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Introduction

Ce second tome est consacré aux aspects physiologiques et moléculaires du dévelop-
pement des végétaux supérieurs couvrant la croissance végétative, I’organogenese, la
floraison et les relations avec le milieu physique et biologique.

La graine, organe de dissémination caractéristique des spermaphytes, est constituée
de I’embryon et des réserves (glucides, lipides, protéines) nécessaires a la germination;
le tout est enfermé dans les téguments. L’embryon, formé pendant la phase d’embryo-
genese, possede a I’état d’ébauches les organes végétatifs de la jeune plante: radicule
qui donnera la racine principale, la tigelle, la future tige, qui porte en outre des organes
de nature foliacée, les cotylédons, et la gemmule, ébauche du bourgeon terminal. La
graine dont la teneur en eau est tres faible entre tout d’abord en vie latente ou dor-
mance!, conditions conférant une grande résistance a I’adversité de 1’environnement et
jouant un rdle déterminant dans la dispersion et la pérennité des especes.

Apres une intense absorption d’eau, la graine gonfle puis éclate. Les réserves sont
hydrolysées et assimilées par I’embryon qui reprend une vie active. La graine germe,
la radicule émerge au travers des téguments de la graine (germination stricto sensu).
La racine et la tigelle s’allongent et donnent naissance a une plantule montrant ses
premiceres feuilles, les cotylédons. La plantule grandit et développe des formes et des
architectures variées, mais parfaitement définies pour chaque espece, port herbacé des
céréales et port ligneux des arbres par exemple. C’est la période de développement
végétatif de la plante. La croissance est assurée par des zones privilégiées, les méris-
temes, petits massifs de cellules indifférenciées qui conservent dans chaque organe les
propriétés des cellules embryonnaires. Initialement formés dans I’embryon, les méris-
témes sont a I’origine de toutes les structures de la plante.

La croissance en longueur des racines est assurée par un méristeéme apical localisé
sous la coiffe. Les cellules qui en dérivent s’allongent dans la zone d’élongation située
juste en arriere de 1’apex. Les ramifications racinaires, en revanche, se forment, au stade
post-embryonnaire, a partir d’un massif initial interne qui se développe en une ébauche
qui digere les tissus corticaux et fait saillie a I’extérieur. Le processus est sensiblement
le méme pour la néoformation des racines adventives. Le développement de nouvelles
racines (rhizogenese) comporte donc une phase de dédifférenciation de cellules internes
suivie d’une reprise de ’activité méristématique.

La croissance en longueur des tiges est assurée par le méristéme apical qui est plus
complexe que celui de racine. Les rameaux se développent, au stade post-embryonnaire,
a partir des bourgeons axillaires situés a ’aisselle des feuilles (méristémes axillaires).
Contrairement aux ramifications de la racine, qui ont une origine profonde, celle de
la tige a une origine superficielle. Fréquemment la croissance caulinaire dérivant du

1. Les mots en couleur sont définis dans le glossaire en fin d’ouvrage.



Biologie végétale

méristéme apical est suivie par une croissance des entrencuds (méristeémes interca-
laires). Les entrenceuds peuvent étre longs, cas des plantes volubiles ou tres courts, voire
inexistants, cas des plantes en rosettes. Les plantes montrent une croissance indéfinie en
produisant en continu des feuilles et les segments de tige sous-jacents.

La croissance en épaisseur des organes végétaux est assurée par les méristemes
secondaires (formation d’un cambium et différenciation de structures conductrices
secondaires). Ces formations, peu importantes chez les plantes herbacées annuelles,
deviennent prépondérantes chez les plantes ligneuses pérennes (arbres notamment).

Les méristemes permettent non seulement la croissance sensu stricto en déterminant
la position, le nombre et 1’identité des organes mais également des changements d’adap-
tation en maintenant en permanence des réservoirs de cellules indifférenciées capables
de donner de nouveaux tissus et organes. Du fait du manque de mobilité, les plantes
doivent s’adapter a tous les milieux et tous les changements de milieu. La morphologie
et I’architecture des plantes peuvent étre tres diverses, exprimant une grande adaptabi-
lité, dépendant a la fois de la génétique et de I’environnement.

Dispensées de mobilité, les plantes ont évolué alors différemment des animaux.
Elles ont développé une anatomie simple relativement rigide, adaptée a la capture des
nutriments et de I’énergie (racines et feuilles). Une paroi pectocellulosique double exté-
rieurement la cellule végétale entourée par la membrane cytoplasmique. Rigide, la paroi
joue le role de squelette qui assure le maintien de la plante mais conserve une certaine
élasticité nécessaire a la croissance et la division cellulaire. La croissance d’une cellule
nécessite donc a la fois une augmentation de son contenu (syntheése de molécules orga-
niques et entrée d’eau et d’ions) et une plasticité de sa paroi.

Apres la période végétative, sous I’effet de facteurs internes et externes (effet du
froid, de la durée du jour, etc.), la plante va entrer en période de reproduction, élabo-
rant des inflorescences et des organes reproducteurs constitutifs de la fleur. Les fleurs
sont des organes biologiquement uniques, constituées des organes reproducteurs males,
les étamines qui produisent le pollen, et les organes reproducteurs femelles, les car-
pelles (ovaire des plantes), protégés par les sépales et les pétales souvent aux couleurs
chatoyantes, attractives pour les insectes. Qui ne s’est pas émerveillé devant une rose
ou une orchidée! Les fleurs apres fécondation se transforment en graines et en fruits
(@)' dont les réserves assurent une grande partie de notre alimentation. Les approches
récentes de génétique ont permis de faire de grands pas dans la compréhension des
mécanismes moléculaires mis en place dans le controle de la floraison.

Les plantes annuelles parcourent leur cycle de développement de la graine a la graine,
en moins d’une année. La plupart de ces plantes germent au printemps et fructifient en
été. Les plantes bisannuelles ont leur cycle de développement qui s’étend sur deux ans,
venant a fleur la deuxieme année. Les plantes pérennes vivent plusieurs années, voire
des siecles (cas de certains arbres). La plupart fleurissent chaque année a I’age adulte. De

1. Comme dans le premier tome, le signe @ indique la présence d’un complément en ligne sur le site
Dunod.com.
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plus, les plantes ne fleurissent pas toutes au méme moment au cours de I’année. Certaines
fleurissent apres une période hivernale au printemps ou au début de 1’été quand les jours
sont longs, d’autres a I’automne quand les jours diminuent. Nous verrons comment les
facteurs climatiques modifient la période de floraison. Enfin, certaines plantes quand
elles fleurissent, arrétent toute croissance végétative. D’ autres fleurissent et poursuivent
leur croissance, émettant éventuellement d’autres bourgeons floraux.

Rappelons que les plantes ne se reproduisent pas uniquement par voie sexuée
mais également par voie végétative. Ce mode de reproduction résulte des proprié-
tés de totipotence des cellules végétales, qui confere aux plantes la possibilité de se
multiplier végétativement: stolons, drageons, marcotte, bulbes, boutures, greffe,
micro-propagation.

Le fonctionnement équilibré d’une plante, comme sa croissance et son développe-
ment, requiert des échanges d’informations entre les divers organes constitutifs. La
modalité la plus fréquente concerne 1’échange des signaux chimiques. Les signaux
chimiques les plus importants sont des régulateurs de croissance ou phytohormones
(auxines, cytokinines, gibbéréllines, acide abscissique, éthyleéne...) qui contrdlent la
division, I’élongation et la multiplication cellulaire et finalement I’harmonie de 1’orga-
nogenese et du développement de la plante. Ces phytohormones sont des messagers
chimiques présents en faible quantité qui sont produits dans une cellule ou un tissu
déterminés et qui modulent les processus cellulaires d’autres cellules ou tissus en intera-
gissant avec un récepteur protéique défini. Ces régulateurs peuvent agir soit directement
dans leur voisinage adjacent, soit apres transport vers des cibles plus lointaines dans
des organes différents. Ces corrélations hormonales, sans étre ni trés rapides et ni tres
précises sont toutefois assez souples pour permettre les réponses morphogénétiques
indispensables.

Le développement des plantes ne dépend pas seulement de facteurs internes mais
également de I’environnement. Les plantes percoivent des modifications, parfois imper-
ceptibles, d’une caractéristique de 1’environnement qui constitue le signal déclencheur
d’une cascade de réactions moléculaires aboutissant au franchissement d’une étape de
leur cycle de développement. Les plantes sont sensibles par exemple a 1’abaissement
de température qui permet aux graines dormantes de germer ou aux plantes exigeant la
vernalisation de fleurir. Les plantes sont capables de percevoir certains rayonnements
qui exercent un role déterminant sur la quasi-totalité de leur développement, indépen-
damment de la fourniture d’énergie via la photosynthése. La lumiére détermine la taille
des plantes adultes, le nombre de feuilles, le début de la floraison, de la fructification
et de la sénescence. Tous ces aspects de la vie de la plante sont déterminés selon le
processus de photomorphogenese, faisant intervenir des pigments (phytochromes et
cryptochromes) qui captent la lumiere ; le signal lumineux est traduit ensuite en modi-
fication de I’expression de génes impliqués dans le développement.

De nombreux travaux sont réalisés afin de savoir comment des cellules percoivent un
signal de I’environnement et comment ce signal est transmis en d’autres sites cellulaires
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qui vont réagir. C’est ce qu’on nomme communément la réception et la transduction du
signal. Au cours de cette transduction, le signal est amplifié (condition nécessaire pour
une réponse) et la réaction est tres spécifique.

Les plantes ne vivent pas seules et de nombreux prédateurs les entourent. Pour sur-
vivre, elles doivent se défendre, mettant au point des mécanismes biochimiques et
moléculaires originaux et efficaces de reconnaissance du danger et de défense. Les
plantes reconnaissent les pathogenes et déclenchent une cascade de signaux desti-
nés a mettre en place des défenses. Elles disposent d’un systéme naturel de défense,
la réaction hypersensible, sorte de mort cellulaire locale programmée ou de suicide,
qui empéche toute progression du prédateur. Cette réaction de défense tres violente
est suivie de I’expression de génes de défense qui aboutit a la synthése de composés
nocifs (antibiotiques végétaux, protéines spécifiques, composés aromatiques, etc.) pour
I’agresseur. La défense n’est pas seulement localisée aux zones d’attaque mais se trans-
met rapidement a tous les organes de la plante.

Enfin les plantes, comme tout organisme vivant, vieillissent et meurent. Cette sénes-
cence implique des mécanismes cellulaires et moléculaires proches de ceux intervenant
dans I’apostose et I’autophagie.

Les plantes ont finalement colonisé toute la planete et font partie du paysage dans
lequel nous vivons. Les hommes se sont noutris des plantes en cueillant tout d’abord
leurs produits et au cours de la période historique en mettant au point des techniques de
culture appropriées et en sélectionnant les plantes les plus performantes et les plus inté-
ressantes pour leurs besoins. Les plantes assurent une grande partie de notre nourriture,
de notre mode de vie (fibres, papier, ameublement, matériaux de construction) de notre
énergie (bois et énergies fossiles) et de nos médicaments. Elles ont permis et déterminé
le développement de I’humanité.

Un grand nombre de connaissances accumulées ces dernieres années sur la crois-
sance et le développement des plantes a pu étre obtenu grace a I’utilisation de la plante
modele Arabidopsis thaliana (encart 1).

Dans cet ouvrage, nous avons choisi de présenter d’abord les systemes de communi-
cation entre organes, les médiateurs chimiques, les hormones végétales, et les systémes
de communication entre la plante et le milieu extérieur, la perception du stimulus et
la signalisation cellulaire. Les méristémes, la paroi et 1’élongation cellulaire, le déve-
loppement de la graine a la plante, la floraison, la fructification, constituent le cceur
de ce volume. La plante et son environnement biotique termineront le volume. (Des
compléments d’information sont accessibles sur la page associée a I’ouvrage sur
le site dunod.com.)

Enfin, Le choix a été fait de mettre I’accent sur certains aspects actuels des connais-
sances et de fait de ne pas se placer dans un contexte historique plus exhaustif qui se
retrouve dans d’autres ouvrages.
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A. thaliana appartient a la famille des Brassicacées, tout comme le colza. C'est une
plante autogame. Elle s'est imposée comme plante modéle en génétique végétale
pour plusieurs raisons. Son temps de génération est relativement court (2 a 3 pour
le passage de la graine a la graine); chaque plante produit un grand nombre de
descendants (environ 5000 graines par plante); sa transformation via Agrobacterium
tumefaciens est aisée. Son génome est petit, 120 Mb répartis sur 5 chromosomes;
il présente une faible proportion de séquences non codantes; il est entierement
séquencé depuis 2000, des cartes physiques et génétiques des 5 chromosomes ont
été établies. De plus, un certain nombre d'outils ont été mis en place, comme les
collections de mutants d'insertion couvrant la quasi-totalité de son génome.
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Les plantes synthétisent comme les animaux des molécules actives, dénommées phytohor-

mones, qui gouvernent I'ensemble des processus de leur croissance, de leur différenciation

et de leur développement, leur permettant ainsi de s'adapter sans cesse aux différentes

conditions de leur environnement. Ces molécules organiques de régulation différent

cependant des hormones animales et présentent des propriétés spécifiques au régne

végétal. Leurs modes d'action sont multiples et complexes, impliquant des récepteurs spé-

cifiques et des voies de signalisation moléculaires pas toujours complétement identifiées.

Ce chapitre présente les aspects physiologiques, biochimiques et moléculaires de ces phy-

tohormones, sans oublier leur mode d’étude.

T

le concept de phytohormones.

HEEENED les principales hormones

et leurs réles biologiques.

les différentes approches
de leur étude.

SO leur transport et les aspects
moléculaires de leur mode d'action.

IIFEEETY les voies de signalisation hormonale
en prenant |'éthyléene comme exemple.

Comment définir
les hormones végétales
et leur mode d’action?

Présentation générale
des phytohormones

Méthodes d'étude des effets
des hormones

Transport a longue et courte
distances: exemple
de l'auxine

Voies de signalisation
Conclusion

Comment définir les hormones végétales

et leur mode d’action?

1.1 Définition

Les hormones végétales, encore appelées phytohormones, sont des substances
organiques naturelles qui influencent I’ensemble des processus physiologiques de crois-
sance, de différentiation et de développement des plantes et leur conférent leur capacité
d’adaptation aux variations de conditions de 1’environnement.
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) Comment définir les hormones végétales et leur mode d'action

Chez les plantes, une large part de leur développement est post-embryonnaire avec
I’apparition de nouveaux organes et I’acquisition de nouvelles fonctions. Les phy-
tohormones contrdlent et coordonnent aussi bien 1’apparition que la croissance et la
différentiation des organes nouvellement formés. Les deux réponses cellulaires respon-
sables de la croissance sont (i) la division cellulaire qui génere de nouvelles cellules et
survient le plus souvent dans des méristemes (Chapitre 3) et (ii) I’expansion cellulaire,
ou élongation, quand elle est directionnelle, qui permet 1’agrandissement des cellules
donc des organes (Chapitre 4). Ces deux réponses sont tres étroitement contrdlées par
I’action combinée de plusieurs phytohormones dites de croissance dont I’auxine, les
cytokinines, les gibbérellines et les brassinostéroides.

D’autres phytohormones comme I’acide abscissique, I’acide jasmonique, 1’éthy-
lene ou encore 1’acide salycilique sont plus souvent classées comme phytohormones
de stress au regard de leurs actions dans les réponses aux contraintes biotiques ou
abiotiques. Ces hormones peuvent néanmoins étre impliquées dans le controle d’étapes
essentielles de développement comme la maturation des fruits pour 1’éthyleéne ou le
développement du pollen pour le jasmonate.

1.2 Le concept d’hormone

Le terme d’hormone vient du grec « hormén» qui signifie exciter et est utilisé en phy-
siologie animale pour désigner un médiateur chimique produit par un tissu spécialisé et
agissant a distance de son lieu de synthése via un transport dans la circulation sanguine,
pour contrdler, en fonction de la concentration en hormone, une réponse physiolo-
gique déterminée. Ce concept d’hormone n’est guere transposable point par point a
I’ensemble des phytohormones a I’exception de I’auxine qui est produite dans les tissus
jeunes, transportée dans d’autres organes ou elle agit selon les concentrations locales
pour contrdler un ensemble de réponses physiologiques.

ATTENTION !
Il n'existe pas dans la plante d’organe spécialisé dans la production d'une hormone
végétale donnée. Ce sont le plus souvent un ensemble de cellules ou un tissu large-
ment réparti dans les plantes qui synthétisent les phytohormones, celles-ci pouvant
agir y compris dans les cellules ou elles sont produites sans nécessité d'un transport.

1.3 Homéostasie

Remarque Les phytohormones sont des substances actives agissant a faibles
concentrations.

Des concentrations excessives en hormones provoquent des effets séveres voire délé-
teres. Des ajustements constants de concentrations sont nécessaires pour le maintien
de conditions favorables de vie; ils résultent de I’équilibre entre plusieurs processus,
a savoir la biosynthese, la conjugaison (modification chimique des hormones en com-
posés non actifs ou de moindre activité), la compartimentation (répartition dans les
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différents compartiments cellulaires ou stockage dans la vacuole par exemple), 1a dégra-
dation (catabolisme) et le transport a courtes ou longues distances (Fig. 1.1).

DEFINITION

L'équilibre entre tous ces processus définit I'homéostasie, c’'est-a-dire la stabilisation
des états qui permettent le maintien du processus vital.

dégradation

conjugaison
/ irréversible

) conjugaison
synthése ————» <+—= versible

D M

compartimentation

transport
Figure 1.1 - Processus impliqués dans |'homéostasie.

Toute variation naturelle interne (étape de développement) ou environnementale
(sécheresse, froid, insectes...) induit un déplacement méme transitoire de cet équilibre
et provoque des réponses cellulaires.

1.4 Notions de dose-réponse et de sensibilité tissulaire

ATTENTION !
Une phytohormone peut avoir des effets distincts voire opposés sur une méme
réponse en fonction de la concentration.

Par exemple, nombre de réponses a ’auxine suivent une distribution gaussienne en
fonction de la concentration, avec un optimum de réponse pour une concentration x, une
réponse moindre pour les concentrations inférieures dites infra-optimales de méme que
pour les concentrations supérieures ou supra optimales ol 1’exces d’hormone devient
inhibiteur (Fig. 1.2).

ATTENTION !
La concentration optimale varie en fonction des réponses et en fonction des tissus.

Par exemple, la concentration optimale d’auxine stimulant 1’élongation cellulaire
dans les tissus aériens (hypocotyle, tige, feuille) est trés largement inhibitrice de 1’élon-
gation cellulaire dans la racine. Dans un méme tissu, la concentration optimale d’auxine
pour stimuler 1’élongation est environ 10 fois plus faible que celle qui stimule 1’entrée
en division des cellules.





