes autotrophes (SV-E-1)

Devenir de la matiére organique (SV-E-2)
Relations interspécifiques dans un écosystéme (SV-J-2-2)
Solution du sol (BG-B-1)

Cycles biogéochimiques de I’azote et du carbone (BG-A-1 et BG-A-2)

Activités de terrain
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Introduction

La morpho-anatomie et I'histologie des Angiospermes ont été abordées dans le chapitre 2 sur la Fabacée et le TP SV B

Les Angiospermes désignent un groupe taxonomique rassemblant les organismes
végétaux présentant des fleurs et dont les graines sont enfermées dans un fruit
(env. 250 000 especes connues). Ce sont des organismes trés majoritairement
aériens, ce qui implique que leurs fonctions se déroulent dans cet environnement,
avec ses atouts et surtout ses contraintes (ex. faible disponibilit¢é en eau, fortes
fluctuations journaliéres / saisonniéres...).

En comparaison aux organismes mobiles (qui peuvent se déplacer) voire motiles
(qui peuvent se déplacer par eux-mémes; ex. nombreux Métazoaires), les
Angiospermes, comme d’autres taxons, présentent un état de vie fixée, c’est-a-dire
que ces organismes sont ancrés en un point précis dans le milieu de vie ou ils
réalisent I’essentiel de leur développement et de leurs fonctions. Elles sont en
I'occurrence ancrées dans le sol mais une partie de I’organisme demeure strictement
aérienne.

Par ailleurs, il s’agit d’organismes capables de produire leur propre matiére
organique a partir de matiére minérale et d’énergie lumineuse (ils réalisent la
photosynthése) : on dit qu’ils sont autotrophes. Cela suppose des systémes
favorisant la captation d’énergie lumineuse mais aussi le prélevement de maniére
minérale dans I’environnement et son acheminement dans I’organisme.

I. Del’absorption d’eau et d’ions dans le sol a la circulation de la
seve brute

Comment les Angiospermes réalisent-elles leurs prélevements de matiere
(minérale) dans un environnement aérien fluctuant et en demeurant fixées ?

Quelques rappels sur les surfaces d’échanges

Rappelons la premiére loi de Fick (valable pour la diffusion simple et facilitée par canal en
conditions physiologigues) :

F=_ps2¢
X

F = flux (mol / s),

D : coefficient de diffusibilité de la substance (dépend de la substance, la matiére a traverser, etc.),
S : surface de diffusion,

x : distance de diffusion,

AC : différence de concentration de la substance entre les deux compartiments (mol / L).

En lien avec la loi de Fick, une surface d’échange est d’autant plus efficace que :

= Sa surface est importante

= |’épaisseur a traverser est fine

= Le gradient de pressions partielles ou concentrations est élevé entre les deux compartiments
ou poles du déplacement.

= La ou les substances diffusent aisément au travers de la surface a traverser.

On rappelle que tous les flux ne sont pas passifs mais que des transports actifs sont souvent

nécessaires au déplacement de nombreuses substances.

Les Angiospermes vivent en milieu aérien ; cela a pour conséquences :
= Des dispositifs qui limitent la déshydratation : cuticule, liege, stomates refermables...
= Des zones d’échanges protégées :

° Chambre sous-stomatique dans le cas des échanges gazeux hors du sol ;

° 8ol pour le préléevement de la solution hydrominérale.

e Au niveau de son appareil racinaire, avec l'aide fréquente de champignons
symbiotiques avec lesquels elle réalise une symbiose (nommée mycorhize), la
plante préléve de I’eau et des ions minéraux au sein du sol ou elle est ancrée.

e Le transport radial de ces ions permet ensuite la formation d’une séve brute qui
circule ensuite de maniére ascendante dans 'organisme.

v Mettre en lien les caractéristiques cellulaires des poils absorbants
avec leur role.

v’ Caractériser les différentes modalités des échanges
transmembranaires permettant I'absorption de la solution du sol.

v Estimer le sens et l'intensité des flux d’eau et d'ions a partir de
valeurs de potentiel hydrique et de potentiel électrochimique.

Capacités exigibles

A. Le lieu de prélevement de la solution hydrominérale : le sol, fin

revétement superficiel des continents
Voir les chapitres et TP de géologie + surtout cours de BCPST2 sur le sol
1. Une interface entre géosphére, biosphére, atmosphére et hydrosphére
e Le sol est un niveau superficiel terrestre qui résulte de I’altération de la roche
sous-jacente par l'’eau issue des précipitations et du ruissellement, les
conditions atmosphériques (dont la température et la présence forte de
dioxygene) et les étres vivants (figure 2).
e Souvent, les roches sont composées de silicates, minéraux riches en silicium ; le
produit d’altération est alors des argiles (figure 1).

La pluviomeétrie (drainage) est le facteur principal de controle, Elle contréle a la fois le type d'altération
et ['épaisseur de la couche d'altération.
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A FIGURE 1. Contrdle climatique de I’épaisseur et de la composition minérale des sols :

diagramme dit « de PEDRO (1968) » en réalité repris de STRAKHOV (1967) [rappels de géologie].

Phyllites TOT, kaolinite, gibbsite = minéraux argileux | Substratum : désigne ici la roche-mére
D’aprés LAGABRIELLE et al. (2013).
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A FIGURE 2. Le sol, interface entre vivant et non-vivant.
D’apres LiIZEAUX, BAUDE et al. (2010) et LACOSTE & SALANON (1969), modifié.

Rappels de géologie

On trouve aussi des sables (résidus de quartz, un minéral quasi-inaltérable chimiquement) et des
limons = silts, particules notamment formées par le vent ou les déplacements fluviatiles. Ce qui
distingue ces trois types de particules, c’est leur taille (trés fin pour les argiles : diamétre < 2 ym,
moyen pour les limons : 2-63 pm, plus gros pour les sables : > 63 pm).

Et aussi

La composition du sol peut aussi provenir :

= De l'altération de roches non silicatées, par exemple des roches carbonatées qui génerent des
paysages karstiques ou calcifient les sols ;

= De matériaux emportés par les fleuves, glaciers...

e La composition et 'organisation du sol dépendent donc de la nature de la roche-
meére, des conditions climatiques et de la diversité biologique présente en un
lieu.

2. Une pellicule découpée en niveaux, les horizons
e Le sol peut étre découpé en différents niveaux horizontaux superposés différant
par leur aspect, leur couleur, leur granulométrie, leur composition... qu'on
appelle horizons (figure 3) : les horizons les plus superficiels sont les plus riches
en matiére organique et en organismes vivants alors qu’en profondeur, on atteint
la roche-mére (sous-sol).

Région tempérée

(=4
i=]
=
§1 Matiére
> organique O,
o o =)
B “11 humus
£ ' . o2
& 3 horizon lessivé
) [ AN T S
-9 & :
~ E - horizon
1 S d'accumulation
o altération en boule
; + aréne granitigue

s déstructiude

Matiére
% <— fissurée minérale
Sous-sol b
et
S P .
=N diaclases
roche
saine

A FIGURE 3. Un sol typique de région tempéréé.(brunisol) et son découpage en horizons.
D’aprés LAGABRIELLE et al. (2013), précisé/maodifié. Le sol peut étre moins épais.

e On distingue classiquement, dans un sol brun prairial ou forestier (= brunisol), les
horizons suivants (dont I'épaisseur peut varier) (figure 73) :
= L’horizon organique (O) [parfois incorporé a I'horizon A : Ag horizon composé
de débris végétaux (+ animaux: crottes, cadavres...) plus ou moins
fragmentés.

o La partie superficielle ou les débris sont encore reconnaissables a I'ceil
nu est appelée litiére ;

o La partie plus profonde et trés sombre ou les débris sont non
reconnaissables peut étre appelée humus. Le mot humus désigne aussi les
acides humiques tres présents dans ce niveau.

(1) Certains auteurs incluent la litiére dans I'humus : le mot est alors synonyme d’horizon organique.
= L’horizon de lessivage = mixte = éluvial (A) : horizon composé en proportions
semblables d’humus et de maniére minérale.
L'eau y percole de maniére importante, permettant notamment le lessivage de la matiére organique supefficielle ainsi
emportée plus en profondeur.
= | ’horizon d’accumulation = illuvial (B) : horizon accumulant des matériaux,
transformés (bio)chimiquement et remaniés, riche en éléments fins (argiles,
hydroxydes de fer et d'aluminium, composés humiques). On y trouve quelque
débris grossiers (« cailloux ») provenant de la roche mére.
= L’horizon d’altération (C): horizon ou se déroule la fragmentation et
I’altération de la roche-mére.
= La roche-mére peu ou pas altérée (parfois notée horizon R), ou sous-sol.
e On pourra noter bien I'existence de gradients verticaux (organique, minéral,

oxygénique) (figure 3).
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3. La solution du sol, un réservoir de ressources hydriques et minérales pour
la plante

a. Une fraction minérale et une fraction organique qui forment un

complexe argilo-humique (CAH) retenant les cations

e Le sol comprend :

= Des particules minérales, entre autres des argiles comme nous venons de le
voir.

= Des particules organiques qui sont issues de la décomposition des étres
vivants par les conditions climatiques ainsi que par la pédofaune (animaux
du sol), les ‘champignons’ décomposeurs et les bactéries du sol. Ces
particules forment 'humus et les molécules qui le composent, de nature
extrémement diversifiée, sont appelée molécules humiques - ou, trés souvent,
acides humiques car ce sont souvent des acides.

e Les argiles et les acides humiques s’agglomeérent et forment alors des
structures colloidales chargées négativement qui retiennent les cations : ce
sont des complexes argilo-humiques (CAH).

e Les anions sont quant a eux dissous dans I'eau du sol sans étre directement
associés aux CAH, quoiqu’ils soient attirés par les cations portés par le CAH
(exemple du phosphate sur la figure) (figure 4).

lessivés

A FIGURE 4. Une représentation du CAH associé aux cations qui le stabilisent.
D’aprés Wikipédia (consultation janvier 2016).

b. Une composante hydrique plus ou moins disponible

a. Typologie de I'eau du sol : eau gravitaire (= eau non liée) vs. eau liée (eau
capillaire / eau de constitution / eau de rétention)
e L’eau présente dans le sol (figure 5) peut étre classée en plusieurs catégories en
fonction de sa disponibilité (on considére un sol saturé en eau suite a une pluie) :
= |’eau gravitaire ou eau non liée est I'eau qui s’infiltre dans le sol par gravité
et atteint ses horizons les plus profonds, voire termine dans une nappe
phréatique. Cet écoulement de I’eau gravitaire porte le nom de ressuyage et
intervient rapidement aprés une précipitation (durée : quelques heures au plus).
L’eau gravitaire n’est pas disponible pour les plantes.

Anions facilement

= ’eau liée est I'eau qui s’associe aux particules du sol. On peut y distinguer :
o L'eau capillaire, située dans les interstices entre les particules et
retenue par tension superficielle [eau disponible].
o L’eau de constitution, emprisonnée dans les particules hydrophiles
comme les argiles [eau non disponible].
o L’eau de rétention, fortement adsorbée par les particules du sol et
qui est difficile a leur « arracher » [eau non disponible].

Nous allons revoir un peu plus loin la notion de potentiel hydrique : 'eau de constitution et 'eau de
rétention présentent une forte composante matricielle du potentiel hydrique, ce qui explique leur
faible capacité a étre mobilisée.

Eau gravitaire

Eau non liée (subissant
un ressuyage) non
disponible

Particule de sol

Eau de rétention
Eau liée non disponible

Eau capillaire
Eau de constitution Eau liée disponible

Eau liée non disponible

A FIGURE 5. La typologie de I’eau dans le sol. Original (avril 2022).

B. Une fraction d’eau disponible comprise entre la capacité au champ et la point de
flétrissement
e La fraction d’eau qui peut étre prélevée par les plantes se situe dans un intervalle
situé entre les deux limites suivantes (figure 6) :
= La capacité au champ ou capacité de rétention maximale : situation ou I'eau
liée du sol atteint une quantité maximale apres ressuyage. L’eau est aisément
mobilisable par la plante qui peut prélever I’eau capillaire.

La capacité au champ est typiquement atteinte aprés d’importantes précipitations et une fois le
ressuyage de I'eau gravitaire opéré.

= Le point de flétrissement : situation ot I'’eau du sol n’est plus mobilisable par
les plantes, toute I’eau liée restante appartenant a ’eau non disponible (eau
de constitution et de rétention). On observe alors souvent et plutot rapidement le
flétrissement de le plante (perte de rigidité d’une plante herbacée due a un
manque d’eau qui affecte I’hydrosquelette et donc le maintien du végétal), ce
qui explique I'expression retenue.

Le point de flétrissement est atteint lorsque I'évaporation de I'’eau du sol et le prélevement
d’eau par les plantes ont dilapidé toute I’eau disponible, c’est-a-dire I’eau capillaire.

Lycée Chateaubriand (35) « Classe préparatoire BCPST « SVT « SCIENCES DE LA VIE « Chapitre 4. La nutrition des Angiospermes en lien avec le milieu
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réserve utile pour réserve ulile pour d’échanges avec le sol ainsi qu’une paroi fine favorisant également les

un sol sableux un sol argileux échanges : ces cellules sont appelées des poils absorbants.
idita 0,
\N. 1 humidité du sol en % Il existe, chez certaines espéces, des rhizodermes sans aucun poil absorbant ou plus
— de la masse séche fréquemment des rhizodermes o1 se mélangent poils absorbants et cellules sans expansions
10 20 30 40 50 60 70 qui réalisent aussi le prélévement de la solution du sol.

- 0,02 T 4 ) B

| Notons que le mot poil absorbant désigne bien la cellule entiére, pas juste I’expansion.

.'.l.: -~ “\- i .
05k s # \I\ Ef:}:ﬁt:l:e rétention o La densité des poils absorbants est trés importante et peut atteindre 500 par
4

! \1\\' sol argileux ] cm?, ce qui démultiplie les possibilités de prélévement.
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et représentation des diverses fractions d'eau.

A FIGURE 6. Disponibilité de I'’eau dans le sol : notions de capacité au champ et point de Vers I'apex
flétrissement. D’aprés PEYCRU et al. (2010b).

e Noyau

e En fonction des caractéristiques du sol, sa capacité a retenir I’eau varie et les Vacuole ——
valeurs de capacités au champ ou du point de flétrissement fluctuent grandement

d'un sol a I'autre. X Poils absorbants

— Disparition des poils absorbants

— Assise subérsuse
~5

Parenchyme cortical

B. Le prélévement racinaire de la solution du sol et son transfert HREsE Rl
jusqu’au xyléme : I'absorption racinaire

1. Localisation et caractéristiques des zones de prélevement de la solution

hydrominérale : I'assise pilifére du rhizoderme et les mycorhizes Poils absorbants
e L’absorption racinaire se déroule au niveau du rhizoderme et, pour 90 % des 1. Relation du poil absorbant avec le sol. 2. Remplacement fonctionnel de 'assise pilifére
plantes adultes, au niveau des mycorhizes qui sont des associations par la subérification de la couche de cellules corticales sous-jacentes.

symbiotiques entre des hyphes mycéliennes et des racines de Spermaphytes. A FIGURE 7. Le rhizoderme et sa subérification (racine primaire). D’apres BREUIL (2007).

a. Lerhizoderme, tissu de revétement présentant des poils absorbants B. Mise en évidence de I'importance du rhizoderme dans I'absorption : expérience

historique de ROSENE
e L’'expérience de I’Américaine Hilda F. ROSENE (épouse LUND) (1897-1978) [sans
accent, contrairement a la figure et de nombreuses sources, dont mes anciens
cours] permet la mise en évidence simple de I'importance de la zone pilifére dans
I'absorption d’eau par la racine (figure 8).
o Des expériences de suivi d’ions marqués radioactivement montrent que les ions
sont également absorbés a ce niveau.

a. Un tissu présentant une importante surface d’absorption
e Le rhizoderme est le tissu de revétement des jeunes racines. Entre la zone lisse
et la zone subéreuse, on trouve fréquemment la zone pilifere (figure 7) ou les
cellules sont allongées et présentent une expansion allongée (surtout occupée
par la vacuole a I’état turgescent) qui permet d’augmenter la surface
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e En revanche, la subérification observée en aval de la zone pilifére semble B. Deux grands types de modalités d’associations : les mycorhizes ectotrophes et
interdire les échanges d’eau et d’ions (mais pas de gaz) entre le sol et la racine les mycorhizes endotrophes
en 'labsence de mycorhization.

" P ; i z y i ; J l-"? Absorption d'eau et d'ions
Dans l'expérience historique de Roséne, de jeunes plantules de brassicacée sont placées I -~
dans différentes configurations, de maniére a ce qu'une ou plusieurs régions racinaires ne | =
se trouvent pas au contact de 'eau. Pour cela, on utilise de ['huile, qu'on suppose

non toxique pour le rhizoderme. - Mycélium
Parol
QQ— Jeune plant
de Radis i i
[ 3 Arbuscule Eau, ions
| ——— Huile

..... - LONS

des poils (Qd Cellule racinaire
""" *" absorbants A Bau

A B c

Membrane
plasmique

Hilda ROSENE
Cas A: l'apex el la zone pilifere sont dans l'eau, seule la 2one subéreuse est au contact de 'huile; (1897-1978)
cas B seule la zone pilifére est au contact de I'huile; cas C: seule la zone pilifére et au contact de l'eau

Le seul cas ol la plantule flétrit, ce qui est imputable & un manque d'eau, est celui ol son
rhizoderme ne se trouve pas au contact du milieu aqueux. Ce tissu superficiel est donc
indispensable a l'absorption.

A FIGURE 68. Expérience historique de ROSENE (1930). D’apres SEGARRA et al. (2015). /  Optimisation delanutrition hydrominérale //

4% v/
b. Les mycorhizes, associations symbiotiques entre racines de plantes et . Tons ﬂ < R 7 dleau et dions — s | ¥
champignons qui augmentent grandement I'absorption "x( (\ Protection physique (//ﬂ—

Protection contre les paihogenes [ Libération d'acides \/2

A

. . . L g \] \ solubilisation |7

a. Une symbiose fréquente et plus ou moins spécifique _4/__,\\ \ Libération cietanmns '?zf PO ‘\\A/

e On appelle mycorhize une association symbiotique entre une racine / \1\ }/’ - etdant1b|m|ques . {
d’Angiosperme ou de Gymnosperme et un mycélium d’Eumycétes (/}* \ piA
(Basidiomycétes ou Ascomycétes).

g = RACINE

"\ Protection Lj
O _) du myce!mm
Croissance des hyphes
entre les cellules de la racine

Un mycélium est la partie végétative d’un ‘champignon’ constituée de filaments cellulaires
nommeés hyphes [en théorie, le mot hyphe est féminin... mais I'’Académie francaise retient 'usage Eniter /

traditionnel au masculin ; en claire, c’est comme on veut !].

o
‘43r‘teau

/ Epiderme

e Ces associations concerneraient 90 % des plantes et sont quasiment

- \ : .
obligatoires chez les plantes de grande taille comme les arbres, I'absorption .'ill'.-us:uv??}{ /' { ] Al'cr::,‘t:it;i';: 5 " Réseau
subapicale de solution hydrominérale au niveau des poils absorbants étant \ W deHartig
insuffisante par rapport aux besoins de la plante. . L_._\as_\,_\ \ ransfert de molécul e Photosynthtats
- - - 2 \\ orga Inigues / + vitamines
Bien que la majeure partie des prélévements hydrominéraux soient réalisés par des mycorhizes, ENDOMYCORHIZE . S / ECTOMYCORHIZE
le modéle souvent présenté dans les manuels (et que nous traiterons plus loin) est celui des poils
absorbants. Cela s’explique par le fait que les manipulations sont plus aisées sur des jeunes
plantes que sur des plantes imposantes, plus rarement choisies comme sujet d’étude. Phigéme
o |l existe des espéces fongiques inféodées a une espéce donnée d’Angiosperme
(ou Gymnosperme) alors que d’autres peuvent s’associer a plusieurs espéces Association Interspécifique durable
différentes. @ bénéfices réciproques
Un mycélium donné peut étre associé & une seule plante ou un seul arbre ou bien établir des symbiose
mycorhizes avec plusieurs individus végétaux (issus ou non de la méme espeéce), parfois trés A FIGURE 9. Endomycorhize vs. ectomycorhize : deux visions.
nombreux : il peut alors arriver que certains nutriments soient « prélevés » par le champignon a D’aprés SEGARRA et al. (2015) et DAUTEL et al. (2021)
une plante et donnés a une autre plante avec laquelle il est associé.
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(a) ®) (EctomycorHize ) (ENDOMYCORHIZE)

racine latérale formant

une mycorhize coralloide
cordon mycélien
hyphe ex}ramatriciei

ra

racine latérale
farmant une
mycaorhize simple

racine principale a
croissance continue
—
5mm

racine latérale formant
une mycorhize racémeuse

extramatriciel

manteau

A

arbuscules

parenchyme cortical

(a) Observation a la loupe de mycorhizes ; (b) relation entre la racine

et les mycorhizes.

A FIGURE 9bis. Endomycorhize vs. ectomycorhize : une autre vision.

D’aprés SEGARRA et al. (2015) et DAUTEL et al. (2021)

100 pm
150 X}
{a) Ectomycarhi q :
a} Ectomy zes. i T |
Le mycélium forme un W "“i:‘.' x 1
manteau qui enveloppe 2 & o7 M oo L

cette racine de Trembla
{Populus tremuloides).
Ses hyphes s'étendent
dans Ie sol pour en
absorber I'eau et les
minérats, surtout les
phosphates. lls péna-
trent également dans
les interstices de
I'écorce de la racine,
offrant ainsi une orande
surface pour ["échange

de nutriments entre Hyphes du
le champignon et = " mycelium entre
la plante hite . ’ o 3y les cellules

(MEB colorée) : B | corticales

Arbuscules
(nyphes ramifies
el invaginations
de la membrane
plasmigue des
cellules corticales)

/(i

“# (b) Endomycorhizes.

Aucun manteau n'enve-
loppe la racine, bien
que bes hyphes micro-
scopiques du champignon
s'étendent dans le sol.
Dans I'écorce de la
racine, le champignon

a une grande surface de
contact avec la plante,
grace aux ramifications
de ses hyphes gui
forment des arbuscules,
Les ramifications peuvent
ttre trés nombreuses et
former une zone opague
voilant la majeure partie
du cytoplasme des
cellules corticales. Les
arbuscules, visibles dans
ces cellules corticales
sectionnées, fournssent
une énorme surface de
contact peur I'échange
de nutriments entre

les partenaires (MP).

A FIGURE 10. Endomycorhize vs. ectomycorhize. D’aprés CAMPBELL & REECE (2004).
Les « arbuscules » légendés ressemblent ici davantage a des pelotons.

Type Arum.,

En haut a gauche : racine endomycorhizée dans laquelle les structures fongiques symbiotiques ont &té
colorées en bleu (voir annexe 2) ; on voit des vésicules, de gros hyphes longitudinaux (surtour en bas de
la photo) et des arbuscules sous forme de petits nuages flous : la bande striée au centre de la racine est le
faisceau des vaisseaux qui conduisent la séve (photo Yolande Dalpé).

En haut 2 droite : mycelium de Gloméromyeéte (coloré en rouge) portant des vésicules terminales qui
contiennent des globules lipidiques (photo in Peterson ef al., 2006).

Au milien & gauche : }’ésicu]es (en bas a droite de la photo) et un arbuscule (en haut & gauche) ; on voit
aussi des hyphes longitidinaux (photo reproduite avec 'aimable autorisation de Mark Brundrett).

Au_mi_lieu a droite : hyphes portant des arbuscules ; chaque arbuscule oceupe une cellule du cortex
racinaire (photo Mark Brundrett).

Photos du bas : vue & fort grossissement de deux arbuscules de forme différente (photo 4 gauche : Paola

Bonfante, in Bonfante, Perroto, 1995, a droite : photo reproduite avee I'aimable autorisation de Mark
Brundrett).

A FIGURE 11. Observation microscopique de I’organisation mycorhizienne (endomycorhizes

arbusculo-vésiculaires). D’aprés GARBAYE (2013).
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e On peut distinguer (figure 9-11) :
= Les mycorhizes ectotrophes ou ectomycorhizes: le mycélium forme un
manchon mycélien ou manteau mycélien autour des racines et colonise les
parois des cellules du cortex racinaire sans pénétrer dans les cellules ;
I’ensemble du mycélium insinué dans le réseau pariétal constitue le réseau de
HARTIG (au niveau duquel s’effectuent les échanges). Les ectomycorhizes se
trouvent plutét au niveau des arbres.
Les mycorhizes endotrophes ou endomycorhizes : le mycélium ne forme pas
de manchon et pénétre profondément dans les cellules au-dela du cadre
délimité par les parois, en repoussant la membrane plasmique de la cellule
végétale et en formant un arbuscule digité au niveau duquel s’effectue
I’essentiel des échanges. Ce type de mycorhizes peut aussi présenter d’autres
formes (vésicules, pelotons...); les vésicules semblent comprendre
essentiellement des réserves lipidiques.
e Dans tous les cas, il 'y pas de fusion entre les cellules des deux organismes qui
restent physiquement séparées par leurs membranes respectives.

y. Des organismes qui peuvent souvent vivre a I'état libre... quoique

e Les deux protagonistes de la symbiose peuvent souvent vivre séparément,
quoique la symbiose devienne nécessaire pour la plante quand elle devient
imposante.

e De l'autre cbté, certaines espéces de ‘champignons’ sont quasi-exclusivement
voire parfois exclusivement mycorhiziennes, ne pouvant subvenir a leurs besoins
trophiques sans association.

o Les ‘champignons’ qui peuvent vivre a I’état libre sont généralement saprophytes,
c’est-a-dire qu’ils se nourrissent de matiére organique en décomposition, ce qui
peut leur suffire.

8. Une mise en place (mycorhization) associée a un dialogue moléculaire
e On appelle mycorhization 'ensemble des processus qui permettent la mise en
place d’une symbiose mycorhizienne.
e On a pu mettre en évidence I'existence d’'un dialogue moléculaire entre plante et
champignon dans I'établissement de la symbiose (figure 12) :
= Production de facteurs Myc, des substances polysaccharidiques ou lipo-
polysacccharides, par le champignon ;
Des recherches agronomiques récentes montrent qu'on peut augmenter les rendements agricoles de certaines especes
cultivées en ajoutant des facteurs Myc dans le sol, ce qui favorise la mycorhization.
L'objectif serait, a terme, de pouvoir produire a grande échelle, soit par voie synthétique (chimie), soit par voie biologique, de grandes
quantités de ces substances.
= Production d’exsudats racinaires, souvent des métabolites secondaires tels
que des flavonoides, par la plante.
e Ces signaux modifient I'expression génétique des deux partenaires et permettent
I’édification de la mycorhize.

racinaire

Notons que la symbiose inhibe la mise en place de poils absorbants. Les mycorhizes peuvent
du reste étre présentes dans les zones subérifiées voire parfois les zones liégeuses.

Phase Phase Phase
asymbiotique présymbiotique symbiotique

Spore %

Hyphes du champignon ——*

R

Vésicule
(reserve
de lipides)

Cortex

Arbuscule

— ".". Exsudats racinaires

Echanges de signaux
moléculaires

— ..+ Facteurs Myc

@ vésicule (réserve de lipides)

A FIGURE 12. Mise en place d’une mycorhize (mycorhization). D’aprés SEGARRA et al. (2015).

€. Une association caractérisée par des échanges trophiques mutuellement
profitables et une protection réciproque
e La mycorhize permet des échanges de nutriments entre les protagonistes
(figure 12 + encadré A) :
= Le champignon fournit a la plante :

o de l'eau,

o des sels minéraux (notamment des cations, des nitrates ou
encore des phosphates, ces derniers étant assez difficiles a
prélever chez une plante non mycorhizée),

o des composés organiques azotés (dont des acides aminés)
ou phosphorés prélevés dans le milieu ou synthétisés par les
cellules fongiques.

= La plante fournit au champignon :

o Des photoassimilats sous forme dhexoses (fructose ou
glucose) ; le champignon consomme 20 a 40 % des oses
produits par la plante.

o  Des vitamines, des hormones...

e La mycorhize intervient aussi dans les fonctions de défense et de protection :
= Le champignon fournit une protection mécanique de la plante quand il forme un
manchon (cas des ectomycorhizes)
= Le champignon stimule les défenses de la plante qui produit des tanins
(parfois accumulés dans des cellules a tanins en périphérie de la racine : voir
TP SV B) ou des phytoalexines qui sont des composés limitant Ila
consommation des deux protagonistes par les organismes du sol.
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Lumiére

Encadré A Gros plan sur la nature des flux entre protagonistes
Hz0, sels d’une mycorhize
Hz0, sels — Ll Pour information — D’aprés SEGARRA et al. (2015)
mingraux
PO.” - : Cellule du cortex racinaire de la poacée E Filament mycélien (champignon)
Champignon | Glutamine, Abre i
. autres ac.
p [POANOHE: arninés i
s - e Stockage
minéral —— g
- Hexoses N
organique | g TV PAOD—¢—®
minéral | Vitamines,
E hormanes
@
Composés de défense
(phytoalexines, etc.) 2
Feuille
Air NHI_
Photosyntheése —CO, Echanges trophiques
A ' entre les partenaires Bigsynihsse
Sels Acides  Oses, A [ d'acides aminés NO,
H.O minéraux aminés saccharose delaf\sSf)Cuatlon S——— NH,*
symbiotigue Fesluca 4
MYCORHIZE __l___‘]_________{_______ | : eskia (poacee) - L g
Sol J Epachﬁog festucae Endomycorhize
—————————————————————————————— (champignon
H-,D H,O H,O endomycorhizien)
Sels minéraux . .Sels minéraux Sels minéraux
Assimilation ) Eos i
Acides aminés Acides amines (FHPHF) Polyphosphates @ Transporteurs
Vitamines, hormones « Vitamines, hormones‘—/ —— de carbone (C6 = hexoses, AG = acides gras) {:} Veésicule de stockage
Hexoses Hexoses Flux| — dazote
—— de phosphore
Champignon Racine — hydrique
A FIGURE 13. Echanges entre protagonistes d’une mycorhize : deux visions. _ Rarlnes -
S ~ — = izosphéra
D’aprés SELOSSE (2000) et SEGARRA et al. (2015). g Hyphes du éﬁ '
E . charnmgnoﬂ E‘, M)'DD’MZUSP"IE"E
C. Une association qui augmente grandement le volume de sol ou la plante peut 5 o
effectuer des prélévements (rhizosphére vs. mycorhizosphére) E ig
e On peut appeler rhizosphére la zone du sol située au voisinage des racines @ 30
d’une plante et ou celle-ci est susceptible de prélever directement et de % fg
maniére autonome la solution du sol. Son volume est nettement plus faible que &

Les hyphes a de fagon
le valume de sol exploitable

celui de la mycorhizosphére qui est la zone du sol située au voisinage des
racines d’une plante et des hyphes mycéliennes avec lesquelles la plante est
impliquée dans une mycorhize (figure 14-B).

e Dans certains cas, notamment des situations de manque d’une substance
nécessaire a la plante, on peut montrer que la présence d’une mycorhize favorise
nettement la survie par rapport a des plants non mycorhizés (ex. : figure 14-A
dans le cas d’un stress hydrique).

A FIGURE 14. Importance de la mycorhization sur I’absorption racinaire.
D’aprés SEGARRA et al. (2015).
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2. Mécanismes ioniques et hydriques de I'absorption racinaire et du transfert B. Des déplacements passifs d’eau par diffusion simple et diffusion facilitée au
radial travers d’aquaporines
e Rappelons que l'eau se déplace uniquement de maniére passive, a la fois par
Il est impératif de maitriser le cours sur les transports transmembranaires vus avec le chapitre dlff_u_SIPn simple au sel,n de la .blcouche phospholy_)ldlque et, F_’a’: c’hffusmn
sur les membranes, y compris leur explication en termes de potentiel hydrique (encadré B) ou facilitée au travers d’aquaporines (canaux protéiques spécialisés). Les

électrochimique (encadré C). Ces notions sont effet des mots-clefs du programme. aquaporines comprennent six hélices alpha transmembranaires.
Revoir le chapitre sur les membranes

. LU rption et le transfert d’ j 'au xyléme, un phénomeén . . . . . .
a absorption et le transfert d'eau jusqu’au xyléme, un phénoméne Y. Le potentiel osmotique, composante du potentiel hydrique expliquant I’entrée

d’osmose qui suit un gradient décroissant de potentiels hydriques et le transfert radial d’eau au niveau racinaire
. . . , e Au niveau racinaire, c’est avant tout et quasi-exclusivement la composante
a. Le potentiel hydrique, base physique de I'osmose osmotique qui explique I'entrée d’eau dans la racine de méme que son transfert
e L’eau se déplace de maniére passive selon des gradients de potentiels radial jusqu’au xyléme (figure 15).
hydriques décroissants (encadré B), c’est-a-dire du potentiel le moins négatif
vers le potentiel le plus négatif (figure 15). A
Encadré B L’importance du potentiel hydrique dans I'osmose
Trés important — D’aprés DENCGEUD et al. (2011) Poils absorbants
(leur coloration
verte est une fixation
Le potentiel hydrigue est défini comme la somme des composantes non spécifique
suivantes : du colorant)

- une composante osmotique (‘F,) : I'eau a tendance a aller du milieu le
maoins concentré en solutés vers le milieu le plus concentré.

D'aprés la loi de Van't Hoff : 11=RTCi
ol I1 représente la pression osmotique, R la constante des gaz parfaits, T

La pression osmotigue wm % " . : 3
s'exprime en Pascal (Pa). 3 / la température, C la concentration totale du compartiment en solutés et/ le
nombre de particules par molécule de soluté.

La concentration doif &tre homo- &* ST ; 5 % Voie apoplasmique
géne a des mol.m® car la pres- % f Done: Hs==M==HICE . B 95 9 Voie symplasmique Cadre de Caspary
sion asmotique est homogene & 4 (plutét endoderme en U,

des Pascals (.. — une compasante hydrostatique (‘) : 'eau, & Iinstar des autres fluides, tel qu'il est dessiné)

Levprodull C % f reprdserie 4 se déplace spontanément du compartiment & pression hydrostatique la Potentiel "
Vostmolarie ot s’ex;rime b & / plus élevée vers le compartiment & pression hydrostatique la plus faible. hydrique (M{TC:J A.f.’f‘_s T R Tieme
osrnol.m 2. Si toutes les particu- = THETT pnere Péricycle
les de soluté sont libres alars Donc %, =PV, - ¥
i=1. Si au contraire elles sont tou- 0P & | ) . . -0.2+ —_—— [ Endoderme
tes agrégées les unes als autres | ou P représente la pI’ESSIIDI?I hydrostatique et V,, le volume molaire de I'eau. 03] olution du so Avec parties aériennes
tend vers 0. — une composante gravitaire (¥,) : I'eau se déplace vers le bas. 4 (évaporation foliaire créant un
, " X
Donc ¥, = pgz -04+ appel d eau ?n}ra|nant les ions
du xyléme, d’ou une remontée
ol p représente la masse volumique de I'eau, g le champ de pesanteur et =05 légére du potentiel osmotique)
z I'altituds. o]
Tige coupée (poussée

Les forces de rétention de I'eau & - une composante matricielle (1) liée aux forces de rétention de I'eau,
slexpriment au niveau des - / dues aux forces de tensions superficielles inai
menisques qui imbibeant les sur- e ) racinaire seule)
faces hydrophiles. Elles sont
d'autant plus importantes gue le
rayon du ménisgue est faible.

La composante matriciells du s ’/ ol T represente la tension superficielle de 'eau et r le rayon du ménisque

L'eau passe dans la racine en suivant les potentiels hydriques décroissants.
A. Une coupe transversale de racine d'iris colorée au carmino-vert (x 50).
B. L'évolution du potentiel hydrique dans les tissus racinaires.

W =_.21 cos 6
r

potentiel hydrique est en fait considére.
I'expression de la loi de Jurin.

A FIGURE 15. Gradient radial de W0 dans la racine. D’aprés DAUTEL et al. (2021), modifié.

Finalement, | W=\, + %, + ¥, +'¥,

Lycée Chateaubriand (35) « Classe préparatoire BCPST « SVT « SCIENCES DE LA VIE « Chapitre 4. La nutrition des Angiospermes en lien avec le milieu
Cours complet rédigé » Page 10



indigue la solution xylémienne (séve brute) est moins concentrée en solutés Encadré C__Importance de la notion de potentiel électrochimique

que le parenchyme cortical par exemple. On peut I'expliquer par Iaspiration D’aprés SEGARRA et al. (2014)

foliaire (voir plus loin) qui met en mouvement la séve brute, emportant ainsi une Considérons une membrane permeable a une
partie des ions dissous et diminuant de ce fait le potentiel osmotique. espéce moléculaire A, se comportant comme
Cette remontée du potentiel hydrique dans le xyleme s’observe seulement en journée car la nuit Lfn solute. Cette membrane sépare deux solu-
(ou si I'on coupe la tige), I'aspiration foliaire est souvent inexistante. tions aqueusas de A. B Membrane
C, et C, : concentrations molaires de A dans
b. L'absorption des ions, un phénomeéne actif ou passif selon les ions IS SOl € 4 » £ # 201 Solution1 | M1 [:V-l:‘j“‘z‘————‘—‘- H2 | Solution 2
concernés V, et V, : potentiels électriques sur les deux —
faces de la membrane; Cc1 Aup Cz<Ct
a. Des concentrations ioniques loin de I’'équilibre de NERNST p: potentiel Electrochimigue de A dans un
compartiment. Figure encart 3.3a

Vv TABLEAU |. Concentrations ionigues dans un poil absorbant :
valeurs mesurées vs. calculées. D’aprés BREUIL (2009).

» Expression du potentiel électrochimigque p, de A dans une solution agqueuse

Ha=p+RTInC+2z.FV
La compasition ionique de cellules racinaires a été comparée avec celle qui est prédite ua" ; potentiel électrochimigue standard de A & une pression de 1 bar et & la température T
par I'équation de Nernst en utilisant les concentrations dans le milieu extérieur expéri- R: constante des gaz parfaits (8,31 J.K-.mol-1)
mental et le potentiel membranaire mesuré. En comparant la valeur de la concentration ) : : o
intracellulaire prédite par I'équation de Nernst avec les valsurs mesurées dans le hyalo- T: température de la solution {en K)
C: concentration molaire de A dans la solution (en mol.m~—3)

plasme, on établit les mécanismes de passage des ions. Le tableau donne
le resultat de ce type d'expérience. z: nombre de charges de A (ex: z = +2 pour Ca® et z = -1 pour CI)
—y F: constante de Faraday (-96500 C.mol-")
Concentration Concentration calculée = Concentration observée R.T. In C est la composante chimique du potentiel électrochimique.
lon dans le milieu extérieur dans le milieu dans le milieu EV est] te électri = it ABERaEtT
{mmol.L-) intracellulaire (mmol.L-) | intracellulaire (mmol.L-") A I G ORI, B O R O U EE R DRI
P T ” e —?4 e R et = { » Transferts transmembranaires de A et évolution de son potentiel électrochimique
¥
Na+ 1 T 74 | 5 = Variation de potentiel elec limigue
— | : Le transfert transmembranaire de A de la solution 1 vers la solution 2 s'accompagne de la variation Ap de son
Mg2* 0,25 1340 3 potentiel &lectrochimique: Ap = g, — i,
Ca* 1 5360 | 2 Attention au sens: c¢'est le potentiel dans le compartiment darrivée moins le potentiel dans le compartiment
e — — de départ!
NO3 2 0,0272 28 : il by i
| i i il o il Ap représente |'énergie libérée ou consommée par le transferl d'une mole de A & travers la membrane.
cr | 1 0,0136 7 Spontanéité des fransferts
H,PO; 1 | 00136 ' o1 Si Ap < 0(p,< W), le transfert de A de la solution 1 vers la solution 2 libére de |'énergie, il est donc spontang.
I— i — —_— — C'est un mécanisme passif appelé diffusion.
S0% 0,25 0,00005 19 . ; Mty i ) :
Le transfert est done spontané dans le sens du gradient de potentiel electrochimigue, c'est-a-dire vers le

compartiment ol le potentiel est le plus faible.

Comparaison des concentrations ioniques observées et calculées dans une cellule racinaire Si Ap = 0 (Y= )., le transfert de A de la solution 1 vers la solution 2 nécessite un apport énergétique, il n'est
o | ) pas spontané. C'est un mécanisme actif

Seul le K* est proche de I'équilibre. Les anions NO;, Cf, H,PO; et SOF- atteignent des Le transfert nest pas spontang lorsqu'il se fait contre le gradient.
concentrations hyaloplasmiques supérieures & celles gui ont été calculées par I'équation '
de Nernst ; cela signifie que ces ions sont transportés activement dans la cellule et qu'ils b Etata I'équilibre

se sont accumulés contre leurs gradients électrochimiques. En revanche, les cations |'&état d'equilibre, c'est-a-dire lorsque le flux net est nul, est atteint lorsque Ay = 0, c'est-a-dire lorsque 1 = p2.
Na*, Ca** et Mg?* présentent des concentrations cellulaires plus faibles gue ceiles qui ont
été predites par I'équation de Nernst. lIs entrent donc par diffusion dans le sens du gra-
dient électrochimique, mais sont éjectés de la cellule 2 mesure de leurs entrées.

Cas d'un soluté non chargé
Ap =R.T.In (C,/C,) (la composante électrique est nulle)
Lorsque Ap = 0, C, = C,. A I'équilibre, les concentrations dans les deux compartiments sont égales.
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Cas d'un soluté chargé Compartiment 1 Compartiment 2
Ap=R.T.In(C,/C) +z.F.(V,-V,) —‘ |_
(on doit lenir compte de la composante I L
leeir . i Na* @ k
ecirigue) |+@
Dans un exemple théorigue, on suppose deux Cl Ge—— C
compartiments separés par une membrane
perméable uniquement a Na*. At =0, on suppose ¢l Membrane perméable

une osmolarité égale et aucune différence de poten- aNa*

tiel électrique (ddp) entre les deux compartimenits. Figure encart 3.3h

1: la différence de concentration en Na* induit un mouvement de ces ions vers le compartiment 2.

2 : mais ce déplacement provogue aussitdt une difféerence de potentiel électrique (ddp).

3 : la charge négative du compartiment 1 rappelle les ions Na* vers ce compartiment.

L'aquilibre du flux est atteint lorsque les deux forces (provoquées par |a différence de concentration et par la
ddp) se compensent. A 'équilibre, les concentrations en Na* dans les deux compartimenis ne seront donc
pas égales.

A I'6quilibre, Ay = 0 implique:

V, -V, =-=(RT/zF).In (C.,/C,) Relation de Nernst

V.-V, = AV est le potentiel électrique déquifibre de l'ion, c'est-a-dire la ddp qui devrait exister entre les deux
faces de la membrane pour que l'ion considéré soit a I'équilibre.

A I'équilibre, les concentrations C, et C. des deux solutions ne sont cetle fois pas égales.

Sur la figure 3.3a, sil'on considére que A est un soluté non chargé, son transfert est spontane du compartiment
1 vers le compartiment 2. Son transfert dans 'autre sens nécessite un apport d’énergie.

Sur le méme schema, si A est charge, on ne peut rien dire quant au sens spontane de transfert car il faudrait
connaitre les valeurs de V, et V, pour calculer Ap.

e En appliquant I'équation de NERNST (encadré C), on constate que les
concentrations intracellulaires calculées dans un poil absorbant sont tres
différentes de celles mesurées (tableau I). Les concentrations ioniques ne sont
donc pas a I’équilibre, ce qui met en évidence des échanges transmembranaires
(figure 16).

B. Une entrée active des anions (transport actif secondaire de type symport,
utilisant la force proton-motrice), y compris des nitrates
e Les anions, plus concentrés dans la cellule qu’en dehors, entrent de maniere
active secondaire au moyen d’'un symport avec des protons (figure 16). On dit
que ce transport emploi la force proton-motrice, c’est-a-dire le flux de protons
généré par le gradient de concentration de protons entretenu de part et d’autre
de la membrane.
e De toute évidence, les nitrates suivent cette modalité d’entrée.

La version d’un antiport avec les ions hydroydes HO- défendue dans les ouvrages de PEYCRU et al.
(divers) et récemment PERRIER, BEAUX et al. (2021) ne me semble pas documentée dans la
littérature. Bien que je I'aie jadis reprise par prudence dans mes cours d’ATS ou de TB, il me semble
que ce modéle est a rejeter.

Symport Ap,,, /f\ Pompe
NO4~ H+
cr ADP ATP Membrane
H,PO4 +Pi +HO plasmique
Ay, § Cytosol du poil
: absorbant
Cation

Antiport

H+

HO  AWH

Solution du sol

Anions
(dont Cations
. + NO;) (Na*, Ca?*...) EAU
H it H Cations Wh2o
ATPd H+ Anions 3 ) ‘t
(dont NO,) Cations Diffusion
Symport (Na*, Ca?...) simple
Pompe
(transSort (transport Antiport d_Cﬁ?na_l Aquaporine
; actif Il) (transport (di uston (diffusion
actif ) if Il facilitée) g
Cytosol acti ) faCIIltee)

A FIGURE 16. Les transports transmembranaires au niveau d’un poil absorbant (deux visions).
D’aprés SEGARRA et al. (2015) et original (2018, modifié en 2022).

Y. Une entrée passive des cations par diffusion simple ou diffusion facilitée au
travers de canaux... qui nécessitent leur expulsion active (par antiport utilisant le
force proton-motrice)
e Les cations semblent rentrer par diffusion simple (méme si les ions diffusent mal au
travers de la membrane plasmique, leur gradient suffit ici a les faire fuiter) et facilitée
par des canaux (figure 16).
o Toutefois, I'existence d’'un reflux de cations par des antiports a protons permet
d’éviter une entrée trop importante.
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(a) Eau du sol. Une plante ne paut sbsorber tautes les molécules d'eau qui
se trouvent dans le sol, parce que des particules hydraphiles en retiennent
certaines fermement. Mais elle peut absorber les molécules d'eau qui sont
lides faiblement aux particules du sol

8. L’entretien du gradient de protons par l'unique transport actif primaire en
présence : les pompes ATPases H*

e Les pompes a protons (figures 16) consomment une partie trés importante de
I’ATP produite par la cellule. Elles permettent d’entretenir localement le gradient
de protons entre milieu extracellulaire et cytosol, ce qui permet le
fonctionnement des transporteurs secondaires.

€. L’acidification locale du sol, conséquence du fonctionnement des pompes
ATPases H*

/“"d—_d___hh“‘*\

Particule du sol
K '|. & K+
]
(@ e® o
e @ -
rmith, 4 -+
) Mgt |: £a

5

Ha0+ CO,—> H,C0 —= HCO7 + i+
A

Particule du 5ol entourée
d'une pellicule d'eau

—FEan
disponible
pour la plante

H*

~Poche d'air

{b) Echange de cations dans le sol. Les pratons en solution dans
le sof contribuert & rendre disponibles certains éléments.
Pour ce faire, ils prennent |3 place des minéraux chargés positivement
{des cations comme Ca?*} qui &taient fermement liés & la surface
des fires particules chargées négativernent. Une plante contribue
de deux fagons & la concentration melsire volumigue de H+ dans
le sol: premidgrement, par la sécrétion des protons; deuxiemement,
par 1a respiration cellulaire dans ses racines. Lz respiration cellulaire
des racines libere dans le sol du CO; qui réagit avec 'eau pour
donner de |'acide carbonigue {H,C05). La dissociation de cet aoide
carbonique augmente le nombre de protons dans le sol,

Disponibilité de |'eau et des minéraux du sal.

t t t,

0 1

/—Zune épuisee du sol

Pails absorbants nombreux
et renouvelés dépassant
la zone épuisée du sol

Apex |_/ i l_J

racinaire ‘

Croissance ‘

et exploration des zones
non exploitées du sol

A FIGURE 17. L’acidification du sol, une conséquence de I'absorption racinaire.
D’aprés CAMPBELL & REECE (2004) et DAUTEL et al. (2021).

o Le rejet de protons au niveau des poils absorbants implique le remplacement
progressif des cations présents dans la solution du sol (éventuellement
associés au CAH) par des protons, ce qui induit localement a une acidification
progressive du sol (figure 17).

e Les racines ne peuvent donc pas exploiter indéfiniment la méme zone du sol et
sont « condamnées » a croitre, méme si le sol est un écosystéme qui se régénére
(mais moins vite que I’exploitation par une racine).

c. L'existence de transporteurs dans les associations mycorhiziennes
e L’absorption mycorhizienne suppose évidemment des transporteurs qui ne sont
pas forcément clairement identifiés (figure 18).
e De méme, il apparait que les échanges entre les deux protagonistes de
'association sont également permis par des transporteurs, la encore mal connus

(figure 18).
CELLULE Y\ CELLULE FONGIQUE soL
RACINAIRE OU MYCELIENNE

P

transporteur de Pi__ polyphosphate
)e

=<
fransporteur de Pj

S

 transporteur de NH,*
tm

transporteur d'acides aminés

N Yo -

transporteur
de NHa/NH,"

fructose

saccharose
glucose

A FIGURE 18. Transporteurs impliqués dans les mycorhizes [pour information].
D’aprés PERRIER, BEAUX et al. (2021).

3. Le transfert radial de I'’eau et des ions (= circulation radiale)
e Le transfert radial racinaire (= circulation radiale racinaire) désigne le transport
des substances absorbées depuis le poil absorbant (ou la mycorhize) jusqu’au
xyleme.

a. Un transfert radial passif a la fois apoplasmique et symplasmique (voire

« transcellulaire »)
e L'eau et les ions se déplacent a la fois par 'apoplasme (continuum des parois
cellulaires) et le symplasme (continuum des cytoplasmes, notamment grace
aux plasmodesmes) (figure 19).
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Certains auteurs parlent de voie transcellulaire quand une substance traverse les vacuoles des
cellules. Pour d’'autres auteurs, il ne s’agit que d’un cas particulier de transport symplasmique. La
voie transcellulaire n’est possible que pour I’eau.

Transport radial des et de I'eau dans les racines. Les minéraux Bande de Caspary
dissous sont absorbés par |a surface des racines, en particulier par les pails absorbants et

les mycorhizes (association mutualiste de racines et de champignans, nan illustrée dans cette
figure). L'eau et les minéraux traversent ensuite I'écorce, en empruntant & la fois des voies

de I'apoplaste et des voies du symplaste, pour se rendre jusqu'a la stéle (voir la pouie 36.6).

‘oie de I'apoplaste Cellule de
pep I'endederme

@ La paroi hydrophite des cellules
de |'épiderme permet |'entrée de
la solution du sol et ouvre la voie
de l'apoplaste. L'eau et les minéraux
peuvent pénétrer dans |'écorce en
suvant cet ensemble de parois cellulaires
relides les unes aux autres.

@ Ueau et les minéraux qui raversent
la membrane plasmique des poils
absorbants pénétrent dans le symplaste,

© Tendis que la solution du sal circule
dans |'apoplaste, certaines molécules Ve du
d'eau et de minéraux passent dans symplaste Poil
les cellules de I'épiderme et de ["écorce,
et se déplacent ensuite vers |'intérieur
en empruntant la voie du sympiaste, A

Epiderme Ecorce Endoderme  Stéle

@ Uoau et les minéraw qui drculent en direction de I'endaderme
dans les parois cellulaires de I'apoplaste ne peuvent pénétrer
dans la stele par la méme voie. ||y &, dans la paroi de chaque
cellule endodermigue, une ceinture constituée d'une substance
cireuse, |a bande de Caspary (représentée ici par la bande de couleur
baurgogne). Cette ceinture blogue le passage de I'eau et des minéraux
dissous. Seuls les mingraux dissous qui se trouvent déja dans le symplaste
ou gui empruntent cette voie en traversant la membrane plasmigue d'une
cellute endodermigue peuvent éviter la bande de Caspary et aller dans la stéle,

9 Les cellules endodermigues et les celtules parenchymateuses
de la stele font passer 'eau et les minéraux dans leur paroi
{apoplaste). Comme les éléments de vaisseau du syleme sont
des cellules mortes, leur paroi et leur cavité interne font partie
de |'apoplaste. Les vaisseaux du xyleme transportent ainsi ['eau
et les minéraux jusque dans le systéme caulinaire,

A FIGURE 19. Transfert radial : voies symplasmique et apoplasmique.
D’aprés CAMPBELL & REECE (2004).

b. La présence d’'un cadre de CASPARY (ou d’épaississements en U), barriére
endodermique qui impose une entrée symplasmique dans le cylindre
central

e Au niveau de 'endoderme des Eudicotylédones, on note une bande de subérine
transversalement continue située au milieu des cellules qui impose un passage
des substances par le symplasme avant de pénétrer dans le cylindre central.
Cette bande s’appelle le cadre de CASPARY.

Notons que chez les Monocotylédones qui présentent un endoderme en U, on note plutét la
présence éparse de cellules endodermiques dépourvues de subérine qui permettent le
passage des substances ; on les appelle cellules de passage ou points de passage (figure 20).

Sens

() ST T

- ISR 2 3 TR
(ryReme dcrast) ~N— . mm(\\

Wawmy -

Xyleme Cellule de passage

A FIGURE 20. Localisation des cellules de passage chez les Monocotylédones.
D’aprés VINCENT (1964).
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c. Bilan : formation de la séve brute et charge du xyleme

o Cette circulation radiale aboutit a la formation de la séve brute et, conjointement, a
la charge en ions du xyléme.

La charge du xyléme suppose une traversée (passive ou active) de la membrane plasmique par
les substances entrant dans le xyléme, milieu « extracellulaire » en quelque sorte puisqu’il s’agit de

l'intérieur du cadre pariétal de cellules mortes.

C. La séve brute, un liquide transporté dans les cellules du xyléeme de
maniére ascendante grace a la transpiration foliaire et la poussée
racinaire

1. Nature et composition de la séve brute
e Les seves (tableau Il) constituent les liquides circulants des Trachéophytes
(Plantes vasculaires) qui se déplacent a l'intérieur des cellules des tissus
conducteurs.

Vv TABLEAU Il. Composition des séves. D’apres PEYCRU et al. (2014, 2010b).

COMPOSITION MOYENNE COMPAREE DE LA SEVE ELABOREE ET DE LA SEVE BRUTE
(D’APRES R. JONES ET AL, 2013 £7 S. SatoH, 2006).

Séve élaborée Séve brute
Glucides (saccharose 100 a 300 g.l” ~01* gl
et oligosaccharides)
Acides aminés (surtout Glu, 5a40q.l’ 01a2gl’
Asp, GIn, Asn)
lons minéraux la5gl? 02a4qgl
Protéines 1,45 a 2,20 g.l ~0,02** g.L'

Total de solutés 250 81200 mmol.kg!

Vo =-0,63a-3 MPa

10 8100 mmol.kg™
Yo =-0,02a-0.2MPa

pH 73a8 5365

(*) Chez les especes ligneuses, au moment de la « montée de séve » qui précede le débourrement des bourgeons,
la séve brute contient une forte concentration de glucides issus de la mobilisation des réserves racinaires.
(**) De nombreuses protéines (enzymes et messagers chimigues surtout) ont été identifiées dans la séve brute.

COMPOSITION DES SEVES DE MICOTIANA GLAUCA EN MMOL.L™!.

Acides
2+ 2+ H + - £
Ca Mg K Na NO; Fe PO, Saccharose Araihas pH
Séve brute 47 1,4 52 2,0 NA 0,01 2,2 ND 2,2 5.7
Séve élaborée 2.1 4,3 94,0 5,0 ND 0,17 14,0 460,0 83,0 7,9

ND : non délectable ; NA : non disponible

e La composition de la séve brute est connue par ponctions en générant une
aspiration au niveau d’un rameau fraichement coupé.
e La séve brute est un liquide constitué essentiellement d’eau (99 %) et d’ions
minéraux puisés par les racines, mais il est a noter qu'on peut y trouver aussi :
= Des acides aminés, parfois synthétisés directement par les cellules racinaires
ou obtenus par les mycorhizes,
= Des messagers chimiques (phytohormones),
= Au début du printemps : on y trouve des glucides (surtout du saccharose) issus
de la mobilisation des réserves (réserves des parenchymes ligneux ou
phloémiens, ou réserves des organes de réserve) qui peuvent aussi emprunter
la séve élaborée. C’est le phénomene parfois appelé « montée de séve » chez les
espéces ligneuses.

e Le pH de la séve brute est Iégérement acide (5,5 a 6,5).

2. Un déplacement unidirectionnel et ascendant dans les vaisseaux du xyléme
e La séve brute se déplace dans le xyléme de maniére unidirectionnelle et
ascendante, depuis les racines vers les organes aériens.

a. Le xyléme, tissu résistant comprenant des cellules mortes a paroi
lignifiée qui véhiculent la séve brute
e On appelle xyleme le tissu végétal spécialisé dans le transport de la séve brute.
e On vy trouve deux grands types de cellules qui ont un réle conducteur dans le
xyléme (éléments conducteurs du xyléme) :
= Les trachéides (figures 21-23) : cellules mortes qu’on trouve essentiellement
dans le protoxyléme du xyléme I, de petite taille et qui présentent
uniquement des ponctuations (interruptions de la lignification pariétale)
assurant le passage de la séve brute ; elles sont beaucoup plus rares voire
absentes dans le xyléeme Il (= bois) (encadré D) chez les Angiospermes (bien
que trés abondantes chez les Gymnospermes).
= Les vaisseaux ou éléments de vaisseaux au sens strict (figures 21-23) :
cellules mortes de plus gros calibre ou se trouvent des zones sans lignine
qu’on appelle ponctuations et dont les parois transverses sont pourvues
d’importantes perforations. On les trouve dans le xyléeme | et dans le xyléme Il
(= bois). Dans ce dernier, les vaisseaux mis en place au printemps (dans le
bois initial) sont plus gros que les vaisseaux mis en place en été (dans le bois
final), ce qui montre que le déplacement de séve brute se réduit en été jusqu’a
se tarir en automne (encadré D).

| Ces cellules présentent des épaississements lignifiés qui assurent leur résistance a la
pression générée par la pression racinaire ou a la tension générée par I’aspiration foliaire.

e Les éléments conducteurs sont accompagnés de cellules parenchymateuses,
particulierement importantes dans le xyleme Il ou elles s’alignement
radialement, formant des rayons ligneux (= rayons xylémiens) (encadré D). Ces
cellules jouent un réle de réserve (accumulation d’amidon) voire de défense
contre les xylophages (accumulation de tanins).

o Enfin, des fibres abondantes dans le bois (50 a 80 %) (encadré D) permettent le
soutien du tissu sans vraiment participer a la conduction de séve : ce sont des
cellules mortes lignifiées de petite taille (figures 21-23).

Attention, ces fibres sont parfois confondues avec les trachéides par de nombreux auteurs,
notamment les auteurs anglo-saxons. Le terme « trachéide » n’est donc pas toujours trés explicite car
on ne sait pas vraiment ce qu'il y a derriére...
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A FIGURE 21. Les éléments conducteurs du xyléme. D’aprés CAMPBELL& REECE (2004).

' L

: 0 T
- o y — Vues externes
100 pm Vaisseaux de tige de courge

Coupes longitudinales

A FIGURE 23. Typologie des éléments de vai

1x. D’aprés SEGARRA et al. (2015).
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Encadré D Focus sur le xyléme secondaire

Vers la BCPST2
Constitution cellulaire

»Le xyleme secondaire ou bois (figure a) est un tissu secondaire constitué d’éléments de
vaisseaux, de parenchyme ligneux (a fonction de réserve) et de fibres ligneuses (a fonction de
soutien).

»Les trachéides sont généralement absentes dans les bois des Angiospermes (il semblerait
toutefois qu'il y en ait en faible quantité chez certaines espéces).

Contrairement aux Gymnospermes qui n'ont que des trachéides dans leur xyleme secondaire

(bois homoxylé), on dit que le bois des Angiospermes est hétéroxylé en référence a la
combinaison de fibres et de vaisseaux.

Attention aux trachéides : certains ouvrages (notamment d'origine anglosaxonne) confondent les fibres du bois (a réle non conducteur)

avec les « trachéides » (a réle conducteur, mais normalement le plus souvent absentes du bois des Angiospermes). Il semblerait donc que
le terme « trachéide » puisse avoir plusieurs acceptions, soyez donc vigilants. ..

T X NETI L A X4 § 4301
s J‘-g}’;‘&.;‘ ‘: i + % S0t
Te 898 L . ¥,
s iy’ o "‘ d o
- Pahoed g e ;
‘3* ¥ L35 S b .
S g : o oeews AP L i)
Fibres — PR ¥ V;;.#f_( e =3

Vaisseaux

FIGURE a. Coupe transversale dans du xyléme secondaire. D’aprés BOUTIN et al. (2010)
bi : bois initial. bf : bois final. Fleche : rayon.

» Les types cellulaires principaux du bois sont donc au nombre de trois (figure a) :

= Les vaisseaux, avec les mémes caractéristiques que dans le xyléme primaire. Notons que leur
diamétre varie en fonction de la saison a laquelle ils se mettent en place (figures a-c).

= Le parenchyme ligneux (= parenchyme xylémien), cellules vivantes parenchymateuses a
paroi pectocellulosique plus ou moins lignifiée (figure 14). Son role est essentiellement un réle

de réserve (tissu riche en amidon) voire de défense contre les xylophages (tissu riche en
tanins). On peut distinguer :

° Le parenchyme vertical a cellules allongées verticalement.

° Le parenchyme horizontal a cellules allongées radialement et formant les rayons

ligneux (= rayons xylémiens).

= Les fibres ligneuses sont des cellules mortes, allongées, disposées parallélement aux
éléments conducteurs et a paroi fortement lignifiée qui assurent un réle de soutien. Elles ne

participent normalement pas a la conduction de la séve. Elles sont alignées et forment 50 a
80 % du bois.

Remarque : on peut parfois trouver quelques fibres ou un peu de parenchyme ligneux dans le
xyléme primaire.
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Une organisation en anneaux concentriques laissant apparaitre un bois initial et un
bois final
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En haut : coupe longitudinale tangentielle dans un bois d’Erable
(Gr : x 120).
f, fibres ; r, rayon ligneux ; v, vaisseau.

En bas : bloc diagramme présentant la structure du bois d'Erable.

FIGURE b. Bloc diagramme montrant I’organisation du bois. D’aprés CAMEFORT (1977).
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FIGURE c. Autre bloc diagramme montrant I’organisation du bois. D’aprés CAMEFORT (1977).

»Le xyleme secondaire bien développé présente, en coupe transversale, une structure en

anneaux concentriques ; on parle d'anneau ligneux ou de cerne (figures c-d).

» Chaque cerne correspond a une formation annuelle :

= La partie claire et large correspond au bois initial ou bois de printemps mis en place lors de la
reprise de la vie active. Cytologiquement, les vaisseaux y ont un diameétre important (figure d).

= La partie sombre et fine correspond au bois final ou bois d’automne mis en place avant
I’arrivée de la mauvaise saison. Cytologiquement, les vaisseaux y ont un diamétre faible
(figure d).

bois d'automne

bois de printemps vaisseaux

FIGURE d. Gros plan sur un cerne. (r = rayon ligneux). D’aprés ROLAND et al. (2008)

La présence de rayons ligneux (un parenchyme secondaire de réserve)

»Dans le sens radial, on note la présence de rayons ligneux (= rayons xylémiens) qui sont des
formations plus claires constituées essentiellement de parenchyme ligneux a fonction de
réserve (figures c-d).

Un bois de coeur ancien (duramen) et un bois tendre fonctionnel (aubier) dans les

troncs ou racines secondaires dgés

» Dans les troncs ou les racines agées, on note la présence de deux parties dans le bois (figure 38) :

= Le bois de cceur ou duramen correspond a du bois « mort » qui n’est plus fonctionnel : la
séve brute n’y circule plus. Cette partie est plus sombre et plus dure que 'aubier. Les cellules
du parenchyme ligneux y meurent et les vaisseaux sont souvent obstrués par des thylles
(qui sont des excroissances de cellules parenchymateuses, formées a I’époque ou celles-ci
étaient vivantes, et qui accumulent — avant la mort de la cellule — des tanins, des résines...
qui rigidifient la structure. Voir figure e).

= |'aubier est constitué du bois encore fonctionnel ou circule la sévre brute ; il est situé en
périphérie. Des thylles s’y forment généralement en automne mais ils sont résorbés au
printemps et les cellules parenchymateuses qui les forment ne meurent pas.

Ceeur et aubier dans le bois d'un trone de
Chéne coupé transversalement.

FIGURE e. Coupe transversale d’un tronc montrant le bois de cceur (duramen) et I’aubier.
Liber non représenté. D’aprés CAMEFORT (1977).

b. Le xyléeme, tissu qui peut étre obturé par des thylles a la mauvaise saison
(ou définitivement dans le duramen)

o A rapproche de la saison défavorable (’'hiver sous nos latitudes) qui se caractérisé
par une cessation des flux de séves chez les Angiospermes pérennes, on note
que les éléments conducteurs s’obturent.

e Dans le xyleme secondaire, des excroissances des cellules parenchymateuses
(vivantes) adjacentes se forment dans les vaisseaux, leur vacuole se
remplissant de substances variées (tanins, réserves, résines...) : ce sont des
thylles (figure 24) (genre féminin : une thylle). Les thylles sont aussi ce qui obstrue
définitivement les vaisseaux du duramen (bois de cceur non fonctionnel) [les
cellules parenchymateuses qui le forment deviennent alors, dans le cas du
duramen, mortes] (encadré D).
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A FIGURE 24. Formation d’une thylle. D’aprés BREUIL (2007).

3. Une mise en mouvement permise par la transpiration foliaire et la poussée

racinaire, selon un gradient décroissant de potentiel hydrique

a. Mise en évidence des deux moteurs de la circulation

e La séve brute circule généralement assez rapidement dans les éléments
conducteurs du xyléme (de 1 a 6 m par heure en journée) mais le flux est trés
variable a une échelle de 24 heures (figure 25). On note en effet que le flux est trés
important le jour, atteignant un pic au zénith, et jusqu’a plus de 20 fois plus
faible la nuit.

e Par ailleurs, chez les espéces ligneuses, on observe parallelement une évolution
inverse du diamétre du tronc qui grossit de quelque pm la nuit et réduit de
quelques um en journée (figure 25).

e Cela traduit les deux mécanismes a I'ceuvre dans le flux de séve brute :
= La transpiration foliaire n'est active qu'en journée et est a son maximum au

zénith.

Lorsque la transpiration foliaire est active, 'eau est « aspirée » par les feuilles d’ou une légére
dépression dans les éléments conducteurs xylémiens qui aboutit a une légére réduction du
diameétre global du tronc.

= La poussée racinaire s’exerce en permanence mais est largement masquée par
la transpiration foliaire en journée.

Lorsqu’il y a poussée racinaire, la séve brute exerce une pression sur la paroi des éléments
conducteurs, ce qui explique une légére variation positive du diamétre global du tronc.

(b) flux de séve brute en gfmn (a) variations du diamétre du tronc en pm |
15 4 - 300
- 200
12 o
- 100
g -
-t - 5 -0
6 -
- - 100
. - - 200
0 T - T T T T T T T
188 190 192 194 196 198
calendrier
des jours

Variations du diametre de la tige au cours du temps (a)
et du flux de séve brute (b).

A FIGURE 25. Variations journaliéres du flux de séve brute et du diamétre du tronc.
D’aprés PEYCRU et al. (2014).

b. Latranspiration foliaire, un mécanisme de traction des molécules d’eau
sous tension-cohésion qui a lieu en journée lorsque les stomates sont

ouverts

e Lorsque les stomates sont ouverts, 'eau s’évapore dans l’atmosphére de
maniéere importante, en lien avec I'énorme différentiel de potentiel hydrique (lié a
la composante pression hydrostatique) qui existe entre le milieu extérieur et
I'intérieur des cellules (figures 26 et 28).

e On note que le potentiel hydrique est de plus en plus décroissant depuis les
racines jusqu’au milieu aérien. La composante hydrostatique supplante la
composante gravitaire. Cela explique l'important flux hydrique en journée ; ce
flux hydrique entraine les substances dissoutes (ions notamment), ce qui permet
le déplacement global de la séve brute.

e On constate qu’il existe une continuité du flux de séve brute entre sol, plante et

atmospheére.

L’évaporation foliaire crée un effet d’aspiration que I’on nomme traction ou plus souvent
tension. Les molécules restent toutefois liées entre elles par des liaisons hydrogénes,
particulierement dans les fins conduits que sont les éléments conducteurs : il y a donc cohésion
des molécules d’eau qui montent par capillarité. On dit peut dire que le déplacement de I'eau se fait
par tension-cohésion.

Pour aller plus loin :
Petite vidéo sur la transpiration foliaire (Chantal PROULX, College de Bois-de-Boulogne, Québec,
Canada) : https://www.youtube.com/watch?v=-C5fT6XU23Y (consultation février 2016)
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A FIGURE 26. Colonne d’eau et déplacement de la séve brute liée a I’évapotranspiration

foliaire (réle du potentiel hydrique). D’aprés CAMPBELL & REECE (2004).
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A FIGURE 27. Expérience historique de DIXON (1914).
D’aprés PEYCRU et al. (2014).

A FIGURE 28. Mécanismes de I’évapotranspiration foliaire.
D’aprés CAMPBELL & REECE (2004) et PEYCRU et al. (2014).
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e On peut noter que cette élévation de I'eau est modélisable analogiquement par la Bilan : figures 28-29.
montée de mercure aspiré par I'eau dans un fin tube en verre sous l'effet de
I'évaporation (figure 27).

e Au niveau tissulaire au sein de la feuille, on peut noter que les méats et les
lacunes constituent des interstices entre les cellules ou l'eau forme des
ménisques en lien avec les forces de tension superficielle (figure 28).
L’évaporation et donc 'aspiration foliaire dépendent de la taille des ménisques
d’eau qui peuvent se former dans les espaces intercellulaires, voire entre les
fibrilles de cellulose (figure 28). AIR
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(1) Il peut étre lié aux forces de tension superficielle (si ['eau forme un ménisgue au contact de SOL
l'atmosphere). Dans ce cas, le potentiel matriciel vaut la pression de I'eau au niveau de la zone W=-003 POILS
de contact (pression de LAPLACE), soit (en appliquant la loi de JURIN) : =i T =

- _ = = ool ABSORBANTS

2ycos@ Tdusol T T _H;0 -0 =
A¥Yy = Parm — = e - Poil absorbant 2=0145

P..m = pression atmosphérique (Fa)

y = tension superficielle du liquide (N)

6 = angle de contact entre le liquide et |a parol de la surface (rad ou °)
r=rayon de courbure du menisque (m)

o S Nuit + début du printemps
e Séve brute sous pression

Mycélium
du mycorhize

(!) Les forces de tension superficielle ne sont qu'un acteur parmi d’autres du potentiel matriciel.
Il ne faudrait pas réduire cette notion.

A FIGURE 28bis. Vue d’ensemble du flux de sévre brute par évapotranspiration foliaire.
D’aprés DAUTEL et al. (2021).
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A FIGURE 29. Vue d’ensemble du flux de sévre brute par évapotranspiration foliaire.
D’aprés PERRIER, BEAUX et al. (2021).

c. La poussée racinaire, phénomeéne di a la charge ionique du xyleme

surtout important la nuit

Si 'on coupe une plante herbacée a la base, on constate un écoulement de séve
brute qui est donc « poussée » par la racine: c'est la poussée racinaire
démontrée en 1727 par I'expérience historique du prétre anglican et chimiste
britannique Stephen HALES (1667-1761) (figure 30). Cette poussée racinaire devrait
théoriquement s’exercer en permanence mais est masquée par
I’évapotranspiration foliaire en journée.

Elle est due (figure 31) a 'accumulation d’ions dans le xyléme di a I'absorption
racinaire : en s’accumulant (1), ces ions abaissent le potentiel hydrique, ce qui
attire I'eau (2) ; il s’ensuit une augmentation de la pression hydrostatique de la
séve brute dans les éléments conducteurs, plus élevée dans la racine que dans
le xyleme en hauteur ou il y a moins d’ions: ce différentiel de pression
hydrostatique génere finalement le mouvement ascendant d’eau qu'on nomme
poussée racinaire (3) (figure 31). Ce mouvement emporte les ions contenus dans

le xyléme en méme temps.

Eau

Mercure

Cep de
vigne

A Stephen HALES (1667-1761).
Wikipédia

Un pied de vigne a été coupé a la base (au niveau du collet) et relieé & un dispositif permettant d'évaluer la pression
exercée par |'eau sortant de I'appareil racinaire. A I'état initial, I'ampoule ne contient que du mercure. On mesure au
cours du temps la montée du mercure dans le tube puvert et donc soumis & la seule pression atmosphérique.

A FIGURE 30. Expérience historique de HALES (1727) mettant en évidence la poussée
racinaire. D’aprés SEGARRA et al. (2015).
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A FIGURE 31. Tentative simple d’illustration du mécanisme de la poussée racinaire.
Original (2022). Voir texte (les numéros y font référence).
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Pour information
La poussée racinaire peut conduire I’eau a s’accumuler dans les feuilles la nuit, alors que les
stomates sont fermés. On observe que certaines plantes exsudent I’eau au petit matin au niveau
de stomates modifiés qu’on nomme hydathodes ; c’est le phénoméne de guttation (figure 32).

A FIGURE 32. Phénoméne de guttation chez le Fraisier. D’aprés CAMPBELL & RECCE (2004).

d. Une circulation menacée par la cavitation

e On appelle cavitation le phénoméne physique ou une baisse de pression
entraine localement le passage d’un état liquide a un état gazeux formant des
bulles (figure 33).

e L’eau étant sous tension sous l'effet de I’évaporation foliaire, les pressions qui
régnent dans la colonne d’eau peuvent étre trés faibles et peuvent conduire, par
exemple en cas de forte température entrainant une tres forte aspiration foliaire,
a une cavitation. Cela a pour effet de rompre la colonne d’eau et d’interrompre
localement le flux hydrique dans le xyléeme (figure 34).

e Les bulles « d’air» (en fait, de vapeur d’eau) sont éliminées par la poussée
racinaire la nuit.

P A
c
Lig.
Ebullition
Sol.
Vap.

Tr Cavitation

T

A FIGURE 33. Diagramme de phase de I'eau. D’apres Wikipédia (2022).

Ponctuation

Bulle d'air

Vaisseau

A FIGURE 34. La cavitation dans le xyléme. D’aprés SEGARRA et al. (2015).

v’ La plante préléve la solution du sol par une absorption racinaire
sélective d’eau et d'ions minéraux mettant en action des échanges
transmembranaires.

v’ Cette absorption s’effectue soit directement a partir de la solution
du sol par des poils absorbants soit, le plus souvent, grace au
fonctionnement de mycorhizes. Les mycetes impliqués dans ces
associations symbiotiques augmentent la surface d’absorption

Bilan (adapté du mais assurent aussi une protection physico-chimique contre les
programme) pathogénes.

v L’absorption de I'eau suit les différences de potentiel hydrique
dans la racine.

v |l existe des voies de circulation symplasmique et apoplasmique.

v L’absorption d’eau et d’ions est a l'origine de la séve brute qui
circule dans le xyleme.

v  La transpiration foliaire et la poussée racinaire constituent deux
moteurs complémentaires d’ascension de la séve brute.
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Il. Des échanges gazeux avec le milieu de vie

e La plante réalise des échanges gazeux et hydriques avec le milieu de vie aérien
au niveau de surfaces d’échanges variées. Le degré d’ouverture des stomates
controle largement le flux de séve brute et plus globalement I’équilibre hydrique
du végétal.

v Identifier les espaces de circulation des gaz (stomates, chambres
sous-stomatiques et méats/lacunes) ;

v Relier la localisation et la répartition des stomates avec I'orientation
de la feuille.

v Expliquer le lien entre 'ouverture des stomates et la montée de la
séve brute.

Capacités exigibles

A. Des échanges gazeux qui se réalisent au niveau de surfaces
d’échanges

1. Dans les tiges et racines recouvertes d'un périderme (= secondaires) : des

EGR empruntant les lenticelles ou les crevasses formées par le rhytidome
e Dans les tiges et racines secondaires, le liege est un tissu relativement
imperméable qui ne facilite pas les échanges gazeux. Méme si les tissus des
racines ou tiges secondaires ont souvent des besoins peu importants en
dioxygéne et un métabolisme faible, les échanges gazeux sont nécessaires a la
survie des cellules vivantes.
e lIs se réalisent essentiellement dans les zones ou le liege se desquame :
= |enticelles : zones plus ou moins ovoides du périderme correspondant a une
fragilisation locale du liege et a sa desquamation partielle assurant les
échanges gazeux avec les tissus sous-jacents (figure 35).
= crevasses du rhytidome, état du périderme craquelé ou les craquelures sont
des zones d’échanges gazeux (figure 36).

_ Lenticelle

‘/Poz 0, __\_3
P & =

1 mm

Zone genératrice
(Phellogéne)

Coupe transversale d’une lenticelle de tige de
Sureau noir (Sambucus nigra) (G : x 40).

Lenticelles sur
la surface d'une tige de
Hétre (Fagus silvatica).

A FIGURE 35. Lenticelles et échanges gazeux. D’aprés CAMEFORT (1977).

On appelle périderme ’ensemble phelloderme-phellogéne-suber, recouvrant extérieurement les
tiges et racines secondaires.

A FIGURE 36. Rhytidome de Chétaignier. D’apres Wikipédia (2022).

2. Dans les tiges herbacées (= primaires) et dans les feuilles : une diffusion
intratissulaire des gaz limitée par la cuticule et controlée par les stomates

Cellule
du parenchyme

Atmosphére
Chambre « interne »
sous-stomatique

Cellules Cellule épidermique
stomatiques
Cuticule
; Atmosphére
Echanges Air extérieur  « externe »

A FIGURE 37. Stomates et échanges gazeux. D’aprés SEGARRA et al. (2015).
Les flux représentés sont considérés en journée
(ou la photosynthése I’emporte quantitativement sur la respiration).
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Echanges gazeux et flux de matiére au niveau de la feuille : une autre vision.
D’aprés DAUTEL et al. (2021).

Dans les tiges aériennes herbacées ou dans les feuilles ou se réalisent une

importante activité métabolique (avec entre autres la photosynthése en journée),

on note que I'épiderme est recouvert d’'une cuticule épaisse (riches en cérides) qui

permet d'imperméabiliser les organes, limitant ainsi I’évaporation d’eau mais

aussi les échanges d’autres gaz (O,, CO;) photosynthétiques ou respiratoires.

Les échanges gazeux se réalisent au moyen des stomates (voir figure 37). Les

distances parcourues par les gaz dans les feuilles et dans les tiges herbacées sont

trés faibles, de I'ordre du mm, ce qui permet aux gradients de pression partielle

de « suffire » a la réalisation des échanges gazeux.

En journée (figures 37-38), la plante réalise les échanges gazeux suivants qui

s’expliquent par une photosynthése dominante qui supplante en intensité la

respiration cellulaire pourtant toujours effective :

= Prélévement de dioxyde de carbone dans le milieu

= Rejet de dioxygéne

= Evaporation d’eau au niveau de la chambre sous-stomatique, ce qui permet la
mise en mouvement de la séve brute.

m

On notera le paradoxe entre :
= |a nécessité d’ouverture des stomates dans la réalisation des EGR et EGP ;
= La nécessité d’ouverture des stomates dans I'évaporation de I'eau assurant la mise en

ouvement de la séve brute (transpiration foliaire) ;

= La nécessité de fermeture (ou au moins d’ouverture maitrisée) des stomates dans I'évitement
du desséchement de la plante.

La nuit, la plante réalise les échanges gazeux suivants qui s’expliquent par une

photosynthése inexistante et donc la seule respiration cellulaire :

= Rejet de dioxyde de carbone dans le milieu

= Prélévement de dioxygéne

= Cessation (ou diminution drastique) de I’évaporation d’eau au niveau de la
chambre sous-stomatique, ce qui limite grandement mise en mouvement de la
séve brute (qui n’est lus guére assurée que par la poussée racinaire).

B. Un controdle des échanges gazeux et de la transpiration foliaire, donc
du flux et de I’équilibre hydriques, par I'activité stomatique

Comme I’essentiel des échanges gazeux et la presque totalité des pertes d’eau
se réalisent au niveau des stomates, leur degré d’ouverture conditionne le flux de
séve brute (di0 a la transpiration foliaire au niveau stomatique) et plus
généralement I’équilibre hydrique au sein de la plante.

Paroi
Epaisse
Fibrille
radiale

A. Cellules de garde peu turgescentes et ostiole ferme.
B. Cellules de garde trés turgescentes et ostiole cuvert,
P: pression exercée par I'eau sur les parois cellulaires. Les stomates sont entourés de cellules épidermigues

banales.

Stomate ouvert
(& gauche) et stomate fermé
(a droite) d'une feuille de
Plante araignée (ou Phalangére,
Chlorophytum comosum).

A FIGURE 39. Ouverture et fermeture des stomates.
D’aprés SEGARRA et al. (2015) et CAMPBELL & REECE (2004)

Les microfibrilles de cellulose des cellules de garde ont une orientation majoritairement radiale.

Ajouté a cela I'épaississement des cellules de garde au niveau de I'ostiole,

ces éléments conditionnent I’orientation de la déformation des cellules.
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1. L’équilibre hydrique des Angiospermes : une égalité entre entrées (par

absorption racinaire) et sorties (par transpiration) d’eau dans I'organisme
e On appelle équilibre hydrique le fait que globalement les entrées d’eau dans un
organisme (ou dans une cellule) et les sorties d’eau ont tendance a s’équilibrer
a assez court terme, ce qui assure une quantité d’eau stable dans I’organisme

(ou la cellule).

e Chez les plantes, I’entrée d’eau se fait par I'absorption racinaire et les sorties
d’eau se font par transpiration, essentiellement au niveau des stomates (mais il
existe en réalité de tres légeres pertes d’eau a tous les niveaux de la plante).

2. Des sorties d’eau qui dépendent du degré d’ouverture des stomates
e On constate que les stomates s’ouvrent et se ferment par une variation de la
pression de turgescence des cellules stomatiques (figure 39); on notera la
disposition particuliere des fibrilles de cellulose et I'épaississement central de la

paroi.

3. Modulation de la turgescence des cellules de garde : role des solutés

vacuolaires

Cellules stomatiques turgescentes
/stomate ouvert

Ostigle --"\{‘-'\

Y

Lellule stomatigue

K

Cellules stomatiques flasques

/stomate fermé

(b) Réle du potassium dans I'ouverture

(a) Variations de forme des cellules stomatiques

qui permettent Fouverture et la fermeture
du stomate (vue superficielle). Cette
s cell

de cell
"étin

ientation
: dilaten
longueur gu'en largeur guan
Les cellules stomatiques &tant r
aextremités, la pression de turg
1& une résistance accrue et agit davantage sur
idermigue de |a paroi, plus mince et
abla. En exercant une poussée sur
&, la pression de turg i
un déplacement des microfibrilles
les cellules épidermiques. En miém TIRS,
les microfibrille: nt sur la parol epasse

» Les cellules stomatiques
prennent alors la forme dun crodssant

et |a fermeture du stomate. La fran
des ions K™ im}, lesguel
des ceflules apider s et traversent la mem-
brang plasmicue ol modifie la

turgesc des cellules s

stomates s'auvrent lorsqu
tiques accumulent du p
e qui diminue leur pot
rise |'entrée d'eau par osm
stomatigues devienn
stomaties se fermy t
sartent des cellules stomatiques.

A FIGURE 40. Réle des flux ioniques (notamment de K*)
dans le contrdle de la turgescence stomatique.

D’aprés CAMPBELL & REECE (2004)

o Le degré d’ouverture des stomates dépend principalement de I'entrée ou la sortie
dans les cellules — et surtout les vacuoles — d’ions potassium K* et, dans une
moindre mesure, d’ions chlorures CI- par le biais de protéines de transport
transmembranaire activables par les paramétres du milieu (figure 40).

e L’entrée d’ions augmente l'osmolarit¢ de la vacuole, abaisse son potentiel
hydrique et conduit a I’entrée d’eau : il y a alors turgescence et ouverture des
stomates.

L’entrée de K* est un processus passif : elle fait suite a I’acidification de I"apoplasme par des
pompes a protons (qui excretent des protons hors de la cellule).

L’entrée de chlorures est un processus actif : elle se fait contre le gradient de concentration
de l'ion, par un symporteur CI-/H* (dont le fonctionnement est couplé a la pompe a protons sus-
citée).

e La sortie d’ions diminue l'osmolarit¢ de la vacuole, augmente son potentiel
hydrique et conduit a la sortie d’eau: il y a plasmolyse et fermeture des
stomates.

La sortie de K* est un processus passif : elle se fait suite a I’arrét du fonctionnement des pompes
a protons sus-citées).

La sortie de chlorures est un processus passif: elle se fait par un canal ionique selon le
gradient de concentration de I'ion.

o Les photoassimilats (comme le saccharose) produits par photosynthése ou les
intermédiaires comme le malate sont aussi des substances stockées dans la
vacuole qui abaissent son potentiel hydrique et conduisent a une entrée d’eau,
donc a la turgescence des cellules de garde ; I’activité photosynthétique favorise
ainsi I'ouverture des stomates.

4, Controle de I'activité stomatique par le milieu : importance de la lumiére et

de la disponibilité en eau (+ type métabolique, température...)

e Le degré d’ouverture des stomates est contrélé par les paramétres du milieu et
les caractéristiques physiologiques de la plante (figure 41). Il dépend notamment :
= De la quantité de lumiére (effet positif) : on assiste ainsi le plus souvent a une

ouverture des stomates d’autant plus importante que I'on s’approche du
zénith ; le degré d’ouverture suit ainsi les cycles jour-nuit avec une fermeture
la nuit.
Remarque 1: Une journée nuageuse aura pour conséquence une moindre
ouverture des stomates qu’une journée ensoleillée.
Remarque 2 (pour information): On peut signaler que certaines plantes
présentent des adaptations particuliéres :

o Les plantes a « dépression de midi » qui vivent souvent en régions
trés chaudes présentent une légére fermeture au zénith ou peu
apres, c’est-a-dire pendant les heures les plus chaudes, ce qui évite
une trop grande évaporation d’eau.

o Les plantes de types CAM (Crassulacean Acid Metabolism)
présentent un meétabolisme qui découple temporellement I'ouverture
des stomates et le prélévement de CO, d’une part (qui ont lieu la nuit),
et ’activité photosynthétique d’assimilation d’autre part (qui a lieu le
Jjour, avec les stomates fermés).

Pour information

Revoir plus haut les adaptations aux milieux secs.

= De la disponibilité en eau: un stress hydrique (= manque d’eau disponible
dans le sol) provoquera une ouverture stomatique trés amoindrie, ce qui
évitera la dessiccation de la plante.
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= D’autres parameétres (pour information) : température (effet positif ou négatif
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A FIGURE 41. Quelques paramétres contrélant 'ouverture des stomates.

D’aprés PEYCRU et al. (2014).

La figure 42 montre qu'’il existe une double réponse des plantes a la lumiére :
= Tout d’abord, on constate que la soumission d’'une plante a une lumiére rouge
saturante pour la photosynthése augmente l'ouverture des stomates au fur et a
mesure du temps (il faudrait toutefois ici un témoin négatif pour le confirmer).
o On peut émettre I'hypothése que [lactivité photosynthétique stimule
Pouverture des stomates.
= Ensuite, on constate que, si on ajoute a cet éclairement une lumiére bleue
supplémentaire, I'ouverture stomatique est augmentée par rapport a la lumiére
rouge (saturant pour la photosynthése) seule.
o On peut émettre 'hypothése qu’il existe en outre un systéeme spécifique
de détection de la lumiére bleue qui stimule I’ouverture des stomates.

b. Une corrélation entre activité photosynthétique et ouverture des
stomates due a I'accumulation de photoassimilats dans la vacuole

5. Mécanismes d’action de I’activité photosynthétique et de la lumiére sur
I'ouverture des stomates

a.
longueur d’onde

C.
=

'ostiole en pm

()]
1 |
@ ouverture de |

2

 addition de lumigre bleue

clairement en jUmisre rouge saturante.

T I I I
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La turgescence des cellules de garde — et donc I'ouverture des stomates —
augmentent lorsque I'activité photosynthétique augmente a cause de I'accumulation
de photoassimilats (principalement du saccharose formé dans le cytosol a partir
des trioses phosphates produits dans le chloroplaste). Ces photoassimilats
abaissent en effet le potentiel osmotique de la vacuole, générant un appel d’eau. [A
l'inverse, une diminution de I’activité photosynthétique engendre une diminution
de I'accumulation de photosynthétats dans la vacuole].

Les longueurs d’ondes concernées correspondent au spectre d’action de la
photosynthése et ne se limitent donc pas a la lumiére rouge utilisée dans la
manipulation.

¢. Une détection de la lumiére bleue par des photorécepteurs spécifiques

qui induit une transduction a I'origine de I’entrée d’ions (K* et CI")

Partie un peu complexe. .. mais moins prégnante qu‘auparavant dans le programme actuel. A votre place en cas de manque de
temps, je me contenterais de I'essentiel, c'est-a-dire ce qui est dans le titre. . . et tant pis pour la transduction qui ne rapportera
jamais des tonnes des points et restera toujours, dans une copie, un détail que vous n'aurez pas trop le temps d'expliquer ! Par
contre, I'existence des photorécepteurs et les flux ioniques est a noter.

Mise en évidence d’une double action de la lumiére et du role de la

A FIGURE 42. Influence de la longueur d’ondes sur le contrdle de I'ouverture stomatique par la

lumiére : mise en évidence expérimentale. D’aprés PEYCRU et al. (2014).

La lumiére bleue est détectée par des pigments particuliers : les zéaxanthines,

des xanthophylles chloroplastiques, et un coenzyme* associé a des protéines

photoréceptrices de la membrane plasmique nommeées phototropines.

Le mécanisme de transduction* du signal «lumiére bleue » peut étre résumeé

comme suit (figure 43) :

= Un mécanisme encore inconnu permet la mise en activit¢ de pompes a protons
membranaires (ATP-dépendantes) qui expulsent des protons a I'extérieur de la
cellule.

= Le flux de protons modifie I’équilibre ionique entre milieu intracellulaire et
milieu extracellulaire et donc la valeur du potentiel électrochimique
membranaire: il y a dépolarisation. Cela induit l'ouverture de canaux
potassiques (K*) voltage-dépendants, c’'est-a-dire de canaux dont I'ouverture
dépend est induite par cette variation de potentiel. Les K* s’accumulent dans la
cellule puis la vacuole, compensant les H* sortis, ce qui abaisse le potentiel
osmotique et augmentent donc la turgescence (donc l'ouverture stomatique).

= Les protons accumulés au niveau extracellulaire permettent en outre le
fonctionnement de symporteurs a protons et ions chlorures (symporteur
H*/CI) qui font entrer les chlorures dans la cellule ; ces chlorures terminent dans
la vacuole et /a encore abaissent le potentiel osmotique et augmentent donc la
turgescence (donc l'ouverture stomatique).
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* Un coenzyme est une molécule organique non protéique (souvent des dérivés nucléotidiques,
comme c’est le cas ici) qui s’associe a une enzyme et participe a son fonctionnement.

* Transduction : ensemble des mécanismes cellulaires permettant a un signal (d’origine
intracellulaire ou extracellulaire) d’étre converti en une modification de I’activité cellulaire.

VOIE

"PHOTOSYNTHESE"
..... | ii

vacuole

o, A Zéaxanthine
VOIE
"LUMIERE BLEUE"

TURGESCENCE [, > OUVERTURE

A FIGURE 43. Modéle d’ouverture stomatique :
role de la photosynthése et de la lumiére bleue.
D’aprés PEYCRU et al. (2014).

Pour aller plus loin :
Petite vidéo sur I'ouverture des stomates par Chantal PRouLX (College de Bois-de-Boulogne,
Québec, Canada) : https://www.youtube.com/watch?v=08Hn-FErGQQ (consultation février 2016)

6. Mécanismes a I'origine de la fermeture stomatique
e En cas de manque d’eau (stress hydrique) ou de baisse de Iactivité
photosynthétique, on constate que les cellules de garde tendent a se
plasmolyser, donc que les stomates se ferment (figure 44).

MECANISME
HYDROPASSIF

MECANISME

évaporation HYDROACTIF

racinaire

stress hydrique
obscurité racinaire

PLASMOLYSE T—>> FERMETURE

A FIGURE 44. Modéle de fermeture stomatique :
role d’un stress hydrique (et de I’'obscurité).
D’aprés PEYCRU et al. (2014).

a. Une baisse de I'activité photosynthétique qui induit une baisse de
I'accumulation vacuolaire de photosynthétats (mécanisme hydroactif)

e Si lactivité photosynthétique diminue ou cesse (comme cest le cas a
I'obscurité), il y a moins voire il 'y a plus d’accumulation de photosynthétats
dans la vacuole, ce qui augmente le potentiel hydrique et favorise la sortie d’eau
des vacuoles et des cellules, donc la plasmolyse des cellules de garde.

b. En cas de stress hydrique : une évaporation d’eau non compensée par
I’arrivée xylémienne (mécanisme hydropassif)

e En cas de situation de stress hydrique, I’évaporation d’eau stomatique n’est pas
compensée par I’arrivée d’eau véhiculée par le xyléme, ce qui induit finalement
une diminution de la quantité d’eau dans les cellules de garde et donc la
fermeture par plasmolyse des stomates.
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¢. En cas de stress hydrique prolongé (ou a I'obscurité) : un mécanisme

hydroactif impliquant I’acide abscissique (ABA) et la sortie d'ions
Mémes remarques que plus haut : c’est au programme mais n’y perdez pas toute votre énergie. ...
e En cas de stress hydrique prolongé, on peut noter la libération d’une
phytohormone, l'acide abscissique (ABA) (figure 45) a deux niveaux dont les
mécanismes fins sont encore a I'étude (figure 44) :
= La racine produit de I’acide abscissique véhiculé par le xyleme, ce qui permet a
la racine d’agir « a distance » sur I'évapotranspiration foliaire.
= Le chloroplaste libére également de I’acide abscissique qui serait ordinairement
stocké dans le chloroplaste et libéré dans le cytosol en cas d’acidification du
chloroplaste. Or on observe cette acidification dans deux cas :
o  Soit en situation de stress hydrique
o  Soit a 'obscurité

A FIGURE 45. L’acide abscissique, un dérivé terpénique. https://grenoble-sciences.ujf-
grenoble.fr/pap-ebooks/marouf-tremblin/fiche produit/acide-abscissique (consultation février 2016).

e Dans le cytosol des cellules de garde, I’acide abscissique agit trés rapidement
sur des canaux calciques du tonoplaste (= membrane de la vacuole) et du
plasmalemme (= membrane plasmique) qui permettent I'arrivée de calcium en
provenance de la vacuole et de I'apoplasme, ce qui aboutit a 'augmentation de la
concentration en calcium Ca* dans le cytosol (figure 72).

Un petit point sur le calcium dans la cellule
Dans les cellules végétales comme animales, le calcium est présent en trés faible
concentration cytosolique (de I'ordre de 10* a 1077 mmol - L™") ; il est toxique a haute dose et
agit souvent comme second messager dans de nombreux processus de signalisation.
Au niveau des cellules végétales, le calcium est essentiellement « stocké » a I'extérieur de la
cellule au niveau des parois (apoplasme) et dans la vacuole ainsi que le réticulum
endoplasmique.
[Au niveau des cellules animales, le calcium est essentiellement « stocké » a I’extérieur de la
cellule dans le liquide interstitiel, et aussi dans le réticulum endoplasmique].

e Ces ions calcium agissent ensuite ainsi (figure 72) :

= Le calcium inhibe la pompe a protons ATP-dépendante dont nous avons déja
parlé, modifiant ainsi le potentiel de membrane.

= Le calcium stimule alors I'ouverture de canaux a chlorures qui permettent la
sortie de CI- de maniére passive.

= La modification du potentiel de membrane suite a la sortie de CI- et de I’arrét
des pompes a H* stimulent lI'ouverture de canaux potassiques voltage-
dépendants qui laissent échapper des K* de maniére passive (en effet, ceux-ci
compensent la sortie de chlorures, et I'arrét du prélevement de protons, d’ou le fait
qu'il s’agisse d’un phénomene passif).

Pour aller plus loin :

Petite vidéo assez compleéte sur la fermeture des stomates par Chantal PRouLX (Colleége de Bois-de-
Boulogne, Québec, Canada) : https.//www.youtube.com/watch?v=uxhNq8GIAO8 (consultation février
2016)

7. Bilan sur I'ouverture des stomates : une autre vision simplifiée et
synthétique
o Voir figure 46.
* Obscurité (ABA produit
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L'ouverture est permise par la lumiére reue par la chlorophylle (radiations bleues et rouges) et les récepteurs de
lumiére bleue qui activent une H-ATPase de la membrane plasmique. Uextrusion de protens abaisse le potentiel élec-
trigue membranaire entrainant I'ouverture de canaux K*voltage dépendants et I'entrée des ions CI- dans |e cytosol.
L'influx de K cytosolique dans la vacucle est compensé électriguement par 'influx d'anions cytosoliques par des canaux
qui s'ouvrent lors de 'ouverture des stomates (CI- venant initialement de I'apoplasme, malate® du cytosol). Du sac-
charose s'accumule aussi dans les vacuoles. Cette accumulation d'ions et de métabolites abaisse le potentiel hydrigue
de |a cellule de garde par rapport aux cellules épidermigues, d'ol un influx d'eau, une augmentation de la turgescence
de la cellule de garde entrainant I'ouverture du stomate.
La fermeture est induite par les ions calcium qui entrainent, par une cascade de signalisation, 'arrét des pompes a H,
la dépolarisation de la cellule et, au final, I'efflux d’anions, de K-, de saccharose et d'2au (cf. encadré).

[omates

A FIGURE 46. Ouverture et fermeture des stomates : synthése ultra simple.
D’aprés MEYER et al. (2008), modifié.

v’ Les stomates permettent un flux d’eau par transpiration, qui met en
mouvement la séve brute dans le xyléme, ainsi que les échanges de
CO; et O, entre ’atmosphére externe et I’atmosphére interne du
végétal.

v L'ouverture des stomates est controlée par différents facteurs du
milieu : elle joue a la fois sur I’équilibre hydrique du végétal et sur
son métabolisme.

Bilan (adapté du

programme)
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https://www.youtube.com/watch?v=uxhNq8GlAO8

lll. Une distribution des photoassimilats au sein du végétal et une A. La séve élaborée, un liquide transporté dans les tubes criblés du

accumulation / mobilisation de réserves organiques phloéme de maniére multidirectionnelle mais polarisée des organes-
o Dans cette derniére partie, on s'intéresse a la circulation des photoassimilats sources aux organes-puits
dans la plante ainsi qu’a leur mise en réserve et aux modalités de mobilisation de
ces réserves. 1. Nature et composition de la séve élaborée
e Rappelons que les séves (tableau Il) constituent les liquides circulants des

v Identifier le phloéme dans des coupes transversales et/ou Trachéophytes (Plantes vasculaires) qui se déplacent a I'intérieur des cellules
longitudinales de racine, de tige et de limbe de feuille ; des tissus conducteurs.

v Identifier les structures de réserve d’'un organe végétatif au choix a
I'échelle de I'organe, de la cellule, des molécules ;

(T EGICEROAESE v En prenant appui sur des coupes de nodosité, présenter
I'organisation fonctionnelle de celle-ci.

v Exploiter des données expérimentales afin d'identifier des
mécanismes de controle de développement de nodosités suivant les
teneurs en nitrates et ammonium dans le sol.

Ponction de séve élaborée
a I'aide d'un Puceron. {a) Cette gouttelette
de miellat gui sort de I'anus de ce Puceron st
constituée de séve élaborée débarrassée de
certains eléments nutritifs absoriés par insecte.
{b) Le Pugeron instre une pigce buccale modifiée, appelée
stylet, dans la plante et explore 'intéreur jusgu'a ce gue
I'appendice pénétre dans une cellule oriblée (MP). La pressian
interne du tube criblé pousse la séve élaborée dans ke
stylet. Le Puceron gonfle alors jusqu'a atteindre plusieurs
fois 52 taille normale. (¢} Le chercheur peut anesthésier
le Pucerocn se nourrit et le séparer de son stylet, quil
laisse da Jlante afin gu'il serve de minuscule robinet
par leguel s'écoule fa 5 orée pendant des heures,
Plus Ie stylet se trouve ¢ un gvgane source, plus la séve

I__Z-}D pm (600 X

Cellule
criblée

V TABLEAU Il (rappel). Composition des séves. D’aprés PEYCRU et al. (2014, 2010b).

COMPOSITION MOYENNE COMPAREE DE LA SEVE ELABOREE ET DE LA SEVE BRUTE
(D’APRES R. JONES ET AL, 2013 £7 S. SatoH, 2006).

! " s &laborse coulera rapidement et plus sa concentration en
i P qglucicles sera &levée. C'est ce gue prédit hypothése du
¥ » Le Pu jt. (b) Le stylet du Puceron (c) Le stylet amputé courant de masse.
Séve élaborée Séve brute {6y Le Puceron se nourd p:ngri dans une cellule du Puceron exsude
criblée. la séve élaborée.
Glucides (saccharose 100 a 15y ~0,1* gL'
et oliqos{accharldes) e Gk Xyleme — /— Fhloeme Shthuccal
Acides aminés (surtout Glu, 53a40q.l" Olaz2gl? 3 / Tube cribié
U /] SR———
Asp, Gin, Asn) A
~d "
lons minéraux 135q. 0234gql | | T
Zone { %_ Séve
Protéines 1,45 & 2,20 g.l! ~0,02*%* g.L" décortiquée | | == élaborée Parenchyme
-==1 Puceron
Total de solutés 250 81200 mmol.kg! 10 3100 mmol.kg™ ) Epider
Yo =-0,6 3 -3 MPa Yo =-0,024-0,2 MPa 1 Tissu piderme
Technigues de surface =]
pH 73a8 54365 de récupération
. de la séve élabores A B
(*) Chez les espéces ligneuses, au moment de la « montée de séve » qui précéde le débourrement des bourgeons, )
la séve brute contient une forte concentration de glucides issus de la mobilisation des réserves racinaires. A. Coupe longitudinale d'une tige 4gée avec une zone annulaire décortiguée jusqu'au phlodme compris.
(**) De nombreuses protéines (enzymes et messagers chimiques surtout) ont écé identifiées dans la séve brute. La zone siluge juste au-dessus de l'entaille finit par former un bourrelet

B. La fléche indigue 'endroit ol le stylet est coupé; il sert alors de microdrain naturel

COMPOSITION DES SEVES DE NICOTIANA GLAUCA EN MMOL.L™'. - P 3 . .
A FIGURE 47. Techniques de prélévement de la séve élaborée.

. D'aprés CAMPBELL & REECE (2004) et SEGARRA et al. (2015).
es

Ca?+ Mg?+ K+ Na+ NOy~ Fe PO,*> | Saccharose s
aminés

pH
e La composition de la séve élaborée (tableau Il) est connue par décortication

Séve brute 4,7 1.4 52 2,0 NA 0,01 27 ND 2,2 57 partielle annulaire d’organes ou bien grace des stylets de pucerons (figure 47).

e La seve élaborée est une solution également riche en eau (80 %) qui comprend

Séve élaboré 2,1 4,3 94,0 5,0 ND 0,17 14,0 460,0 83,0 7,9 s y ey
SEEESE de nombreux photoassimilats organiques (20 %), principalement du

ND : non détectable ; NA : non disponible saccharose mais aussi des acides aminés (tableau Il) ; on y trouve également des
ions en proportion variable et des phytohormones.

e Le pHy estlégérement basique (7,5 a 8,5).
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2. Un déplacement multidirectionnel mais polarisé des organes-sources aux e On trouve également, essentiellement dans le phloéme Il (= liber) :

organes-puits

= des cellules parenchymateuses (organisées en rayons) a réle de réserve

e La seve élaborée circule depuis les organes-sources (organes qui produisent de Les rayons libériens (= rayons phloémiens) prolongent les rayons ligneux (= rayons
la matiére organique: feuilles en été) vers les organes-puits (organes qui xylémiens) I’ensemble formant des rayons libéro-ligneux, caractéristiques des tissus
utilisent ou stockent de la matiére organique déja synthétisée : racines, fleurs, conducteurs secondaires.

fruits en été). Attention, les organes-sources et les organes-puits peuvent changer

en fonction des saisons (voir plus loin).

= et des fibres de soutien.

a. Le phloéme, tissu de cellules vivantes a fine paroi pectocellulosique qui

véhiculent la séve élaborée

e Le phloéme est constitué principalement de deux types de cellules a fine paroi

pectocellulosique (figures 48-49) :

= Des cellules criblées, cellules vivantes a paroi pectocellulosique mais sans
noyau (le noyau est dans la cellule compagne adjacente) qui constituent les
éléments conducteurs du tissu. Les parois transverses sont épaissies mais
forment des plaques criblées ou de nombreuses ponctuations assurent le

passage de la séve élaborée.

(!) Les files de cellules criblées alignées verticalement forment des tubes

criblés.

réseau endomembranaire classique (mitochondries, RE...).

I 'y a dons pas d’orientation absolue de la circulation de la séve élaborée qui est (

multidirectionnelle, mais cette circulation est néanmoins polarisée (du pdle « organes-sources » y \/_ﬂ'

vers les poles « organes-puits »). \ ’. =~
Cellule

Des cellules compagnes (qui se sont formées par séparation d’avec la cellule
criblée adjacente) assurent le chargement ou le déchargement du phloéme.
Elles sont plus minces que les cellules criblées et présentent un noyau ainsi qu'un

compagne \

Pore —

Cellule compagne

| Une cellule criblée et sa cellule compagne forment le complexe phloémien. |

Seve
&laborée

Crible {

Cytoplasme

Chargement
des assimilats

Paroi —
pectocellulosique

Plasmodesme

Cellule criblée Cellule compagne

A FIGURE 48. Le complexe phloémien. D’aprés SEGARRA et al. (2015).

Cellules et tubes criblés.
a : portion de tube criblé vue en coupe longitudinale; b @ crible simple vu de face {Courga);
¢ ¢ crible composé vu de face; d @ vu en coupe (Vigne).

A FIGURE 49. Cellules criblées et cribles. D’aprés CAMEFORT (1977).

b. Des tissus qui peuvent s’obturer par des cals a la mauvaise saison

e A Tapproche de la saison défavorable ('hiver sous nos latitudes) qui se caractérisé
par une cessation des flux de séves chez les Angiospermes pérennes, on note
que les éléments conducteurs s’obturent.

e Dans le phloéme, des cals (figure 49bis) peuvent se former au niveau des cribles a
la mauvaise saison puis étre dissous par le cytosol des cellules au retour de la
saison favorable. Les cals sont des bouchons de callose (polymére de glucose
en 1-3 ramifié en B1-3).
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~
8
Pores a
E
8
L
saas g
Crible .
simple
o

a, b: Cal obstruant un crible simple ; ¢, d : cals dans un crible composé.

A FIGURE 49bis. Cals au niveau de plaques criblées. D’aprés CAMEFORT (1977).

3. La charge et la décharge du phloéme : principes de base [limite programme]

e La fagon dont le phloéme est « chargé » ou « déchargé » en photoassimilats est
relativement simple, quoique non exigible dans le programme actuel. Il parait
néanmoins indispensable d’en avoir entendu parler pour comprendre les flux.

a. L’exemple de la charge du phloéme en glucides non réducteurs au
niveau des organes-sources : un processus apoplasmique ou symplasmique

selon les cas
e |l existe deux possibilités principales de charge glucidique du phloéme
(figure 50). On n’examinera pas la charge en acide aminés (qui obéit souvent a des
processus semblables).

a. Un complexe phloémien « fermé » : la charge apoplasmique de saccharose par

un symport saccharose/H*

e Chez la plupart des espéces herbacées des zones tempérées, le cytoplasme des
cellules du mésophylle chlorophyllien est isolé des cellules compagnes du
phloéme par 'absence de plasmodesmes (figure 50a).

e Le saccharose sort des cellules chlorophylliennes dans I'apoplasme, trés
probablement par une perméase (diffusion facilitée = dans le sens du gradient de
concentration ; c’est donc un transport passif).

e |l est ensuite chargé dans la cellule compagne par un transport actif secondaire
couplé a un flux entrant de protons.

e Le gradient de protons est quant a lui entretenu par une pompe a protons qui
consomme de 'ATP.

Le saccharose (figure 51) est un disaccharide composé d’un glucose a et d’un fructose B liés
en a1-B2. Ce sucre, parce qu’il est non réducteur et donc peu réactif quand il n’est pas hydrolysé,
est une forme privilégiée de transport glucidique par la séve élaborée. Il est en outre aisément
stockable dans les vacuoles.

perméase au saccharose
cellule

symplasme chlorophyllien compagne tube criblé
chargement apoplasmigue o O - —
(a) ; v - : H* o ea plasmique
7 . '; 'y ¢ apoplasme cytosol
.‘ - @ * = | L% * I :
| C I [ e ’ ‘- ‘ [saccharose]
Bl & ) :
. 3 BN F i - transporteur
; _ . o bl M saccharose/H*
l membranes 5 ATP
apoplasme plasmiques o , pompe &
! RN : H" “protons
e ‘ /. eau ; ADF + Pi
N . [H1
| @ ol : i
5] (=)
’ \ (+)

o#Plasmo .Ms au d’émetre
S Iusi%‘b'ms—é'ri/

ool raffinose  eemm stachyose

chargement symplasmique

» saccharose

Meécanismes de chargement apoplasmigue (a) et symplasmique (b) du phloéme.
La zone encadrée représente les principaux acteurs moléculaires du chargement apoplasmique.

A FIGURE 50. Charge du phloéme : deux modalités possibles. D’aprés PEYCRU et al. (2014).

CH sOH

\—/

fp-fructase

w-glicose

HOCH,

WH OH
HZO

HOCH, O

Hydrolyse

Condensation

CH,OH

Saccharose

A FIGURE 51. Le saccharose. D’apres ALBERTS et al. (2004).
(!) La réaction de condensation ici représentée n’est pas le mécanisme de formation du saccharose !

B. Un complexe phloémien « ouvert » : la charge symplasmique passive de trés
courts oligosaccharides (stachyose, raffinose...)
e Chez les espéces arborescentes, chez de nombreuses plantes tropicales mais
aussi chez diverses herbacées de nos latitudes, il y a une totale continuité
symplasmique entre mésophylle et phloeme (figure 50b).
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e La taille de ces plasmodesmes est alors souvent de plus en plus élevée a mesure
que l'on s’approche du phloéme. Le saccharose, disaccharide de petite taille
produit par les cellules chlorophylliennes, peut transiter par tous les
plasmodesmes (figure 50b).

e Dans les cellules compagnes et les tubes criblés, de nouveaux oses sont
ajoutés aux molécules de saccharose formant des sucres a trois oses (par
exemple le raffinose) ou a quatre oses (par exemple le stachyose) voire
davantage : ceux-ci ne peuvent pas refluer dans les cellules chlorophylliennes
car ils sont trop volumineux pour passer par les plasmodesmes du mésophylle.
lls sont donc « condamnés » a rester dans le phloéme et a s’y déplacer.

b. Ladécharge symplasmique ou apoplasmique du phloéme en
photoassimilats au niveau des organes-puits

cellule compagne

e e ou de transfert

cellule du mésophylle

. saccharose *_J_
" trés concentré [I

. . S
P=06208 nﬁpé'-l :

en provenance d'un
vaisseau du xyléme

permease (uniport)

pompe a protans
symport H'/saccharose

saccharose
]|

peu concentré
—J‘.I-

amyloplaste

vers un vaisseau du xyléme

|
cellule du parenchyme de réserves

A FIGURE 52. La circulation de la séve élaborée, un processus couplé a la charge-décharge
du phloéme et a la circulation de la séve brute. D’aprés PEYCRU et al. (2014).

e Le phloéme est déchargé au niveau des organes-puits (figure 52) :
= Soit par voie symplasmique : les glucides suivent alors leur gradient de
concentration jusqu'aux cellules-puits (cette possibilité existe y compris pour le
saccharose).
= Soit par voie apoplasmique : dans ce cas, il peut y avoir interruption du
symplasme entre phloéme et organe-puits. Le saccharose est alors déchargé
par des mécanismes identiques a la charge du phloeme (perméase + symport
saccharose/H*) (voir par exemple plus loin).
e Dans les organes-puits, le saccharose peut :
. I?tre stocké dans la vacuole
= Etre métabolisé : hydrolysé enzymatiquement en glucose et fructose (voir plus
loin) par une invertase (= sucrase = saccharase). Ces oses peuvent ensuite :
o I?tre utilisés dans le catabolisme (production d’ATP)
o Etre utilisés dans la production de nouvelles molécules (anabolisme), y
compris de 'amidon qui peut étre mis en réserve.

4. Une mise en mouvement selon un gradient de pressions hydrostatiques

a. Un couplage osmotique des flux d’eau entre les deux circulations,
permis par la proximité du xyléeme et du phloéme [limite programme]

A Vaisseaux Trachéide / B
™~

2

-

F Fo
T el Ty

: Noyau de la
de paroi celiule compagne
transversale T~

5

- ¥
Cellules associées; ¢
aux valsseaLn 1

Paroi transversale. - ;
percée de pores = crible”™
/’

T

Cytoplasme__
_——"du tube criblé

(5 @8 stvecLasonee B> S TUBE CRIBLE

PHLOEME

Residus Paroi
de paroi transversale
transversale percee

La séve élaborée circule dans les tubes criblés du phloéme maintenus en vie grace a leurs cellules
compagnes alors que la séve brute circule dans les vaisseaux du xyléme lignifiés morts. A, Une coupe longitudinale
du xyléme coloré au bleu de toluidine (MO). B. La circulation des séves dans le phloéme et le xyleme. C. Une caupe

longitudinate du phlegéme et le détail d'un crible (MET).

A FIGURE 53. La proximité spatiale entre xyléeme et phloéme (CL), caractére permettant les flux
d’eau entre ces deux tissus conducteurs. D’aprés DAUTEL et al. (2021).
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Rappelons que I”eau entre dans la plante par 'absorption racinaire et compose
alors I'essentiel de la séve brute.

Il existe des flux d’eau entre les deux séves, permis par leur proximité (figure 53)
(disposition alterne dans les racines ; disposition superposée dans les organes
de I'appareil caulinaire).

C’est la différence de potentiel hydrique, plus précisément dans sa composante
osmotique, qui explique les flux d’eau entre séves (figures 54) :

= En lien avec la charge en photoassimilats, 'osmolarité est plus élevée dans la
séve élaborée que dans la séve brute au niveau des organes-sources : I'eau
sort ainsi du xyléme au niveau des organes-puits et entre donc dans le
phloéme.

En lien avec la décharge en photoassimilats du phloéme et la charge en ions
du xyléme, 'osmolarité est plus élevée dans la séve brute que dans la séve
élaborée : ’eau sort ainsi du phloéme au niveau des racines et retourne donc
dans le xyléme.

b. Une circulation multidirectionnelle des organes-sources vers les
organes-puits variant selon les saisons et permettant les corrélations
trophiques entre organes

La circulation de séve élaborée (environ 1 m - h™") s’effectue des organes-
sources vers les organes-puits (figure 52 ou 54).

En été, les organes-sources sont typiquement les feuilles — qui produisent les
photoassimilats — et les organes-puits sont les racines mais aussi les bourgeons,
les fleurs ou encore les fruits — qui utilisent les photoassimilats véhiculés, voire les
mettent en réserve.

A la reprise de la vie active chez les végétaux (= au début du printemps), les
organes-sources sont au contraire les organes de réserve (graines, tubercules,
écailles/tuniques de bulbes...) produits a la belle saison, les organes-puits sont les
bourgeons et les jeunes pousses vertes (voir plus loin).

On appelle transition source-puits le changement de statut source-puits de certains organes en

Seve sve | | cellule de 'organe - ) . e
B 7 SE Ve, 501 Jrcle e o L'apport de glucides (principalement fonction de la saisonnalité.
ore*a du saccharose) dans le tube criblé situé Exemple : un tubercule de Pomme de terre est un organe-source a la reprise de la vie active au

a proximité de ['organe source réduit
le potentiel hydrique dans les cellules
criblées, ce qui provogue I'entrée par
osmose de I'eau provenant des tissus

= Saccharose
.

retour de la belle saison, alors que c’est un organe-puits de mise en réserve en belle saison
installée.

Pour désigner les coopérations fonctionnelles entre les divers tissus et organes de la plante et

== Eay [ | environnants: leur nutrition en eau comme en matiére organique azotée ou carbonée, on peut parler de
\ . . j | corrélations trophiques au sein du végétal.
et /
5 ; ¢. Un courant de masse di a un gradient de pression hydrostatique mis en
@ 5 place par la charge du phloéme (et entretenu par la décharge)
Q '§ (2] L'absorption d'eau génére une pression e La séve élaborée se déplace dans les tubes criblés grace a un mouvement de
3| EYWO“E’I‘{'WE qui pousse |a séve elaboree masse d'eau depuis les organes-sources, au niveau desquels une quantité
g £ ans Je-tube aribie; importante de photoassimilats (souvent du saccharose) est concentrée, vers les
%_ 2 organes-puits ou la concentration en photoassimilats (saccharose
2 S 2 essentiellement) est faible puisqu’il s’y opére un préléevement de matiére
\"ff, ?:u g organique (figures 52, 54-55).
‘__g: ¥ 5 © Le aradient de pression dans le tube o Nous renvoyons a la figure 54 qui résume comment s’opére la circulation de la
@ = E criblé augmente avec la sortie des glucides séve élaborée :
£ Cellule de (saccharose surtout) qui vont vers ['organe (1) La charge du phloéme en saccharose abaisse le potentiel hydrique, ce qui
= I'organe cible cible-et de I'sau qui fes suit par osmose. provoque l'entrée d’eau dans les tubes criblés, cette eau provenant
principalement du xyléme.

T,
@ (2) Lentrée d’eau dans le phloeme engendre une importante pression

. hydrostatique qui crée un courant d’eau et de solutés, les poussant vers les
\ organes-puits ou la pression hydrostatique est plus faible (voir figure 52 ou
= SBTW

0 Dans le cas d'un transport des feuilles

aux racines, I'eau revient & I'organe 55 pour des valeurs).

source en passant par le xyléme. (3) Le gradient de pression hydrostatique est entretenu par la décharge en

Eau |

Y
V| = [ &\\___ saccharose du phloéme au niveau des organes-puits.
(4) Au niveau racinaire, I'eau phloémienne est réabsorbée par le xyleme, sous
H20

WPh20

Composante osmotique

I'effet d’'une différence de potentiels hydriques.
A FIGURE 54. Mise en mouvement de la séve élaborée : un courant de m P yariq

Ici, 'organe-source est une feuille et 'organe-cible est une racine.

D’aprés CAMPBELL & REECE (2004). Deux remarques :

= Ce modéle de circulation de la séve élaborée s’appelle modéle de MuNcH (1930). Notez bien
que le différentiel de potentiel osmotique n’agit que sur de courtes distances (exemple : entre
xyléme et phloeme proches)... Il ne peut donc expliquer un déplacement global de séve dans toute
une plante, c’est pourquoi c’est la pression hydrostatique qui est le moteur de déplacement ici.

= On peut noter que la poussée racinaire vue plus haut (dans le grand ) s’exerce selon un
mécanisme semblable.
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B. Le stockage et la mobilisation de réserves organiques
e On appelle réserves des substances accumulées dans des cellules ou tissus
qui sont utilisées (mobilisées) de maniere différée par rapport a leur moment
de production, ce qui suppose entre temps un stockage provisoire plus ou
moins long.

1. Des réserves journaliéres
e A la belle saison, les photoassimilats (= molécules organiques produites par
photosynthése) sont partiellement stockés en journée par le parenchyme
assimilateur et mobilisés la nuit.

a. Desréserves journaliéres surtout stockées dans les parenchymes

assimilateurs en journée (a la lumiére)
e Les parenchymes assimilateurs (= parenchymes chlorophylliens =
chlorenchymes) produisent des photoassimilats en journée par photosynthése.
Voir les chapitres de métabolisme

a. Le devenir des trioses phosphates : des glucides variés
e La photosynthése produit des trioses phosphates en journée. Ceux ne
s’accumulent pas dans le chloroplaste (figure 55).
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Glucose 1-phosphate Glucosa 1- pﬁosphata
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synthése d'amidon

et de saccharose Amrdc.n Amidon
dans une cellule phosphate Pi 8-phosphate \(G|UCDS$] (Glucoss},
du parenchyme
: \ = Grain d'amidon
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Tricae-ph : trioses-phosphates ; GEV ; groupement enzymatique vectoriel.

A FIGURE 55. Devenir des trioses phosphates. D’aprés SEGARRA et al. (2014).
Limite programme ? (pas trés clair...)

o Deux phénoménes sont alors a noter :

= Soit leur utilisation dans la production d’hexoses phosphates puis d’amidon
dans le chloroplaste ;

= Soit leur export par un antiport avec le Pi suivi de leur transformation
cytosolique en hexoses phosphates, puis leur utilisation locale ou souvent leur
transformation en saccharose. Les hexoses phosphates sont le point de départ
de nombreuses voies métaboliques ; ils peuvent par exemple servir a la
glycolyse ou encore a la synthése d’'UDP-glucose, précurseur de cellulose.

B. Le saccharose, molécule stockée dans la vacuole (ou exportée vers le phloéme)
e Le saccharose peut étre produit de deux fagons suite a la photosynthése en lien
avec deux devenirs immédiats (figure 73) :
= Soit il est formé dans le cytosol et alors le plus souvent dirigé vers une cellule
adjacente par les plasmodesmes jusqu’a son chargement dans le phloéme.

Attention, contrairement a la figure 51 (page 32), le saccharose est le plus souvent formé par

condensation de fructose activé sous forme de fructose-6-phosphate et de glucose activé
sous forme d’UDP-glucose ; le phosphate inorganique est perdu dans 'opération (figures 55 et
56).

Saccharose-phosphate synthétase
—_—

UDP-Glucose +  Fructose-6-Phosphate < Saccharose-phosphate + UDP

Saccharose-phosphate phosph}taé'i r

Saccharose + P,

A FIGURE 56. Formation cytosolique du saccharose. Original.

= Soit il est formé au niveau du tonoplaste et immédiatement transféré dans la
vacuole grdce a un complexe enzymatique (nommé GEV - groupement
enzymatique vectoriel) qui permet conjointement la formation de la molécule et
son transfert dans la vacuole (voir figure 55). Il y a alors stockage vacuolaire du
saccharose.

Y. L’amidon, polymeére glucidique mis en réserve dans le chloroplaste en journée

i. L’amidon, polymére glucidique de réserve (rappels)
e L’amidon est un homopolymére de glucose alpha qui se trouve chez les
végétaux et comprend deux formes (figure 57) :

v Amylose : chaines linéaires de glucoses a liés en a1-4 (200 a 3000
résidus — ces chiffres varient beaucoup selon les auteurs, ici les
données viennent de VOET & VOET, 2005). Les liaisons a1-4 induisent un
enroulement en hélice gauche de la molécule en solution aqueuse,
propice au stockage.

v Amylopectine : chaines de glucoses a liés en a1-4 et ramifiées, tous
les 12 a 30 résidus, par des liaisons a1-6 (jusqu’a 100 000 résidus).
La ramification induit une densification des monoméres favorable au
stockage.
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Structure moléculaire
D’aprés DENCEUD et al. (2013).
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Structure tridimensionnelle et localisation cellulaire. D’apres CAMPBELL et al. (2012).

A FIGURE 57. L’amidon.

ii. Mode de formation de I’'amidon dans le chloroplaste
e De maniére schématique et simplifiée, on peut résumer la synthése d’amidon
dans un chloroplaste comme suit (figure 58) :
'y a tout d’abord production, a partir de trioses phosphates produit par
photosynthése, de glucose-1-phosphate.
Il 'y a ensuite conversion de glucose-1-phosphate en ADP-glucose a l'aide

» L’amylose et I’amylopectine constituent, dans des proportions variables selon les
organismes (10 a 30 % pour I’'amylose), 'amidon qui est la principale forme de stockage du
glucose chez les Embryophytes.

» L’amidon se trouve dans les chloroplastes sous forme de granules dans le stroma mais est
surtout stocké en grandes quantités dans les amyloplastes (des organes-puits) sous forme
paracristalline constituée de couches concentriques.

Relations structure-fonction : molécule adaptée au stockage
La polymérisation réduit la pression osmotique des molécules (des oses isolés présentent une
pression osmotique beaucoup plus forte gu’'un polymere avec le méme nombre d'oses), ce qui en
fait des molécules peu solubles qui ne font presque pas varier le potentiel osmotique de la
solution qui les abrite.
Les liaisons alpha induisent une légére rotation de la chaine a chaque résidu. La
conformation spatiale de ces polyméres (enroulée pour I'amylose, ramifiée pour
I'amylopectine) favorise la condensation des molécules sur elles-mémes et donc leur stockage.
Les extrémités de chaines sont non-réductrices ; ces molécules sont donc peu réactives.
On trouve des liaisons H entre oses qui stabilisent I'édifice, réduisant d’autant le nombre de
groupements disponibles pour former des liaisons H avec I'eau.

Réactif utile :
Eau iodée = réactif de Lugol : solution d’iodure de potassium et de diode qui réagit avec I’'amidon
(coloration violette) et le glycogéne (coloration brun-acajou).

STROMA
(CHLOROPLASTE)

Amidon
Amylose : Glu, synthase
+

Trioses t—> —» Glucose-6- Glucose-1- ADP-glucose
phosphates PHESE RHOSE AT ADP

(produits par
photasynthése) ATR

Amylose :
Glug.

Enzyme de

branchement
(plusieurs
amyloses)

Pyrophosphate PP,

(= deux phosphates

Phosphate ligs)
inorganique P;

Amylopectine

d’ATP (avec rejet d’'un « doub]e » phosphate inorganique‘ou pyrophosphate PP;). ph‘:;:n?“

[Rappel : ATP Adénosine TriPhosphate et ADP Adénosine DiPhosphate sont des vers synthése

nucléotides] de glucose,

= L’amidon-synthase (ou amidon-synthétase) ajoute ensuite 'ADP-Glucose a Saccg:;bse.
au

une chaine en croissance de glucoses liés en a1-4, libérant de 'ADP : on
obtient ainsi progressivement de 'amylose augmentée d'un glucose.

Une enzyme de branchement de I'amidon crée des liaisons a1-6 entre plusieurs
chaines linéaires : on obtient de 'amylopectine.

A FIGURE 58. Biosynthése d’amidon dans un chloroplaste. Schéma original 2015.
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b. Des réserves mobilisées la nuit assurant la continuité de
I'approvisionnement en photoassimilats du végétal

a. Mise en évidence d’une variabilité nycthémérale du transport glucidique et des
réserves amylacées foliaires
e Dans les feuilles (figure 59), on constate que :
= La présence de C organique total dans les feuilles augmente en journée
(lumiére) et diminue la nuit : cela s’explique par la photosynthése en journée
qui permet I'assimilation de carbone inorganique (issu du CO;) et l'arrét de la
photosyntheése la nuit, /'utilisation et la consommation des photoassimilats n’étant
plus compensées par la photosynthése.
= De méme, on constate une accumulation de réserves en journée dans la feuille
(amidon dans les chloroplastes, saccharose dans la vacuole) et une
mobilisation des réserves la nuit.

En journée, I'export et I'utilisation des photoassimilats sont plus importants que la nuit, mais la
synthése et la mise en réserve 'emportent quantitativement.

e La figure 60 confirme les observations précédentes et montre en outre une nette
diminution de le circulation glucidique (saccharose) dans la séve élaborée la
nuit par rapport a la journée : il existe donc un ajustement de la distribution en
fonction de la disponibilité en solutés.

Les mécanismes précis d’ajustement de la distribution qui entrent en jeu sont encore largement
a I’étude et semblent combiner de multiples facteurs ; on ne les trouve pas dans les manuels et il
faut recourir a des publications spécialisées. Je fais donc le choix de considérer qu'on ne peut pas
vous interroger a un tel niveau de précision.

A u.atomes C.(mg Chiy”
lumiére
300+
200 ¢+
100 ¢
0Lg -

6 12 18 24
A FIGURE 59. Evolution de la quantité de photoassimilats lors d’un cycle journalier (C

organique total, saccharose, amidon) chez I’Orge (Poacées).
D’aprés PEYCRU et al. (2014).

A A masse des glucides
60 7600 foliaires (amidon et
sucres solubles)
en ug.mg feuille™

300

of lumigre 0

1

0 4 8 12 16 20 24 (heures)

Fluctuations journaligres des glucides foliaires
et du débit d’exportation des feuilles chez |a vesce (D'aprés J. Pearson, 1974),

A FIGURE 60. Evolution de la quantité de glucides exportés et de glucides foliaires totaux lors

d’un cycle journalier chez la Vesce (Fabacées). D’aprés PEYCRU et al. (2014).

B. Vue d’ensemble sur les mécanismes de dégradation de I'amidon

e Des enzymes particuliéres sont capables de lyser les liaisons a1-4 et a1-6 entre
monomeres de glucoses, ce qui permet de produire des courtes chaines de
glucose, des disaccharides (a savoir du maltose = 2 glucoses alpha liés en a1-4)
et in fine des molécules de glucose simple (figure 61).

e Le maltose, le glucose — y compris sous forme glucose-6-phosphate — sont
produits la nuit a partir de 'amidon stocké en journée. lls peuvent sortir du plaste
grace a des transporteurs spécifiques (figure 61).
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A FIGURE 61. Principe général de mobilisation des réserves d’amidon. Schéma original 2015.
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Il existe aussi des amylases animales qui interviennent dans la digestion (exemple des amylases
salivaires).
Voir chapitre sur la Vache : partie digestion (chapitre 1)

¢. Remarque : de jour comme de nuit, I'existence d’une activité respiratoire

mitochondriale et d’activités de synthéses variées
o Les cellules végétales chlorophylliennes réalisent, comme toute cellule eucaryote,
du catabolisme oxydatif qui permet la production d’ATP, notamment via la
respiration cellulaire qui a lieu dans les mitochondries.
e En journée, les échanges gazeux respiratoires sont « masqués » par les
échanges gazeux photosynthétiques mais la respiration a bien lieu ! On peut ainsi
définir :
= La photosynthése brute : quantification de I’activité photosynthétique par
unité de temps.

= La respiration cellulaire : quantification de I’activité respiratoire par unité de
temps.

= La photosynthése nette : quantification de la différence entre photosynthése
brute et respiration cellulaire.

Photosynthése nette = Photosynthése brute — Respiration
PN=PB-R
o De nombreuses activités de synthéses anaboliques ont également lieu a tout

moment dans les cellules. Les glucides produits lors de la photosynthése
peuvent en étre, nous I'avons vu, un point de départ ces synthéses (figure 62).

d. La variation des corrélations trophiques quotidiennes au sein d’un
végétal
e On peut inscrire le stockage et la mobilisation quotidiens des réserves dans le

cadre d’'une adaptation aux rythmes circadiens des corrélations trophiques ; le
tableau lll présente une vision synthétique de ces aspects.

Vv TABLEAU lll. Variations quotidiennes des corrélations trophiques au sein d’une plante.

D’aprés PERRIER, BEAUX et al. (2021).

Transpiration Moteur Stockage foliaire Exportation des assimilats
foliaire séve brute des assimilats (séve élaborée)
Jour Elevée Transpn_'atlon Sa;charose (cytosol) Croissante ; élevée
foliaire Amidon (chloroplaste)
Nuit Faible Pogssge Pas de stockage ; Décroissante mais jamais
racinaire hydrolyse nulle

Les molécules élémentaires formées par la photosynthése (qui a permis I'assimilation de
carbone d’origine minérale) et I'assimilation des nitrates (qui a permis I’assimilation d’azote
d’origine minérale — hors programme) sont a la base de toutes les voies anaboliques permettant
la synthese de la totalité des molécules organiques (figure 62).

CO2 H20
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acides *
ey -—_)-.'. nucl?obases divers oses
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nucléolides l
PROTIDES § 8! | GLUCIDES LIPIDES

A FIGURE 62. Vers la synthése de toutes les molécules organiques.
D’aprés PEYCRU et al. (2013)

2. Des réserves saisonniéres

e A la mauvaise saison ('hiver sous nos latitudes), la température et la
photopériode rendent difficiles I’activité physiologique et photosynthétique et les
organismes végétaux subsistent sous des formes de résistance au sein
desquelles on trouve des réserves.

a. La mauvaise saison, une période défavorable aux plantes qui suppose
des modifications structurales et physiologiques

a. Le probléeme de I'hiver : faible photopériode, gel et basses températures, faible
disponibilité en eau
e L’automne et surtout I’hiver sont fondamentalement défavorables a [I’activité
végétale (surtout I'hiver) en lien avec une raréfaction de ressources utiles :
= faible température :
o risque de gel et donc de lésions cellulaires,
o activité enzymatique ralentie.
= trés faible disponibilité en eau si I'eau gele ('eau gelée étant inaccessible a la
plante),
= faible luminosité, photopériode courte = photosyntheése difficile a réaliser...
e On notera toutefois que le passage de la saison favorable a la saison
défavorable n’est pas soudain mais progressif : les Angiospermes peuvent donc
« se préparer » a cette mauvaise saison en développant des organes et/ou des
dispositifs qui permettront de résister aux conditions défavorables.

On appelle endurcissement (= acclimatation) I’'ensemble des processus morpho-anatomiques,
cellulaires, biochimiques et physiologiques qui permettent de préparer des organes végétaux
au passage de la mauvaise saison. Sous nos latitudes, cet endurcissement intervient surtout en
automne chez la plupart des espéces.
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B. Les différentes maniéres de passer la mauvaise saison

Trois types de cycle de développement: plantes annuelles, bisannuelles et
vivaces (= pérennes = pluriannuelles)
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1. Plantes annuelles. Les individus ne passent pas ["hiver, ma
forme de graines. 2. Plantes bisannuelles. La premiére année, la graine donne naissance

@ une plante qui stocke des réserves dans des organes spécialisés. La seconde année, les réserves
sant utilisées pour construire un appareil reproducteur avant gue les feuilles ne se soient formées.
L'individu survit un hiver et meurt I'hiver suivant, ['espéce le passe sous forme de graines.

3. Plantes pluriannuelles. Moyennant quelques adaptations, !'appareil végétatif survit différents
hivers successifs. La chute des feuilles et la formation de bourgeons dormants

sont les adaptations les plus visibles.

A FIGURE 63. Cycles des Angiospermes. D’aprés BREUIL (2007).

e Signalons d’abord qu’une Angiosperme peut présenter (figure 63) :
= un cycle de vie qui s’étale sur une année (plante annuelle) ;

un cycle de vie qui s’étale sur deux ans (plante bisannuelle); souvent, ces
plantes accumulent des réserves racinaires ou hypocotylaires la premiére
année, puis fleurissent et produisent des graines la seconde année.

ou un cycle de vie qui s’étale sur plusieurs a de nombreuses années (plante
vivace = pérenne). L'appareil végétatif perdure donc en hiver (ces plantes
peuvent fleurir des la premiére année, seulement la deuxiéme ou bien aprés
plusieurs années de croissance — cas des arbres par exemple).

ii. Les grandes modalités de passage de la mauvaise saison : une classification en

cinq types biologiques (RAUNKIAER, 1904)

e En 1904, le Danois Christen RAUNKIAER (1860-1938) propose une classification
des plantes, surtout les Angiospermes, en fonction des types d’organes de
survie chez les Angiospermes et du positionnement des points végétatifs
permettant la reprise de la vie active a la belle saison; on parle de types
biologiques (figure 64).

Notez que RAUNKIAER, en lien avec ses origines, a pris en compte une couche moyenne de neige
d’une vingtaine de centimétres d’épaisseur en hiver qui protége les bourgeons aériens des
températures négatives atmosphériques.

e Sa classification comprend 5 types fondamentaux (figure 64).

> Les phanérophytes (arbres et arbustes a bourgeons en hauteur)

e Les phanérophytes (arbres et arbustes) sont les plantes dont I’appareil
caulinaire perdure en hiver et ou les bourgeons demeurent nettement au-
dessus de la couche de neige. Ce sont des plantes ligneuses vivaces.

> Les chaméphytes (buissons a bourgeons prés du sol)

e Les chaméphytes (buissons) sont les buissons dont I’appareil végétatif perdure
en hiver mais dont les bourgeons sont prés du sol, protégés au sein de la
couche de neige. Ce sont des plantes ligneuses vivaces.

> Les hémicryptophytes (plantes en rosette a bourgeons au ras du sol)

e Les hémicryptophytes (plantes en rosettes = plantes « acaules » = plantes avec
une tige en plateau extrémement courte) sont les herbacées dont I'appareil
végétatif aérien perdure a la mauvaise saison en étant constitué d’une rosette
de feuilles insérées et regroupées trés prés du sol. On y trouve des herbacées
bisannuelles et vivaces.

Une mise en réserve dans une racine pivot ou un rhizome est fréquente
mais pas systématique chez ces organismes.

> Les géophytes (= cryptophytes), plantes a organes souterrains hivernants

e Les géophytes = cryptophytes sont les herbacées dont I'appareil végétatif
aérien ne perdure pas et qui demeurent sous forme d’organes de réserve
souterrains ; on y trouve des herbacées vivaces et bisannuelles.

Attention aux piéges !
Toutes les plantes a organes de réserves souterrains ne sont pas toutes des géophytes car il
arrive que I'organe souterrain ne perdure pas a la mauvaise saison ! Ce sont alors des plantes
annuelles, qui, puisqu’elles ne perdurent qu’a I'état de graine, seront a classer parmi les
thérophytes (ex. Radis, certaines Carottes).
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> Les thérophytes, plantes passant I’hiver seulement sous forme de graines
o Les thérophytes (plantes annuelles) passent la mauvaise saison seulement
sous forme de graines.

od .- bourgeon (avec méristéme apical
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caulinaire) (une partie a été omise chez
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Types biologiques d’aprés la classification de Raunkiaer

1. Phanérophutes. Les bourgeons se situent au-dessus de la couche neigeuse. 2. Chaméphytes.
Les bourgeons sont situés dans la couche de neige, 3. Hémicryptophytes. Les bourgeons

sont au centre d'une rosette de feuilles. 4. Géophytes, Les bourgeons sont situés dans le sol.
5. Thérophytes. L'individu ne vit gqu'un an, la survie de l'espéce est assurée par de nouveaux
individus qui passent |'hiver sous forme de graines.

A FIGURE 64. Principaux types biologiques de RAUNKIAER (1904). D’aprés BREUIL (2007).

b. Une mise en réserve dans des organes ou tissus particuliers
e La belle saison permet de mettre en réserve des substances organiques (voir c)
qui seront consommeées lors de la reprise de la vie active 'année suivante.

a. Les semences (présentes chez tous les types biologiques)

i. Notions de semence et de graine
e Les semences désignent essentiellement (en biologie) les graines ou les
caryopses. Toutes les Angiospermes produisent évidemment des graines (tous
les ans chez les annuelles, seulement la deuxiéme année chez les bisannuelles,
apres plusieurs années chez de nombreuses plantes ligneuses).

Agronomiquement toute structure qui peut donner un nouvel individu est appelée semence, y compris des structures
végétatives comme des tubercules, bulbes. ..
e Les graines sont:

= surtout des structures porteuses d’un embryon, jeune individu qui donnera une

plante adulte suite a la germination.

= des organes riches en réserves situés soit dans [l'albumen (graines
albuminées), soit dans les cotylédons (graines exalbuminées) (figure 65),
(!) On peut rappeler la diversité des réserves possibles : existence de graines
amylacées, oléagineuses, protéagineuses... Les réserves peuvent étre parfois
combinées mais on note souvent une dominante.
des structures déshydratées,
= des organes protégés par un tégument,
des structures en vie ralentie,

ii. Deux grands types de graines en fonction de la localisation des réserves : graines
albuminées vs. exalbuminées
e Rappelons gu’on peut distinguer les types de graines suivants (figure 65-b-c) :
= Les graines albuminées comme celle du Ricin. L’albumen y est développé et
constitue le tissu de réserve. Le nucelle a disparu.
= Les graines exalbuminées comme celle des Fabacées. Les réserves sont
localisées dans les cotylédons, transformés en tissus d’accumulation.
L’albumen et le nucelle ont été consommés par le développement embryonnaire.

A connaitre

cotylédon

teguments
sclerifies

perisperme

albumen —

a. b. 7

Différents types de graines— a. Graine & périsperme (Nymphéacées, Caryophyllacées).
b. Graine albuminée (Poacées, Renonculacées, Apiacées). c. Graine exalbuminée (Fabacées, Brassi-
cacées, Astéracées).

A FIGURE 65. Typologie des graines. D’aprés KLEIMAN (2001).

Vous devez savoir schématiser simplement ces deux types de graines mais aussi représenter
plus précisément et diagnoser les échantillons vus en en TP.

e Pour information, il existe un troisiéme type, beaucoup plus rare (figure 65-a) :
= Les graines a périsperme sont des graines chez lesquelles le nucelle n’a pas
été complétement digéré et forme un tissu de réserve, le périsperme.
Le périsperme peut étre le seul tissu de réserve ou bien cohabiter avec
I’albumen (cas le plus fréquent, comme dans la graine de Poivrier).
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B. Les organes végétatifs de réserve souterrains chez les géophytes : tubercules
(caulinaire, racinaires, hypocotylaires, mixtes), bulbes, rhizomes

Savoir reconnaitre un organe de réserve

Un organe de réserve est un organe renflé :

- &'il ne porte pas de bourgeon mais des traces éventuelles de racines de
petite taille, c’est un tubercule racinaire (ex. Carotte, Betterave ou Radis) ;

Le stockage des réserves entraine
des modifications profondes de
I'organisation de [l'appareil végé-
tatif, qui rendent parfois difficile

~ s'il porte des feuilles réduites et des bourgeons, c'est un tubercule cau-  pidentification des tiges et des
linaire {ex. tubercule de Pomme de terrs). Ce sont des tiges souterraines  racines. Soyez attentifs aux diffé-

hypertrophiées qui ne survivent pas plus d'un an ;

rents indices, et en particulier a la

- s'il porte des feuilles réduites a des écailles, des nceuds ou des bourgeons, ~ Présence de bourgeons.
c’est un rhizome {ex. rhizome de Gingembre, Iris et Sceau de Salomon). Ce

sont des tiges souterraines vivaces ;

— g'il dispose de feuilles modifiges (tuniques) et d'une tige courte (plateau),
c'est un bulbe (ex. bulbe d’'Oignon ou de Tulipe). Ce sont des pousses sou-

terraines verticales.

feuilles.

* Epicotyle et hypocotyle désignent les portions de tige situées respectivement au-dessus ou au-
dessous des cotylédons, c’est-a-dire techniquement au-dessus ou au-dessous de I'insertion des

= Des structures renflées composées d’une tige en plateau et de feuilles

charnues gorgées de réserves, les bulbes.

= Des structures renflées plus fines et plus longilignes, présentent des unités
de croissance se répétant, et dérivant de tiges, les rhizomes.

v TABLEAU IV. Diversité des organes de réserve avec quelques exemples marquants pour

chaque type (incluant les semences).

Document J. SEGARRA (TB2, ENCPB — Lycée Pierre-Gilles de Gennes, Paris 13).

Les exemples en rouge sont souvent vus en TP.

Attention a certaines plantes parfois annuelles (Radis, certaines Carottes. . .) ici présentées comme bisannueHes.

Bourgeon terminal

Bourgeon axillaire
Ecaille

Feuille

Partie de la plante ou Nature de |'organe ou Exemples rythme de développement
organe accumulant des du tissu (au regard des exemples)
reserves
carotte plantes bisannuelles

salsifi, panais

tubercule racinaire bettorave sucrisre

racine (essentiellement)

(feuille reduite) Hypocotyle
Reste du stolon tubérisé
ge Racing
de mu{trp.l’rcanon ramifice
asexuss)
Tubercule caulinaira Tikercula
Pomme de terre Feuilles” S| bypocaiylslis
(mixte)
Racine .-—-—-—/}r Radis
secondaire
Racine
principale
Erreur a éviter Tunique Tunigue babnisas Pousse
Attention, « légume = est unique- écailleuse charnue Tubercule racinaire Rhizome
ment un terme culinaire, il ne repré- ) Caroite Gingembre
sente pas un type d'organe végétal,
au coniraire das « fruits ». Certains Bourgeon Bourgeon
« légumes » sont d'ailleurs des fruits terminal axillaire
(ex. tomate, avocat, courgatte...). Bourgeon tp_ousse
axillaire suivante)
e Racine
Bulbe o Plateau adventive

Oignon Racine

dahlia plante vivace
radis plantes bisannuelles
L ) betterave rouge
racine *+ hypocotyle tubercule mixte o
hypocotylaire fourragére

racine + hypocotyle + tige

celeri-rave

plantes bisannuelles

tubercule caulinaire

pomme de terre
topinambour

plantes vivaces

glateul
tige chou-rave plantes bisannuelles
gingembre plantes vivaces
rhizome sceau de Salomon
muguet
oignon plantes bisannuelles
feuilles bulbe ail plantes vivaces
tulipe
s =5 catuldon ha'ncut, pois plantes annuelles
: ble plantes annuelles
graines — albumen 5 %
ricin plante vivace

A FIGURE 66. Organes de réserves végétatifs. D’aprés DENCEUD et al. (2014).

e Les organes de réserve végétatifs sont fondamentalement des organes renflés
(= épaissis) et hypertrophiés dont les parenchymes sont gorgés de réserves.
e Ces organes peuvent étre (figure 66, tableau 1V) :
= Des structures renflées massives dérivant de tiges ou de racines, les
tubercules. On les qualifiera en fonction de leur origine :

[¢]
(¢}
[¢]

Caulinaire s’il dérive de la tige (plutot I'épicotyle*).
Hypocotylaire s’il dérive de la partie hypocotylaire* de la tige.
Mixte s’il dérive en proportions variables de tige (souvent
hypocotyle) et de racine.

Racinaire s’il dérive de racines.

Y. Le parenchyme du bois (et du liber), une réserve importante chez les espéces

ligneuses (phanérophytes, chaméphytes)

e |l ne s’agit pas vraiment d’organes mais uniquement de tissus de réserve : le
parenchyme ligneux et, dans une moindre mesure, le parenchyme libérien tres
présents chez les Angiospermes ligneuses sont un lieu de stockage de matiére
organique — surtout sous forme d’amidon (dans des amyloplastes). Ces
parenchymes forment des rayons libéro-ligneux (voir plus haut + figure 67).

e Les photoassimilats sont mis en réserve a la belle saison et utilisés a la reprise

de la vie active ou ils circulent notamment par le xyléme.
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A FIGURE 67. Bois avec deux années de fonctionnement. D’aprés DENCEUD et al. (2014), modifié.

c. Des réserves variées accumulées au sein de parenchymes de réserve
Revoir la biochimie structurale (chapitre 8)
e Les réserves a long terme que sont les réserves saisonniéres sont généralement
accumulées dans des parenchymes de réserves. Quelques exemples de
réserves sont proposés dans le tableau V.

Vv TABLEAU V. Apercu des réserves végétales dans quelques organes de résistance
et de leur localisation.
Document J. SEGARRA (TB2, ENCPB — Lycée Pierre-Gilles de Gennes, Paris 13).

Echantillon . localisation (tissu) des
3 Nature des réserves ;
biologique réserves
Carotte Sucres solubles Parenchyme libérien Vacuole
(saccharose)
Olghon Sucres solubles Parenchyme foliaire Vacuole
reducteurs
Pomme de terre amidon Parenchyme medullaire
Gingembre amidon Parenchyme (médullaire) Amyloplastes
Graine de haricot amidon Cotylédon
Grain de blé amidon Albumen
Cacahuéte lipides cotylédon Cytosol
(arachide)

a. La possibilité de réserves amylacées dans les amyloplastes
e Si les réserves d’amidon a vocation journaliére sont stockées dans les
chloroplastes (voir plus haut), les réserves d’amidon a vocation saisonniére sont
stockées dans des amyloplastes, plastes dont le stroma est occupé par un ou
plusieurs grains d’amidon (encadré E).

Encadré E  La production d’amidon dans les amyloplastes

Au sein des amyloplastes situés dans les organes-puits (figure a), le principe est le méme mais il y
a import dans le plaste de glucose-6-phosphate et de glucose-1-phosphate. Ces composés sont
eux-mémes produits a partir de glucose et de fructose issus de I'hydrolyse de saccharose (lui-
méme d’origine phloémienne).

STROMA
(AMYLOPLASTE)

Amidon
Amylose : Glu, gynthase .
. Gltger

cl

Gl 1-

ADP-glucose
phosphate ; ; ADP
ATP

Pyrophosphate PP;
(= deux phosphates
ligs)

6
s

phosphate

Enzyme de
branchement
(blusietirs
amyloses)

CYTOSOL

Glucose-6-phosphate 3— Glucose-1-phosphate

P A -

e 1 i1

Saccharose —* Glucose + Fructose

A FIGURE a. Biosynthése d’amidon dans un amyloplaste. Schéma original.

B. La possibilité de réserves en sucres solubles dans les vacuoles
e Les oses ou disaccharides, parfois du glucose (parfois du fructose) mais plus
souvent du saccharose plus facile a stocker en raison de son caractére non
réducteur, peuvent s’accumuler dans les vacuoles de parenchymes de réserve.
e On trouve ainsi de nombreux organes de réserves souterrains (tableau V) chez
lesquels cette modalité de mise en réserve s’exprime au niveau de rayons
libéroligneux hypertrophiés.
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Y. La possibilité de réserves lipidiques dans des gouttelettes lipidiques situées a

localisation cytosolique ou plastidiale
Liaisons ester (x3)

—
(@] O
Il Il
HO— CMAAAAAAAA CH;—Q=—€
CH,— OH ﬁ Estérification |
1
CH— OH + HO=CNAAAAAAAA = CH —0 — CNAAAAAAAA + 3H0
[
CH,— OH (I:lJ Hydrolyse | ﬁ
HO=—C CH,—0—C
Glycérol 3 acides gras Triglycéride Eau

A FIGURE 68. Equation d’estérification (bilan) de la formation des triglycérides. Les étapes
intermédiaires ne sont pas représentées. D’aprées SEGARRA et al. (2014).

e Les triglycérides ou triacylglycérols sont des triesters d’acides gras et de
glycérol : ils se forment par la réaction d’estérification entre le glycérol (un triol)
et trois acides gras (figure 11). Les triglycérides peuvent contenir trois fois le
méme acide gras (triglycérides simples) ou non (triglycérides mixtes).

Pour information

La triestérification n’est généralement pas réalisée en une seule étape. La réaction entre le glycérol
et un AG donne un monoacylglycérol (monoglycéride), une deuxieme estérification avec un
deuxieme AG donne un diacylglycérol (diglycéride) et fin une troisieme estérification avec un
dernier AG donnera un triacylglycérol (triglycéride).

Chaque estérification, colteuse en énergie, passe par des étapes intermédiaires utilisant de
I’énergie cellulaire ; c’est en réalité un acyl-coenzyme A (AG + coenzyme A) qui réagit avec du
glycérol-3-phosphate (glycérol phosphorylé).

o L'estérification « neutralise » les fonctions alcool et les triglycérides sont donc
totalement hydrophobes : ceux-ci s’accumulent en grosses gouttelettes lipidiques
dans le cytosol. Chez les ‘végétaux’, on les trouve dans divers tissus, notamment
dans les graines d’oléagineux. Ces gouttelettes portent le nom d’oléosomes chez
les Angiospermes.

o Chez les Angiospermes, on peut aussi les trouver dans les plastes — on peut alors
nommer les gouttelettes des plastoglobules :
= Globules lipidiques dans les chloroplastes [réserves journaliéres]
= Gouttelettes lipidiques dans les oléoplastes (plastes spécialisés dans la mise
en réserve de lipides) [réserves saisonniéeres].

Notons que les gouttelettes lipidiques (figure 69) incluent également souvent des stérols
estérifiés et qu'elles présentent des lipides amphiphiles a leur surface (dont la partie hydrophile
est au contact de I'eau : stérols, phospholipides). On y trouve aussi des protéines.

Monocouche de
phospholipides
+ stérols libres

Protéine enchéssée dans la
monocouche phospholipidique

Triglycérides
+ Stérols estérifiés

A FIGURE 69. Organisation d’une gouttelette lipidique.
http://www.actuscimed.com/2011/03/regulation-des-gouttelettes-lipidiques.html (aot 2015).
Les oléosomes des cellules végétales peuvent mesure plusieurs um).

8. La possibilité de réserves protéiques de nature et localisation variables (ex.
gluten, grains d’aleurone...)

Encadré F  Les grains d’aleurone

» L'aleurone est une protéine végétale de réserve qui se présente souvent sous forme de
grains limités par le tonoplaste (membrane vacuolaire) qu’on appelle grains d’aleurone. Les
protéines sont « sécrétées » dans la vacuole puis celle-ci se fractionne en de multiples vacuoles
qui se déshydratent; les protéines cristallisées constituent les grains d’aleurone. La
mobilisation de ces réserves suppose le processus inverse (figure a).

Formation des grains d'alenrvone o partir des vacuoles, pendant
la maturation de la graine (en int de la gauche vers la droite). Hydratation
des grains d’aleurone pendant la germination de la graine (en allant de la droite

vers la gauche).

A FIGURE a. Grains d’aleurone dans la graine de Ricin. D’aprés CAMEFORT & BOUE (1980).

On trouve surtout les grains d’aleurone dans les graines : I'exemple type est la graine de Ricin,
bien qu'il s’agisse d’une graine a la fois oléagineuse et protéagineuse.

Remarque tres importante : chez les caryopses de Poacées, on trouve sous les téguments du
fruit (péricarpe) une couche cellulaire contenant des grains d’aleurone qu’on appelle « couche a
aleurones » alors méme que le caryopse est une graine albuminée amylacée. Cette couche
fournirait notamment les enzymes hydrolysant les réserves d’amidon lors de la germination.
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e Des protéines de réserve peuvent étre accumulées dans le cytosol,
éventuellement en association étroite avec les amyloplastes (cas du gluten des
caryopses de Poacées) ou encore accumulées dans des vacuoles déshydratées
(cas des grains d’aleurone — encadré F).

d. Des réserves mobilisées au retour de la belle saison

a. Une variation saisonniére des flux de matiéres organique et de la nature source-
puits des organes
e On peut noter qu’en fonction des saisons, une transition puits-source des organes
s’observe (figures 70-71-72) :
= A la reprise de la vie active, la production de saccharose est essentiellement le
fait des tubercules ou 'amidon est consommé (organes-sources) alors que le
jeune appareil caulinaire regroupe les organes-puits. Peu a peu, les réserves
du tubercule s’'amenuisent.
= A la belle saison « installée » qui prépare le passage de la mauvaise saison, la
production de saccharose est essentiellement le fait des feuilles par
photosynthése (organes-sources) et la consommation s’opére essentiellement
au niveau des nouveaux tubercules qui mettent en réserve de 'amidon — mais
aussi des éventuels organes reproducteurs (organes puits).

Eté, automne

ZONE
SOURCE

Production
d'assimilats

Distribution par
la seve élaboree

Consommation”
de reserves

Mise en

! Hiver
reserve

Vie ralentie

Printemps

A FIGURE 70. Une vision plus compléte des variations saisonniéres des corrélations
trophiques chez la Pomme de terre et la transition source-puits. D’aprés PERRIER, BEAUX et al.
(2021). On notera bien la transition source-puits en cours de belle saison.

B. Une mobilisation des réserves dont les hydrolysats passent par le phloéme
e Lors de la reprise de la vie active, la circulation des hydrolysats de réserves issus
du tubercule vers les jeunes parties vertes a la reprise de la vie active s’effectue
également, quoique de maniére ascendante cette fois, par la séve élaborée
(figures 70-71).
Attention, la circulation de la séve élaborée n'est pas toujours « descendante » ! Elle est polarisée des organes-sources
vers les organes-puits. . . |ci, les organes-sources a ce stade de 'année, ce sont les tubercules !

saccharose
trés concandré

tube criblé

&n coura d'hy

celule compagne
ou de transfert

proplaste
milochondria

cellule manstamatique

celule du parenchyme de résernves

Consommation
de réserves
[ ZONE
\SOURCE

Mobilisation
des réserves

Belle salson
Mauvaise saison

Accumulation
de réserves

Production de
photosynthétats

symport H - lsacchanoss

cafiule du mésophylle
pompe & protons
+

cellule du parenchyme de réseneas

cellule compagne
o de transfert

armyloplaste

3 " - m ‘%
s 1 B: ' . i 2
I I 8 m—5
# A B [ L

P

P

BLEAx N NEESSIES
U p @aueuEasd US

SLigfx Fip MBSSEITN Un S19A

A FIGURE 71. Une vision plus compléte des variations saisonniéres des corrélations
trophiques chez la Pomme de terre et la transition source-puits. D’aprés PEYCRU et al. (2014).
Méme si c’est la partie haute du schéma qui nous intéresse ici, voila un beau schéma de synthése.
On notera bien la transition source-puits en cours de belle saison.
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MISE EN RESERVE MOBILISATION DES RESERVES

L'HIVER AU PRINTEMPS
Organe .
Tubercule caulinaire [+

souterrain

Protection
Tissu Suber —————

Protection . Circulation
Parenchyme médullaire Croissance et dela

division cellulaire seve

Catatolisme  Anabolisme
ATP

\

Concentration de réserve
Cellule Amidon —» Glucose

Grains d'amidon nombreux dans les cellmns
du parenchyme

Concentration de réserve
glucidigue

Maolécule

Amylose Amylopectine

- Grande taille Yo o

Amylases

Réserve énergétique

+ Peu dlextrémités réductrices COH

CH,0H
et 4
faible pouveir osmotique H4—=0C H -
h { ¢
i OH H
Reserve « stable » oH OH
i
OH

« Hydrophile et accessible
aux enzymes
Hexose réactif soluble, réducteur,

Réserve mobilisable substrat du catabolisme oxydatif

A FIGURE 72. Une vue d’ensemble sur les réserves saisonniéres. D’aprés DAUTEL et al. (2021).

On notera bien la transition source-puits en cours de belle saison.

IV. La diazotrophie chez les Fabacées

e On s’intéresse ici a une symbiose déja évoquée dans le cours sur les Fabacées.

e Pour les auteurs francophones, la symbiose désigne un mutualisme (interaction
réciproquement profitable entre étres vivants) durable entre deux espéces qui
généralement associent et/ou modifient une partie de leur anatomie dans le
cadre de linteraction. C’est le sens retenu dans ce cours. On discutera cette
définition dans le cours sur les écosystemes.

Capacité exigible v En prenant appui sur des coupes de nodosité, présenter
P 9 I'organisation fonctionnelle de celle-ci.

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

bactérie

e La diazotrophie (alimentation azotée a partir de diazote atmosphérique) chez
les Fabacées est 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 '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 G). On appelle cycle de matiére la représentation cyclique du devenir et
des transformations d’un élément chimique au sein d’un écosystéme ou de la
biosphere.

o |l est a noter que l'association Fabacées-Rhizobium n’est pas la seule symbiose
diazotrophe existante (encadre H).

Encadré G Le cycle de I'azote

Anticipation sur la deuxiéme année

Importance du degré d’oxydation

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

v Les photosynthétats produits dans les organes sources sont
distribués dans les organes puits via la séve élaborée.

v Les organes de réserve sont des organes puits/sources qui
accumulent la matiére organique. Les réserves sont
accumulées/mobilisées avec une périodicité variable, quotidienne
et/ou saisonniére.

Bilan (adapté du

programme)

Compose Niveau d'oxydation

Composé N arganique (R-NH;} -3 Compose
trés réduit Ammoniac (NH3) -3 peu oxydé

Azote gazeux (Ny) 0

Oxyde nitreux (N;0) + 1 {moyenne par N)

Oxyde d'azote (NO) +2

Mitrite (NO5 ) +3
Composé Dioxyde d'azote (NO,) +4 Composé
peu réduit Mitrate (NO57) +5 trés oxydé

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

» Dans un cycle de matiére, 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 role 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).
n /
¢~ N NO |
N0 [ /
Emission par les
organismes vivants Engraig
(g o3
I 0 N
R Com— 3
ek % "Fixation symbiolioue pgcomposition des résidus
— Pralavement organiques et des déjections
M2 /* par les plantes X
\\ Dénitrification . _h'l\\N_-_Hy
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FIGURE a. Cycle de I’azote. D’apres MOROT-GAUDRY (1997).
Assimilation R Acide aminé
" R=NH,
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itrifiant - r
xS NO, nitrifiantes NH,
Dénitrification Fixation
Bactéries Rhizobium...
dénitrifiantes Diazote
———> Réactions diverses N,

smmmmmm) Oxydation
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FIGURE b. Cycle de 'azote simplifié. Original.

Encadré H 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 SYMBIOSE

AVEC DES MICRO-ORGANISMES
FIXATEURS DE N.

L'aulne (Alnus sp., Bétulacées), commun au bord
des riviéres, 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 a 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.

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

nodosités
a Frankia

Nodosités d'aulne glutineux

racine adventive
feuilles flettantes
tige flotiante

Coupe transversale du lobe supérieur

C'est le cas de Gunnera (Eudicotylédones, Rosales),
des cycas (Cycadophytes) aux racines & |'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". Criginaire d’Amérique tropicale,
elle a été introduite en Asie pour améliorer les ri-
zieres inondées. Lorsgu’elle meurt, sa décompaosi-
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
N3 qui logent dans leur thalle plagué sur le sol.

1cm

Racine coralloide de Cycas
4 Anabaena

cavité

Anabaena

d'une feuille d'Azofla
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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 73) 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 73). L’ensemble bactéroide-espace péribactéroidien-
membrane péribactéroide est parfois appelé un symbiosome.

Cellule fixatrice de N, d'une nodosité
s paroi

plasmalemme

nodosités

i' péribactercide
I~ bactéroide
== fixation de N

[ , nayau
PA ; mitochondria
vacuole

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). lls ant des formes variables selon les especes (forme ronde, en L ou en Y).

A FIGURE 76. Nodosités. D’aprés MEYER et al. (2008).

Sur une coupe longitudinale le nodule & croissance indéterminée présente, 4 partir de I'apex, un
méristéme apical (zone I), une zone de différenciation, ou zone de préfixation (zone IT), 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 Rhizobinm sont acheminés dans les cellules végérales 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 foncrionnelle est réalisée, le symbiosome, qui comprend le bactéroide,
l'espace péribactéroidien, et la membrane péribactéroide. Dans la zone II-I11, les bactéroides montrent une
structure modifiée et les cellules végérales accumulent des amyloplastes. La fixation optimale de l'azote a lien
dans la zone IT1, 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’apres DUHOUX & NICOLE (2004).

e Les nodosités (figure 74) présentent une zonation. On se limite ici a 'exemple d'un
nodule indéterminé (il existe aussi des nodules déterminés avec une organisation
une peu différente — voir encadré ). Les cellules infectées se situent au centre de
la structure (moelle) (alors que la partie corticale de la structure présente surtout

des tissus non infectés : rhizoderme, du parenchyme cortical et des tissus
conducteurs, ces derniers s’organisant en cordons vasculaires).

PN

cortes zone IV
externe
cortex
interne
zone Il
cordon de fixation
vasculaire
interzone I-ll
zone ||
zone |

A FIGURE 74. Zonation des nodosités. D’apres DUHOUX & NICOLE (2004).

e La partie centrale s’organise typiquement en quatre zones (figure 74) :
Voir absolument le TP SV B a ce sujet
= Zone | : méristéme 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 différenciation 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 pénétrent jusqu’a la
zone Il au moyen d’'un cordon d’infection (figure 75) 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 lll, on note la présence d’une interzone lI-lll ou les bactéroides présentent une
structure modifiée et ou les cellules végétales produisent des amyloplastes en quantité
importante.

= Zone lll: 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.
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Ao B s raide Encadrél Pourinformation : nodules indéterminés et déterminés

(Au-dela du programme : pour information — d’aprés DUHOUX & NICOLE, 2004)

- cordons mitochondrie

d'infection ey s . . . e . . .. Lo
» Les nodosités que nous avons étudiées jusqu’ici sont des nodules indéterminés caractérisés
par un méristéme nodulaire en position apicale du nodule et une différenciation basipéte, la
nodosité perdurant toute une saison. |l existe aussi des nodules déterminés caractérisés par
un méristéme nodulaire dispersé dans toute la partie périphérique du nodule, une forme

plutét sphérique et un fonctionnement souvent court (une dizaine de jours) (figure a).

poil
absorbant

appareil
de Golgi

—— méristéme _
nodulaire ™,
- cortex externg,

conducteurs
T cortex interne

Les deux grands types de nodules. C'est
la plante-héte, et non pas la bactérie, qui est &
l'origine du type de nodule. Dans le nodule de

i =t : - poil absorbant _
type indéterminé, le méristéme apical donne nais- - P e

=% sance & toute la structure du nodule de maniére "_er,ﬁﬁ{éfc'{:e_ 2=
& basipete. Ces nadules sont parfois ramifiés. Dans e Racine — phlogme — ' =
. nodule de type déterming, le méristéme a une durée — xyleme ——
= de vie limitée & une dizaine de jours et le nodule
b est plus ou moins sphérique.
:. Nodule indéterminé Nodule déterminé
P \ (luzerne, tréfle,vesce) (soja, haricot)
i . tigue fnfects cytop . % -type amide - type uréide
- forme cylindrique, parfois ramifié  _ forme sphérique
Stades du processus d’endocytose des bactéries (d'aprés Dommergues et coll., 1985). otk it = meine s

- zonation du tissu central _ tissu central uniforme

A FIGURE 75. Fonctionnement du cordon d’infection.

On notera que la membrane péribactéroide est issue FIGURE a. Nodules indéterminés et déterminés. D’aprés DUHOUX & NICOLE (2004).

de la membrane d’endocytose du bactéroide.
D’aprés DUHOUX & NICOLE (2004).

2. Nodules indéterminés ou déterminés [pour information ?] 3. Fonctionnement des nodosités : un partage des taches mutuellement
avantageux
On distingue classiquement deux types de nodosités (encadré |) : e |l s’agit ici de montrer que la nodosité présente un fonctionnement mutuellement
= Les nodosités a croissance indéterminée ou I'activité méristématique se maintient tout au profitable aux deux protagonistes de [linteraction en explicitant son
long du fonctionnement du nodule. De nouvelles cellules apicales sont continuellement fonctionnement.

infectées. Cela résulte en une forme plutét cylindrique de la nodosité. Ces nodosités sont

" ! e Pour une vue d’ensemble : construire une figure synthétique avec les étudiants
surtout connues chez les Fabacées des zones tempérées.

(figure 76).

Le cours et le TP traitent de ce type de nodosités.
Les nodosités a croissance déterminée ou 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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Association a bénéfices
réciproques pour
les partenaires
La plante, autotrophe au carbone,
fournit les photoassimilats
carbonés a |la bactérie,
i hétérotrophe au carbone.
La bacténe, autotrophe a l'azate,
fournit en retour des composés
arotés qu'elle utilise pour la
biosynthése de ses acides aminés.
" Une coopération moléculaire
entre les 2 symbiontes
La nitrogénase est un complexe
enzymaltique baclérien.
La legHb est synthétisee par la
cellule hote.
La membrane péribactéroide est
une membrane d'endocylose.

nH P | i |
i / | i LegHb ou leghémoglobine :
1]\ chaine respiratoire J | erlnpéclhe linactivation de la
| {membrane du bactéroide) = T | { nitrogénase par O, tout en
\ Vi nH* | libérant assez d'0;, pour le
2, Q, N H.0 P | fonctionnement de la

Encadré) La nitrogénase, un complexe enzymatique

16 ADP + 16 Pi

Dinitrogénase
réductase

Nitrogénase

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

réaction d'oxydo-réduction assurée
par la nitrogénase
La nitrogénase est un complexe protéigue bactérien
formé de deux métalloprotéines: la protéine a fer,
appelée dinitrogénase réductase (dimére d'environ
60 kDa) et la protéine & melybdéne-fer, appelée dini-
traogénase (tétramére d'environ 220 kDa). Chacune est
lige & des atomes de fer par I'intermeédiaire de leur cys-
téine, ce qui constitue des centres fer-soufre. La dini-
trogénase reductase en comporte gquatre et la dinitro-
genase, un nombre variable, dont deux sont liés & du
molybdene, Les atomes de fer sont impligués dans les
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 & la dinitrogénase. Lhydrolyse de
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 gue la di-
nitrogénase réduise N; en NH; et H™ en H,. La dinitro-
genase est inhibée par 'O, (d'aprés Buchanan et al.,
2000).

LegHb-O, e LegHb

S| e

chaine respiratoire bactérienne.

=0, “airdusol N,

A FIGURE 76. Fonctionnement d’une nodosité. D’aprés PERRIER, BEAUX et al. (2021)

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 I’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 I’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 NH; + H> + 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 76) (encadré J).

L’ATP, les électrons et les protons sont fournis par la respiration du bactéroide.

L’ammoniac produit (NHs) — ou plutdt sa forme ionisée, 'ammonium (NHs") — 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 produire
ses propres acides aminés ; le systéme enzymatique GS-GOGAT intervient.

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 qui limite les échanges gazeux.

= La respiration bactérienne est rapide : le dioxygéne parvenant au bactéroide
est préférentiellement fixé par la chaine respiratoire plutét que la nitrogénase.

= Les cellules végétales contenant des bactéroides expriment en forte quantité une
protéine de structure quaternaire fixatrice de dioxygéne : la leghémoglobine
(LegHDb) (figure 76). Cette protéine, qui posséde un héme (cofacteur contenant
un jon métallique pouvant fixer un gaz diatomique au centre d’'un ensemble
organique de plusieurs cycles appelé porphyrine) semblable a 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.

¢. 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.
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e La, ce saccharose est utilisé essentiellement dans la production de glucose
transférable aux bactéroides (figure 76) qui peuvent aussi utiliser d’autres
composés du métabolisme tels que des acides organiques (succinate, malate...)
(figure 76).

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]
o De nombreuses études montrent clairement que I'importance de la nodulation est
une fonction décroissante de la disponibilité en nitrates du milieu (figure 77).

Les Fabacées suscitent la mise en place des nodosités en cas de faible présence
de ressources azotées du sol.

Point agronomie
= En agriculture, les jachéres 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 espéces de Bactéries et
espeéces de Fabacées.

Contribution de la

#données Dijon 1999 3 3 i
fixation symbiotique & l'acquisition

» données Dijon 2000

% 8o 'i'(:;\ oDennées issues da Jensen, 1887 totale d'azote par le peuplement
2 =S sur la totalité du cycle de la plante,
= . .
g f‘o\\ en fonction de la disponibilite en
%60- b 3 azote  minéral  (nitrates  +
£ I ammonium) dans la couche
8 0l \% labourée mesurée au  semis
& R y = 023 + 85.94 (Expérimentation au champ INRA
2 S R® =099 Dijon). Modifié d'aprés Voisin et al.,
= R
§ 204 L 2002b.
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\\\
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A FIGURE 77. Effet de la disponibilité en azote minéral du sol sur la quantité d’azote fixé par
les nodosités chez les Fabacéées. D’aprés VOISIN et al. (2004).

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

e En cas de faible disponibilit¢ 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 cycles organiques)
(figure 78) ou des bétaines (exemple : triméthylglycine TMD — figure 79).

A FIGURE 78. Deux exemples de flavonoides (pour information).
D’aprés Wikipédia (consultation décembre 2015).

O
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A FIGURE 79. La TMD, une bétaine (pour information).
D’apres Wikipédia (consultation décembre 2015).

Les génes nod. Organisation des génes nod sur
le plasmide Sym de Rhizobium lequminosarum biovar viciae,
espéce nodulatrice des pois. Le produit de nodD contréle 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

A FIGURE 80. Organisation des génes Nod (pour information). D’aprés MADIGAN & MARTINKO
(2007). Les genes nif codent les polypeptides de la nitrogénase.
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Au cours de ceree symbiose, le programme générique de la plante-héite est considérablement modifié, Des
approches moléculaires complémentaires (Northern blot, hybridation in sitw, et expression foncrionnelle de
promoteurs) ont permis d'identifier plusieurs génes de la plante-hére Sexprimant principalement dans les
nodules (nodulines). La localisation de 'ARNm de ces génes au cours de la formation du nodule a permis de
« cartographier » les différentes zones de différenciation du nodule, On recherche activement la régulation ct

la foncrion des génes impliqués.

Nodule Modulines Modulines
précoces tardives

zane IV
\ zane de sénescence
2
zone Il é
zone de fixation ?
- & E
= =
B =
interzone II-11l & 3
zone Il ~ § H A
' & - oY
zone de préfication |3 | ] =V|
S t
zone | o
zone méristématigue

Localisation histechimigue de queiques protéines exprimées dans le nodule (nodulines) des légumineuses, On distingue
des nodulines précoces comme Enod12 et des nodulines tardives comme la leghémoglabine.

A FIGURE 81. Dialogue moléculaire entre Fabacée et Rhizobium montrant la répartition des
facteurs Nod (pour information). D’apres DUHOUX & NICOLE (2004).

e En réponse a la présence de ces substances dans le sol, les bactéries Rhizobium
sont attirées et se déplacent vers les racines de Fabacées : 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 80) sous la dépendance de protéines régulatrices
produites par le géne 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 82).

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

o 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 nommeées nodulines sont alors produites, sans
que le role de ces nodulines ne soit forcément toujours clairement identifié. On peut
distinguer des nodulines précoces produites lors de la mise en place de la
symbiose et des nodulines tardives produites lors du fonctionnement de la
symbiose. L’expression des nodulines est fonction de la zone de la nodosité
considérée (figure 81).

© nod D, facteur de transcription, Rhizobium © Les produits des aénes nod
i site & u i« { == _ = = = " . sont des enzymes d =5
se lie ensuite & une région Ete_l ADN == G ot ¢ e choyme e
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g if e ’ i fJ§| 2 0 i © Cette voie métabolinue
I T Enzymes Nad produit une substance
|| semblable @ la chiting appelee
: i | —r . B
8 Le flavanaide active un i\ [ WodD « facteur Nod's
régulateur génique ‘\ e
{une protéine) nommé Nod D \ Qavnw:ue:}
chez Rhizobium sp, \\ e @ Le facteur Nod est un
T + stimulus spédfigue qu'émet
o La racine sécréte un flavonoide Rhizobium sp. vers la racine.
spécifique, substance chimigue e Il declenche la production,
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bactérienne de Rhizabium CFB"’DI'U"U?) infectieux et de la nodosite.
Sol o 1
—I'= = s T e = s o = - -
‘Racine Activation de génes dulir
conduisant & la form,

A FIGURE 82. Dialogue moléculaire entre Fabacée et Rhizobium.
D’aprés CAMPBELL & REECE (2004).

3. Les étapes de la mise en place d’une nodosité : la nodulation
e On peut appeler nodulation lensemble des processus qui permettent
I’édification de la nodosité (figures 83-84, encadré F). Au sens le plus large, cela
inclut le dialogue moléculaire précoce dont nous venons de parler.
e Les processus importants de la nodulation peuvent étre résumés comme suit :

= 1. Attraction chimique des Bactéries par des flavonoides (ou des bétaines)
produits par la plante.

= 2. Réponse de la Bactérie : rapprochement du poil absorbant (a 'aide de
mouvements de flagelle), mise en place d’interactions de reconnaissance
(impliquant 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 parenchymateuses, des
cellules méristématiques se forment et constituent I’ébauche du méristeme
nodulaire.

= 4. Croissance du cordon d’infection jusqu’au niveau du nodule en cours de
formation ; le cordon commence a y déverser ses Bactéries.

= 5-6. Croissance de la nodosité grace a la production de nouvelles cellules par
le méristéme et structuration de la nodosité grace a la différenciation des tissus
et I'infection bactérienne.

Notez que linfection continue pendant tout le temps de fonctionnement de la nodosité et que le
cordon d’infection persiste, contrairement a ce que de nombreux schémas peuvent laisser
supposer.

L’idée d’'une mise en place de la nodosité en plusieurs méristémes (3-4) qui se réuniraient ensuite
ne semble pas présente chez tous les auteurs. Pour DUHOUX & NICOLE (2004), un seul méristéeme
constitue le méristtme nodulaire des le départ: voir encadré K. Les clichés accréditent cette
vision.

Lycée Chateaubriand (35) « Classe préparatoire BCPST « SVT « SCIENCES DE LA VIE « Chapitre 4. La nutrition des Angiospermes en lien avec le milieu
Cours complet rédigé * Page 51



) (3
-
cordon d'infection

méristémes de la nodosité
induits par les nodulines
précoces

flavonaoides
o
& )
. - ]
% —
Y

les principales étapes de |'établissement de la symbiose entre une Fabacée et un Rhizobium
1. attraction chimigue, 2. adhésion et reconnaissance, 3. infection, 4. initialisation de la nodosité, 5. fusion des méris-
témes de la nodosité, 6. différenciation de la nodesité. Les proportions ne sont pas respectées d'une étape & |'autre:
le poil absorbant mesure guelques micramétres de long et |a 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), || (zone d'accroissement cellulaire et d'infection), Il (fixation de M) 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 83. La nodulation. D’aprés MEYER et al. (2008).

Encadré K Une vision précise des mécanismes et étapes de la nodulation

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

a) Modifications du poil absorbant
Chez la luzerne, dont les nodules sont de rype indéterminé,
absorbants de la racine. Dés la reconnaissance du Rhizebium spécifique acquise, des modifications structu-

I'infection a lieu par les jeunes poils

rales apparaissent dans les toutes premitres heures de l'infection. Il s'agit de plusieurs paramétres cytophysio-
logiques du poil absorbant: dépolarisations membranaires, modifications de concentradons du Ca®*
intracellulaire, augmentation de pH et fragmentation de I'actine. Ces modifications concernent également
les microtubules du cytosquelette des cellules du péricycle situées en face des poles de protoxyleme de
la racine.

b) Initiation du primordium nodulaire

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 a des divisions, anti-
clines puis périclines, et a Pédification progressive d’un méristeme « nodulaire » qui sera 4 'origine du futur
nodule. Notons qua ce stade, les Rbizobinm n'ont pas encore pénétré dans la racine.

g 15 305 1min 10 min 30 min ih 2h 3h

e // i
r I I |
| | |

| varlatlons du Ca cympiasmlque

Maodifications cyto- | i |
physiologiques intervenant
dans le poil absorbant en
réponse a l'addition de fac- | I
teurs Nod spécifiques dans
le milieu (d'aprés Cardenas | |
et coll.. 2000, modifié).

I augmentati _ndu|.|H

il |
-
M dépolarisation membranaire
S | | I | | |

| | | I fragmentation de I'actine | | [

i courbure du
| | | | | I | I | poil absorbant
|

Vo - 0, (R —

e

|

o4

figures [ 1.31 ]a 1. 35 : 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, 135 1.36: Truchet et coll., 1989). [1 31| Poil absorbant de luzerne, non inoculé. n,
noyau, v, vacuole (x 660). 132 Poil absorbant en forme de crosse de berger, 8 heures aprés l'inoculation. n, noyau et son
nucléole (petite fléche). Amas de bactéries rassemblées dans la boucle du poil absorbant (grande fléche), tractus cytoplasmigues
(doubles flaches) (< 1 800), | 1 3_3 Poil absorbant 11 heures aprés |'inoculation, avec un cordon d'infection (grandes fléches)
(< 1750). 134| Inductmn de cordons d'infection dans le cortex (fléche) et dans le primordium {asterlsque} {x 200).

1 35 | Racine infectée, 3 jours aprés l'inoculation avec un primordium nodulaire en cours d'initiation (x 100). | 1. 36| Racine

lnfectée 5 jours aprés linoculation avec un nodule en formation (x 80). ’ ’ ’
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¢) Formation du cordon d'infection

Certains des poils absorbants infectés se courbent et forment une « crosse de berger » 4 I'intérieur de laquelle
les bactéries se multiplient. C'est également & 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 idenrifié, 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 formarion 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 érat physiologique.

Rhizobium
ou Facteur Nod

Primordium

nodulaire  —
—

Cortex
racinaire

Endoderme

Péricycle

La position des premiéres divisions (primordium nodulaire) induites dans le cortex racinaire de la racine est déterminge,
On considére qu'il existe une influence & la fois de l'origine spatiale de linfection par le Rhizobium spécifique, et de la position
des éléments conducteurs. Les péles de protoxyléme, par [a voie de ['uridine, stimuleraient les divisions, tandis que les pdles de
phloéme, par la voie de |'éthyléne, auraient un effet négatif.
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e Figure 84 : autre illustration de la nodulation.

0 Les racines sécrétent des substances Bactéries
chimigues qui attirent les bactéries
du genre Rhizobium, Ces bactéries
libérent 4 leur tour une substance
chimigque gui provoeque I'allongement
des poils absorbants et la formation Poil
d'un filament infectieux & partir absorbant

Zone Il d'une invagination de la membrane  infecte

plasmique.

@ Les bactéries pénétrent dans
I'écorce de la racine par le filament
infectioux. La racine commence
# répondre A 'infection par

. Division de cellules une division de certaines cellules

du péricycle de la stéle de I'ecorce et de cellules du pési-

cycle de la stéle. Les vésicules
contenant les bacteroides bour-
geonnent dans les cellules de

I"écarce & partir du filamert

Infectieux ramifié. La membrane

des vésicules provient de I'invagi-

nation de la membrane plasmigue
des cellules corticales,

b Divisicn
Rh 3
Filament — ZOPLIT P e cellules

infectieux

Zone |
corticales

Bacteroides

Interzone HI-ll

Modosite
en déveleppement

endoderme

péricycle ’— Zone Il i ;
©) La croissance se poursuit
dans les régions infectées
de |"écorce et du péricycle,
jusqu'a ce gue ces deux
masses de celiules
fusionnent et farment
la nodosité:

faisceaux
conducteurs

@ La nodosité continue de grossir,
Le tissu conducteur |a reliant
au xylame et au phlogéme
de la stele se développe.

Zone |V Il apporte des nutrimeants

4 la nodosité et transporte

les composés azotés produits

dans la nodosité vers |a stéle,

qui les distribuera dans toute la plante.

Tissu conducteur
dans une nodosité

cortex

Formation d'une nodosité dans une racine de Soja (Glycine max).
poil . . T,
ahsgrbari A FIGURE 84. La nodulation : vision simplifiée.

D'aprés CAMPBELL & REECE (2004).

méristéme
nodulaire

primordium

corden nodulaire

d'infection

v Au sein des nodosités développées dans I’appareil racinaire de
Fabacée, des bactéries symbiotiques utilisant les assimilats de la
plante sont capables d'utiliser le diazote et de le réduire en
ammonium. Les cellules racinaires contenant les bactéroides
produisent des molécules organiques azotées exportées dans le
xyléme.

ponts cytoplasmigues
Bilan (adapté du

programme)

Ftapes de l'ontogenése d'un nodule indéterminé.

v’ La formation de nodosités dépend de la fertilité du sol.
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transport actif poil Bbs?mant transfert . compagne  de résprve
o | 1 ~'
! i @ :acchaouperméase ione - B | .
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A CORRELATIONS RACINES / ORGANES AERIENS CORRELATIONS ORGANES SOURCES | PUITS
amyloplaste
| A FIGURE 86. Une autre vision synthétique de la circulation chez les Angiospermes liant le
phénoméne aux corrélations trophiques.
D’aprés PERRIER, BEAUX et al. (2021).
/ vacuole
T =01
P=-05
\ K&
/
ponctuation cellule PUITS
: . . compagne (racinaire
vaisseau tube criblé s )

hypothése de circulation de la séve élaborée selon Minch, processus de chargement et

déchargement du phloeme

Des ordres de grandeur de patentiel hydrigue (W), de pression esmotique (1) et de pression hydrostatique (P) sont
indiqués en MPa. La composante gui détermine le flux de séve est indigué en couleur. Dans |e xyléme, la séve brute
circule sous tension, selon un gradient de W décroissant. Dans le phloéme, la seve élaborée circule sous pression, se-
lon un gradient de P.

A FIGURE 85. Une vision synthétique de la circulation chez les Angiospermes.
D’aprés MEYER et al. (2008), adapté. [un peu compliqué mais complet]
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A FIGURE 88. Le flux hydrique dans le végétal. D’aprés DAUTEL et al. (2021).
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EVAPOTRANSPIRATION ET MAINTIEN DE L'EQUILIBRE HYDRIQUE
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A FIGURE 89. L’équilibre hydrique dans le végétal. D’apres SAINTPIERRE, BORDI et al. (2021).
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A FIGURE 90. La feuille et la nutrition du végétal. D’aprés SAINTPIERRE, BORDI et al. (2021).
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