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Avant-propos

Etre un outil d’aide pour un suivi serein et confiant de la classe préparatoire, étre un outil efficace
pour préparer les concours, et plus largement, construire une formation solide dans les sciences
du vivant et les géosciences dans ces premieres années de 1’enseignement supérieur, telles sont les
intentions et les ambitions que porte cet ouvrage.

Offrir une aide, c’est d’abord permettre le parcours de tous les themes du programme pour en faire
apparaitre 1’essentiel dans une présentation structurée et synthétique, développant les savoirs visés.
Clairement rédigé et richement illustré, le cours proposé, complément de la démarche suivie en
classe, dresse ainsi la charpente résistante des idées directrices autour desquelles tout peut ensuite
s’organiser.

Donner chair et argumentation aux savoirs parcourus est alors 1’objet des zooms qui éclairent et
compleétent de leurs précisions les connaissances du cours. Dans le suivi du fil directeur, ils sont des
lieux de détours nécessaires pour 1’exploration plus approfondie de toutes les capacités exigibles.

Offrir une aide, c’est aussi pouvoir retrouver les activités de TP pour prolonger et consolider les
compétences acquises, au-dela de la séance de classe. Les chapitres de TP sont congus autour des
principaux supports utilisés dans les activités de classe et dont I’exploitation peut ainsi étre revue.
Etre un outil efficace de formation impose également de pouvoir tester 1’acquisition des connais-
sances et des méthodes pour s’ assurer de leur bonne compréhension, ce qui est fait par les nombreux
exercices corrigés de différents types (QCM, analyses de documents, synthéses courtes) proposés
a la fin de chaque chapitre, et renforcé par des propositions d’épreuves de concours.

C’est cette ambition d’un ouvrage de formation trés complet qui nous a guidés, pour en faire un
véritable atout dans la réussite des étudiants de classes préparatoires en appui des cours et des
activités de classe.

Mais plus largement, par la diversité des themes abordés, cet ouvrage trouvera également sa place
aupres de tous les étudiants engagés dans des cycles universitaires et de tous les candidats prépa-
rant les divers concours de I’enseignement, qui sauront 1’exploiter avec beaucoup de profit.
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L’organisme vivant en lien avec
soh environnement

OBJECTIFS DU PROGRAMME

Savoirs visés Capacités exigibles

: Les organismes unicellulaires appartiennent a différentes Exploiter des arbres phylogénétiques pour discuter du

branches de I'arbre du vivant. Leur organisation i caractére ancestral de I'état unicellulaire ; de I'existence
¢ (procaryote ou eucaryote) recouvre une grande diversité  : de réversions ; de la paraphylie des eucaryotes
i de morphologies et de cytologies. chap. 1, 1) 1 i unicellulaires. chap.13, ) 2.4

Les organismes unicellulaires assurent I'ensemble des Illustrer |a diversité des modes trophiques : autotrophie,
: fonctions (nutrition, relation, reproduction) au niveau i hétérotrophie (associée a de la phagotrophie, de H
i d’une seule cellule. chap. 1,1 2 i I'absorbotrophie, de I'exodigestion). chap. 1, § 3.1

¢ Les unicellulaires ont des vies libres ou sont regroupés
au sein de biofilms dans lesquels ils sont en interactions.
i chap.1,§3.1etzoom1

Ils sont aussi en interactions interspécifiques avec des

i organismes pluricellulaires. chap. 1, §j 3.2

i Les variations du milieu extérieur modifient le i Expliguer comment le double contréle de I'opéron
fonctionnement cellulaire en particulier I'expression lactose constitue une réponse physiologique de la

i génétique des opérons bactériens (ex. : opéron lactose i bactérie a |a disponibilité des ressources du milieu.

i chez Escherichia coli). chap. 1, 1 3.3 i chap. 1, zoom 2

i Les types trophiques (photolithotrophie, i |dentifier un type trophique en fonction de l'origine

i chimiolithotrophie, chimioorganotrophie) trés divers ¢ deI'énergie, la nature des donneurs et des accepteurs
¢ rencontrés chez les unicellulaires sont essentiels au d’électron. chap. 1, § 4.1

fonctionnement des écosystémes en particulier pour
i I'assimilation et le recyclage de la matiére. chap. 1, [ 4
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[EB Places des unicellulaires dans I'arbre du vivant P Les biofilms

B3 Realisation des fonctions avec une seule cellule P2 Contréle de I'expression

[EX Relations des unicellulaires avec leur environnement de I'opéron lactose par la disponibilité

[ 4 | Importance des unicellulaires dans les écosystemes des ressources du milieu
INTRODUCTION

Voir chapitre 25,
zoom 1

Voir ouvrage de

T année, chapitre 4,
zoom 6 ; chapitre 6,
§2;TP6,82et3;
chapitre 10, § 4

La diversité des especes d'une biocénose est avant tout celle des unicellulaires.
On estime qu'il y a plus de 5 000 espéeces bactériennes dans le rumen d’une vache
et 10 000 dans le sol de 1 m?de prairie. Cette biodiversité n’a pu étre convenablement
estimée que récemment grace aux méthodes de séquencage haut débit de 'ADN.
Nombre de ces microorganismes sont mal connus car impossibles a cultiver en
laboratoire. Mais d’autres ont été bien étudiés, notamment parce qu'’ils représentent
un intérét agronomique, vétérinaire ou médical. Ils permettront de dégager quelques
caractéristiques de I'état unicellulaire.
= Quelles places occupent les unicellulaires, sur le plan taxonomique dans I'arbre
du vivant, et sur le plan fonctionnel dans leurs écosystéemes ?
= Comment un organisme formé d’une seule cellule réalise-t-il ses différentes
fonctions ?

Places des unicellulaires dans I’arbre du vivant

Les unicellulaires constituent un trés vaste ensemble, comprenant des organismes tres divers.
Cette diversité se traduit par des organisations cellulaires différentes que les techniques de
microscopie mettent en évidence (figure 1.1) et par des modes de vie et des types trophiques
variés. Cette grande diversité est révélée a 1’échelle moléculaire, sur laquelle se fondent les
classifications actuelles.

Plusieurs exemples de bactéries ont déja été étudiés dans 1’ouvrage de 1™ année : le colibacille
Escherichia coli peut vivre libre dans les eaux douces ou en symbiose avec des mammiferes,
dont I’humain ; Rhizobium vit a 1’état libre dans le sol ou en symbiose dans les nodosités
racinaires des fabacées ; Nitrobacter est une bactérie nitratante du sol.
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Figure 1.1 Diversité des organisations des unicellulaires.

Toutes les images sont réalisées avec un microscope électronique a transmission, sauf (e) microscopie a
contraste de phase et (h) microscopie photonique.

(a) Wasfi R. et al., 2016. PLoS ONE 11(3): e0150984. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0150984 ; (b)
Prell J. et al., 2010. PLoS ONE 5(11): €13933. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0013933 ; (c) Professor
W. Hickey. https:/www.flickr.com/photos/153251285@N05/33585754286/in/shares-vW80iS/ ; (d) Flis VV.
et al., 2015. PLoS ONE 10(8)::e0135084. https://doi:10.1371/journal.pone.0135084 ; (e) S. Heusser & H.G.
Dupuy Atlas de Biologie animale tome 1. Dunod 2004, photo : Guy Brugerolle ; (f) Soares Medeiros LC. et
al.,, 2012. PLoS ONE 7(3): e33445. https://doi:10.1371/journal.pone.0033445 ; (g) J.C. Roland & B. Vian Atlas
de Biologie végétale tome 1. Dunod 1997 ; (h) image de S. Anderson, Spaulding, S.A., Potapova, M.G,, Bishop,
LW, Lee, S.S., Gasperak, T.S., Jovanovska, E., and Edlund, M.B. 2022. Diatoms.org: supporting taxonomists,
connecting communities. Diatom Research. doi:10.1080/0269249X.2021.2006790.
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Voir chapitre 13,
figure 13.3

Voir chapitre 13,
zooms 2 et 4

eubactéries

Regards sur les organismes unicellulaires

L’identification des bactéries sur la base de simples caractéres structuraux n’est pas possible.
Elle fait appel a de nombreux autres criteres : nature des milieux sur lesquels la croissance est
possible ; tests de coloration, comme la coloration de Gram ; tests biochimiques, comme les
galeries API (analytical profile index) qui détectent généralement une activité enzymatique.
Les eucaryotes unicellulaires appartiennent a différentes branches de 1’arbre du vivant (figure 1.2).
Selon leur mode de vie, on distinguera 3 groupes.
* Les organismes chlorophylliens
Les chlamydomonas constituent un genre d’algues vertes (ou chlorophytes) unicellulaires ;
elles sont utilisées comme organismes modeles et dans différentes biotechnologies (produc-
tion de biocarburants notamment). Les diatomées (ou bacillariophytes), groupe diversifié
d’algues unicellulaires, sont présentes dans tous les milieux aquatiques. Comme les autres
straménopiles chlorophylliens, elles posseédent des chloroplastes 2 4 membranes. Les dia-
tomées se caractérisent notamment par leur squelette externe siliceux appelé frustule, qui
peuvent générer des dépdts siliceux en domaine océanique ou lacustre. Ce sont des consti-
tuants importants du phytoplancton.

* Les organismes hétérotrophes non parasites
Les levures correspondent & un ensemble d’eumycetes unicellulaires. La levure Saccha-
romyces cerevisiae se trouve a I’état naturel sur la peau des fruits. Elle est tres utilisée dans
les industries agroalimentaires (levure de biere ou de boulanger) et constitue un organisme
modele. La paramécie, Paramecium caudatum (alvéolobionte), vit en eau douce ou elle se
nourrit de bactéries.

* Les unicellulaires parasites
Le trypanosome (excavata) et le plasmodium (alvéolobionte) sont deux parasites du sang
humain. Ils sont étudiés au § 3.2b.

contes

ﬁ I— chlorophytes

1 1
— unicontes —L opistho- _|_
eumycetes levure

eucaryotes

colibacille
rhizobium eucaryotes
nitrobacter straménopiles
L picontes — alvéolobiontes paramécie
plasmodium
bactéries méthanogénes ————— excavata trypanosome
bactéries de la panse des ruminants

Figure 1.2 Eléments de phylogénie des organismes unicellulaires, fondée sur des critéres
moléculaires (séquences des ARNr notamment).

En vert, les organismes photosynthétiques, en rouge les parasites, en marron
les hétérotrophes a vie libre ou symbiotique.

Réalisation des fonctions avec une seule cellule

L’étude de la paramécie (figure 1.3) permet d’illustrer comment une seule cellule, qualifiée
alors de plurifonctionnelle, réalise 1I’ensemble des fonctions d’un organisme avec ses diffé-
rents organites. Ces fonctions peuvent étre réalisées avec des modalités différentes selon les
organismes (tableau 1.1).
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Jusqu'a 300 um

Voir ouvrage

de 1™ année,
chapitre 6, § 2 et
zoom 4

vacuole
pulsatile dilatée

canalicules
contractés

ciliature

}Osmorégulation : élimination de I'excés de liquide ingéré

deux des
rangées de cils
péristome Ingestion de liquide contenant les aliments : microphagie

}Déplacement, mise en mouvement des particules alimentaires

macronucléus . PN
Information génétique eucaryote

micronucléus

cytostome
Phagocytose des particules alimentaires : phagotrophie
cytopharynx
cytoprocte Expulsion des résidus phagosome enzymes
(vacuole de phagocytose) lysosomales
vacuole digestive =9 Phagolysosome
9 Digestion proies

vacuole pulsatile
contractée Osmorégulation
canalicules dilatés

(bactéries,levures)

Passage des nutriments dans le
} Excrétion des déchets par diffusion cytoso| par diffusion et cytose

Figure 1.3 La paramécie, un exemple de cellule plurifonctionnelle.

Ce qui concerne les fonctions de relation est en bleu, celles de nutrition en violet et la
reproduction en rouge.

Tableau 1.1 Réalisation des fonctions chez différents unicellulaires
(organismes au programme BCPST).

Vie en suspension dans le milieu ou sous forme de bio-
film (& 3).

Déplacement passif (bactéries sans flagelle, levure) ou
actif a 'aide de flagelles bactériens, de cils (paramécie)
ou flagelles (deux chez chlamydomonas ; un seul chez
le trypanosome).

Le flagelle bactérien est une structure trés différente du
flagelle des eucaryotes : un filament protéique fait de
flagelline avec un moteur moléculaire a sa base ; les cils
et flagelles des eucaryotes sont faits de microtubules.

Locomotion

Fonction Déplacement orienté par un facteur du milieu ou tac-
de relation tisme (chimiotactisme positif des paramécies pour O, ;
positif pour certains glucides chez le colibacille).
Photosensiblité de chlamydomonas grace a son stigma
(zone du chloroplaste formée d’un assemblage de
membranes et de pigments caroténoides, dont I'acti-
vation par la lumiére contrdle les battements des fla-
gelles).

Exocytose de vésicules contenant des filaments (tricho-
cystes) en réponse a divers stimuli chez la paramécie.

Sensibilité

Emission de substances antibiotiques ; formation de

Protection biofilms.
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Voir ouvrage
de 1® année,
chapitre 16, § 2.2a

Voir ouvrage
de 1© année,
chapitre 13, § 4

Voir ouvrage de
1 année, chapitre 26,
figure 26.8

Les biofilms

Voir ouvrage

de 1 année,
chapitre 1, § 2.1;
chapitre 4, zoom 6 ;
chapitre 5, § 5.2

Regards sur les organismes unicellulaires

Uniguement pour les hétérotrophes.

- Phagotrophes comme la paramécie : les proies
sont ingérées dans une vacuole de phagocytose qui
fusionne avec des lysosomes en une vacuole diges-
tive. La digestion intracellulaire se fait hors du cytosol.

Alimentation Elimination des particules indigestes par exocyctose
au niveau du cytoprocte.

- Absorbotrophes (bactéries, levure, trypanosome) :
absorption membranaire de substrats du métabolisme
issus d’une exodigestion ou présents dans un liquide

Fonction de biologique pour les parasites et les symbiotes.
nutrition

Vacuoles pulsatiles (paramécie, trypanosome, chlamy-

Osmorégulation domonas).

Par diffusion gazeuse, a travers la membrane plasmique
(et éventuellement la paroi).

. Diverses exigences vis-a-vis du dioxygéne : organismes
Echanges gazeux | aérobies stricts (nitrobacter, rhizobium, paramécie,
cyanobactéries, algues unicellulaires), anaérobies facul-
tatifs (colibacille, levure, trypanosome), anaérobies
stricts (bactéries dénitrifiantes du sol).

Par division bactérienne ou mitose chez les eucaryotes.
Rythme de division intense dans un milieu récemment

R. asexuée S -
colonisé ou pour les parasites (trypanosome, plasmo-
Fonction de dium) : croissance exponentielle.
reproduction Cycle de reproduction avec méiose et fécondation chez
R. sexuée les eucaryotes (levure, chlamydomonas, paramécie,

plasmodium, trypanosome chez qui la reproduction
sexuée a été récemment identifiée).

Relations des unicellulaires avec leur environnement
3.1 Relations avec d’autres microorganismes : formation de biofilms

Les organismes unicellulaires (bactérie ou eucaryote) vivent soit de maniere libre, en se dépla-
cant dans leur milieu, soit en se fixant a un substrat organique ou minéral sur lequel ils forment
un biofilm. Un biofilm peut étre défini comme une communauté multicellulaire formée d’une
matrice et de divers organismes unicellulaires. Certains virus (comme le virus de I’immuno-
déficience humaine ou VIH) peuvent également participer a des biofilms. Un biofilm peut étre
homogene (composé d’une seule espece) ou hétérogene quand plusieurs especes sont associées
par des relations mutualistes. Les biofilms naturels sont formés de bactéries et d’algues sur
les surfaces éclairées, de bactéries et de champignons en 1’absence de lumiere. Les structures
formées par les biofilms sont souvent observables a I’ceil nu, comme les masses gélatineuses
formées par les cyanobactéries du genre Nostoc. Les traces de ce type d’association sont tres
anciennes puisque les stromatolithes (parmi les plus anciens fossiles connus, —3,5 Ga) sont issus
de la biominéralisation au contact de biofilms formés par des cyanobactéries.

3.2 Relations avec des organismes pluricellulaires

a) Associations mutualistes

Des relations symbiotiques entre des microorganismes et des organismes pluricellulaires ont été
étudiées en BCPST1 : symbiose entre microbiote ruminal et les ruminants, entre les bactéries du
genre Rhizobium et les fabacées, entre les bactéries du microbiote intestinal (dont Escherichia
coli) et I’humain.
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La nature des relations interspécifiques est parfois difficile a définir. Par exemple les coliba-
cilles existent sous forme de multiples souches dont certaines peuvent vivre libres dans les eaux
douces ou contribuer au microbiote intestinal de nombreux mammiferes dont I’humain. La plu-
part des souches ne sont pas pathogenes, ce qui conduit a les qualifier de symbiotes. Certaines
souches cependant produisent des toxines a I’origine de graves infections d’origine alimentaire.
Le colibacille se comporte alors comme un parasite.

b) Parasitisme
De graves maladies parasitaires de I’humain sont dues a des organismes unicellulaires (figure 1.4).

membrane ondulante

flagelle

membrane

. plasmique
hématies

trypanosome = . noyau
(dans - absorption
le plasma) des nutriments

du plasma
absorbotrophie

hematle membrane

lasmodium
P (dans hemogloblne plasmique
une hematle) noyau
réseau /
tubulo- y
. vésiculaire (‘ O\
hematle ‘
membrane
plasmique

produit de endocytose

&l ' J la digestion ~ phagotrophie

Public Health Image Library https://phil.cdc.gov de 'hémogobine

Figure 1.4 Deux parasites unicellulaires du sang humain : (a) trypanosome ; (b) plasmodium.

A gauche, frottis sanguins montrant les parasites dans le sang de leur hote ;
a droite, représentation schématique de leur organisation fonctionnelle.

* Les trypanosomiases, telles que la maladie du sommeil, endémique dans certaines régions
d’ Afrique subsaharienne. Elle est provoquée par Trypanosomia brucei (excavata), un parasite
extracellulaire qui vit dans le plasma sanguin, puis dans le liquide céphalorachidien, ce qui
entraine des atteintes nerveuses dont 1’évolution est fatale en quelques mois.

e Le paludisme, est une maladie due a plusieurs especes de parasites du genre Plasmodium
(alvéolobionte). L Organisation Mondiale de la Santé estime qu’en 2020 cette affection a tou-
ché 241 millions de personnes dans le monde et en a entrainé 627 000 déces. Le plasmodium,
parasite intracellulaire, infecte les hématies dont il provoque 1I’éclatement.

Ces parasites se transmettent d’un hote humain a un autre par I’intermédiaire d’un insecte hémato-

phage (vecteur) : une mouche, la glossine pour les trypanosomes, un moustique du genre anophele

pour les plasmodiums.
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3.3 Influence des variations du milieu extérieur

Le fonctionnement des organismes cellulaires est particulierement dépendant des parametres

du milieu extérieur. Ceux-ci orientent leurs déplacements (tactisme) et contrdlent la vitesse des

réactions enzymatiques et 1’expression des genes. De nombreux exemples témoignent d’un

changement important du phénotype des unicellulaires en fonction des conditions du milieu :

 présence ou absence de mitochondries chez les levures en milieu respectivement aérobie ou
anaérobie ;

* développement chez le trypanosome, de vésicules particulieres (glycosomes) séquestrant la
majeure partie des enzymes de la glycolyse, lorsque le trypanosome vit dans le plasma sanguin
et tire son énergie de la glycolyse ;

* expression de la nitrogénase (enzyme permettant la réduction du N, atmosphérique) unique-
ment chez les rhizobiums en symbiose avec les racines d’une fabacée ;

 présence de flagelles chez les bactéries a vie libre ou de pili présentant des adhésines lors-
qu’elles forment des biofilms.

De nombreux genes bactériens (pres de 60 % chez Escherichia coli) sont regroupés en opé-

rons, ensembles de génes codant des protéines mises en jeu dans une méme voie métabolique

(synthese d’un acide aminé ou catabolisme d’un nutriment). Ces opérons constituent des unités

Voir ouvrage coordonnées d’expression génétique : les geénes en sont transcrits simultanément en un seul ARN
del®année,  qui est qualifié de polycistronique.
chapitre 13, § 2.2 y . s . . .. o ..
L’expression d’un opéron dépend des conditions du milieu. Par exemple, la transcription de
ey Uopéron lactose, qui code 3 protéines impliquées dans I'utilisation du lactose, est réprimée en
Controle de  1’absence de lactose ou en présence de glucose (meilleure source d’énergie que le lactose) ; elle
I'expression de  egt activée en présence de lactose et en 1’absence de glucose.
'opéron lactose par ~ . . L. .-
la disponibilité des ~ Ce controle direct de I’expression génétique par les facteurs du milieu permet d’adapter le pro-
ressources du milieu  téome aux besoins de I’organisme. Il met en évidence une plasticité phénotypique.

Les biofilms

Importance des unicellulaires dans le fonctionnement
des écosystémes

4.1 Diversité des types trophiques des unicellulaires

Voir ouvrage de La diversité métabolique des organismes unicellulaires conduit a la définition de différents types
1 année, chapitre 10, trophiques. L’identification d’un type trophique tient compte de la source d’énergie principale,
tableau 1011 du donneur d’électrons, et de la source de carbone (tableau 1.2).

Tableau 1.2 Les différents types trophiques des unicellulaires.

Origine Origine Source

Type trophique ‘ de I’énergie | des électrons de carbone ExEmmplEs
lumiére donneur minéral (CO,) cyanobactéries
photolithotrophie — photo minéral (H,0) | — autotrophie chlamydomonas
— litho diatomées
Voir ouvrage molécule donneur minéral (CO,) nitrobacter
de 1 année, chimiolithotrophie réduite minéral (NO,") | — autotrophie
chapitre 10, § 4 — chimio — litho
molécule donneur organique colibacille
réduite organique — hétérotrophie | rhizobium
A . | > chimio — organo levure
chimioorganotrophie . .
paramécie
trypanosome
plasmodium

n



Voir chapitre 22, § 3.1

Voir chapitre 25, § 1.2
et zoom 1

Voir chapitre 23, § 3
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4.2 Roles des unicellulaires dans les cycles de la matiére

Les unicellulaires photolithotrophes (notamment les cyanobactéries et les diatomées) sont
des constituants majeurs du phytoplancton a I’origine de la moitié de la production primaire
mondiale. Ils contribuent ainsi au réle de puits de carbone de I’océan et sont a la base des chaines
trophiques des écosystemes aquatiques.

Les bactéries chimioorganotrophes du sol (en association avec les champignons qui ne sont pas
tous unicellulaires) contribuent a la digestion de la matiere organique morte du sol, en libérant
des exoenzymes dans le milieu. Ces organismes absorbent les produits de cette exodigestion
et les utilisent dans leur métabolisme. La microfaune du sol comprend de nombreux ciliés qui
consomment les bactéries et initient ainsi les réseaux trophiques complexes du sol.

Les bactéries du sol jouent aussi un role important dans le cycle de 1’azote. Les bactéries
diazotrophes comme les rhizobiums réduisent le N, atmosphérique en ammonium utilis€ dans la
synthése d’acides aminés par les plantes. Les bactéries chimiolithotrophes, comme Nitrobacter
contribuent a 1I’oxydation des ions ammonium en ions nitrates ; elles contribuent ainsi au cycle
de I’azote.

Les biofilms

Formation d’un biofilm bactérien
Un biofilm peut se former en quelques heures, selon les étapes suivantes.
e Adhérence réversible sur une surface de bactéries pionniéres
Les cellules a I’origine d’un biofilm, en suspension dans un liquide ou dans 1’air, entrent
en contact avec le substrat par des liaisons faibles. Les surfaces hydrophiles, ou rugueuses
sont plus favorables a I’installation d’un biofilm.
* Adhérence irréversible et édification de structures tridimensionnelles
A ce stade, I’expression génétique des cellules bactériennes change : par exemple, chez
les colibacilles cela conduit au remplacement des structures de nage comme les flagelles
par des filaments protéiques, ou pili, porteurs de molécules appelées adhésines. Les cel-
lules bactériennes s’agglutinent alors, se multiplient, ce qui forme des micro-colonies.
e Maturation du biofilm
Elle est marquée par la multiplication des microorganismes qui contribuent collective-
ment a la sécrétion de polymeres constituant une matrice autour des cellules.
* Dissolution du biofilm
Sous I’effet de facteurs de 1’environnement ou du vieillissement du biofilm, les microor-
ganismes se séparent et retournent a une vie libre, ce qui leur permet de coloniser de
nouveaux substrats.
A toutes les étapes, les cellules bactériennes réagissent 2 des signaux de I’environnement
comme le contact avec une surface, la concentration d’éléments nutritifs, qui contrdlent leur
expression génétique. Elles sont également sensibles a des molécules diffusibles produites
par les autres cellules, ce qui leur permet de détecter et de quantifier la présence des autres
microorganismes dans le milieu. Ce phénomene connu sous le nom de détection du quorum
(ou quorum sensing) contrdle la croissance du biofilm.

Relations intercellulaires au sein d’un biofilm

La matrice d’un biofilm est essentiellement constituée d’eau (jusqu’a 97 %). Elle contient
aussi des ions minéraux et des composés organiques (polyosides, protéines, lipides, acides
nucléiques) produits par les microorganismes qu’elle héberge, ou par leur hote lorsque le
biofilm se forme sur une surface vivante (peau, muqueuse digestive, etc.).
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La composition de la matrice dépend des especes du biofilm et des conditions du milieu.

On y retrouve souvent un polymere de 1,6-N-acétyl-D-glucosamine.

Au sein du biofilm, les communautés microbiennes présentent une biodiversité importante.

La proximité des cellules leur permet d’entretenir des relations étroites :

* compétition pour une ressource trophique, pour I’espace, ou par émission de substances
toxiques ;

* coopération entre deux especes : par exemple entre les bactéries méthanogeénes (qui
transforment CO, et H, en méthane) et les bactéries acétogenes, qui produisent H, a partir
d’éthanol et dont le métabolisme est inhibé par une concentration trop €levée en H, ;

* coopérations plus larges : la majorité des cellules produisent des composés utiles a
I’ensemble de la communauté du biofilm (enzymes de dégradation des substrats nutritifs,
tensioactifs, constituants de la matrice).

La proximité des cellules dans le biofilm favorise aussi les transferts horizontaux de genes
d’une cellule a une autre par transformation (incorporation d’ADN présent dans 1’environ-
nement), transduction (transfert d’ ADN par des virus), conjugaison (transfert de plasmides,
petits ADN circulaires, par I’intermédiaire d’un pilus sexuel). Des nanotubes mettant en
relation les cytoplasmes de deux cellules (d’une méme espece ou d’especes différentes)
permettent d’échanger des composés vari€s, dont des plasmides.

¢ ©
| N
ui iioma83s 4S80 2040
acteries secondaire © Lo S
pionnieres & > 0 & N 8 2 Q\ ° oog
6 B ERRA I AN
02502 0>
6 ® 0 Qo c)o& N
microcolonie % 2 0 %& 008 0%
NS °Q5

réversible irréversible

adhérence maturation dispersion

Les étapes de la formation et de la dispersion d’un biofilm bactérien.
(D’aprés Tremblay YD, & al. Can J Vet Res. 2014 Apr ;78(2):110-6. PMID : 24688172).

Augmentation de la capacité de résistance des microorganismes d’un biofilm

L’association en biofilm protege les microorganismes contre la dessiccation, les agents

antimicrobiens ou le systéme immunitaire de leur hote. La formation des biofilms peut

alors interférer avec les traitements antibiotiques ou de désinfection des surfaces. Plusieurs

facteurs expliquent cette résistance accrue.

— La matrice agit comme une barriére réduisant ou empéchant la diffusion des antimi-
crobiens.

— Les cellules d’un biofilm sont moins sensibles aux agents antimicrobiens et aux stress
environnementaux, que les mémes cellules en suspension dans leur milieu parce que leur
métabolisme est réduit par les molécules de détection du quorum.

13
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— Des processus de résistance active, comme des transports actifs expulsant les composés
antimicrobiens, ont pu étre identifiés au sein de biofilms. L’échange de signaux chimiques
entre les cellules d’un biofilm est aussi un facteur susceptible d’augmenter leur résistance.

— Les transferts horizontaux de genes au sein du biofilm sont favorables a I’acquisition de
nouveaux caracteres comme la résistance aux antibiotiques.

Importance écologique des biofilms
Les biofilms se forment sur toutes les surfaces en milieu aqueux ou exposées a I’humidité.
Leurs rdles dans les €cosystemes sont trés nombreux, et certains ont été développés dans
d’autres chapitres du programme.
— Ce sont les premiers colonisateurs d’un substrat rocheux nu (apres le retrait d’un glacier
ou une éruption volcanique).
— Ils colonisent la peau et les cavités internes des animaux. Ces microbiotes jouent alors un
Voir ouvrage role fonctionnel important pour 1’organisme, pour la digestion notamment.
chapitcrf 11,'&22’;':5‘3 — Les biofilms mi.crobiens qui se Fléveloppement sur des plantes ou sur des roqhes sqnt une
ressource trophique pour des animaux racleurs comme des escargots ou certains poissons.
— Les biofilms formés par des cyanobactéries contribuent significativement a précipiter le
carbone du CO, dissous dans I’eau sous forme de calcite, dans les €cosystemes aquatiques
riches en calcium (puits de carbone).
Les biofilms posent aussi de nombreux problemes dans les domaines de la santé humaine
ou animale, de I’hygiene agroalimentaire, et de la qualité microbiologique des eaux.

Controle de I’expression de I’opéron lactose par la disponibilité
des ressources du milieu

Voir chapitre 26, § 3.1

Plus de la moitié des genes bactériens sont regroupés en opérons. Un opéron associe plu-
sieurs genes codant des protéines mises en jeu dans une méme voie métabolique. Chacun
des genes code une protéine spécifique. L’ensemble des genes de 1’opéron est placé sous
le controle d’une méme séquence régulatrice comprenant un promoteur et un opérateur.
L’opéron lactose d’ Escherichia coli associe ainsi trois genes codant trois protéines impli-
quées dans I'utilisation du lactose ou de molécules voisines :
— lacZ : géne de la B-galactosidase qui hydrolyse le lactose en glucose et galactose ;
— lacY : gene de la lactose-perméase qui permet ’entrée du lactose dans la cellule ;
— lacA : gene de la thiogalactoside-transacétylase, qui participe au métabolisme de molé-
cules voisines du lactose, les thiogalactosides.
En amont de ces trois génes se trouvent deux séquences de contréle de la transcription de
I’opéron :
— le site P, ou promoteur, est le site de fixation de I’ARN polymérase ;
— le site O, ou opérateur, situé dans la partie aval du promoteur, est un site régulateur.
En amont de 1’opéron se trouve le gene I codant une protéine répresseur. La transcription
du geéne I n’est pas régulée ; elle s’effectue en permanence a un niveau bas de sorte qu’il y
a moins d’une dizaine de molécules de répresseur par cellule.
* Levée de la répression de la transcription de 1’opéron : I’induction par le lactose
En I’absence de lactose, le répresseur protéique codé€ par le gene / se fixe sur le site opé-
rateur et il bloque la transcription des 3 genes Z, Y et A : I’opéron est réprimé (figure a).
En présence de lactose, le répresseur forme avec 1’allolactose (un dérivé cellulaire du lac-
tose), un complexe ne lui permettant plus de se fixer sur le site opérateur ; I’action de I’ARN

14
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polymérase n’est plus entravée et la transcription des genes de 1’opéron s’effectue a un
niveau modéré (figure b).
« Elévation du niveau de transcription en 1’absence de glucose
Lorsque les concentrations intracellulaires de glucose sont faibles, la concentration intra-
cellulaire en AMPc augmente ; I’ AMPc apparait comme un signal de carence métabo-
lique. ’AMPc associé a la protéine CAP (catabolite activator protein) se fixe sur le
promoteur, sur un site adjacent a celui de I’ ARN polymérase, ce qui éleve le niveau de la
transcription d’un facteur 50 (figure c).
En présence de glucose, la concentration en AMPc est abaissée ; la protéine CAP seule ne
suffit pas a élever le niveau de la transcription qui s’effectue alors a un niveau modéré. Ce
mécanisme favorise 1’utilisation du glucose par rapport au lactose.

(a) / = 4 Y A
+ I ]

l ARNm du
l répresseur

p’rotéine du répresseur fonctionnel :
represseur liaison a l'opérateur
(b) ARN pol Transcription de niveau modéré

A sence de transcription

l ARNm du répresseur non i
répresseur fonctionnel :
pas de liaison
l a l'opérateur

A —II4F
protéine du

répresseur /

LACTOSE E= ALLOLACTOSE

(c)

CAP-AMPc
\ ARN pol Transcription de niveau élevé
| Z_ | ]
l Y ARNmau répresseur non

fonctionnel :
pas de liaison

répresseur
l a l'opérateur

protelne du XX

répresseur /

LACTOSE B~ ALLOLACTOSE

g

Controle de I'expression de 'opéron lactose d’Escherichia coli.
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Résumé

Les organismes unicellulaires bactériens ou eucaryotes appartiennent a différents taxons
de I’arbre du vivant. Ils assurent par leurs constituants cellulaires les mémes fonctions
que les organismes pluricellulaires (nutrition, relation, reproduction) ; ils échangent
directement avec leur milieu de vie a travers leur membrane plasmique. Vivant toujours
dans des milieux aqueux ou humides, ils présentent des modes de vie libre, symbiotique
ou parasitaire. Ils peuvent se regrouper en biofilms (y compris dans les liquides
biologiques pour les symbiotes ou les parasites), ce qui augmente leur résistance. Les
types trophiques (photolithotrophie, chimiolithotrophie, chimioorganotrophie) rencontrés
chez les unicellulaires (particulierement chez les bactéries) sont tres divers et essentiels au
fonctionnement des écosystemes, en particulier pour les cycles de la matiere.

S’entrainer

QCM de connaissances

O A propos des organismes unicellulaires.

0O a. Ce sont toujours des organismes procaryotes.

O b. Ils sont phagotrophes lorsqu’ils sont phototrophes.

O c. IIs ont toujours un mode de vie libre.

o d. IIs représentent un ensemble monophylétique.

O e. IIs peuvent acquérir de nouvelles propriétés en se groupant en biofilms.

On étudie I’expression de 1’opéron lactose du colibacille dans différents milieux.

o a. En présence de glucose seul, I’activité du répresseur et le niveau de transcription de
I’opéron sont faibles.

0O b. En présence de glucose et de lactose, 1’activité du répresseur et la quantité de com-

plexe entre I’AMPc et la protéine CAP sont faibles.

c. En présence de glucose et de lactose, I’opéron n’est pas transcrit.

d. En présence de lactose seul, la concentration d’ AMPc est faible.

e. En présence de lactose seul, le répresseur n’est pas fonctionnel et le niveau de trans-

cription de 1’opéron est élevé.

o oo

Question de synthése courte
Unité et diversité des unicellulaires.

Sujet sur documents (analyse et mise en relation)

Bacillus subtilis est une bactérie hétérotrophe du sol. On la trouve fréquemment dans la rhizos-
phere, autour des racines des plantes qui sécretent des molécules organiques qui sont une source
de carbone pour la bactérie. En laboratoire, Bacillus subtilis forme des biofilms dont la matrice
comprend notamment une protéine fibreuse et des polyosides synthétisés par les produits d’un
opéron noté epsA-O.
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Dans cette étude, les bactéries peuvent étre cultivées sur 3 milieux différents : SYM est riche en
saccharose ; CZ est un milieu minimum qui contient du glucose comme seule source de carbone
organique ; CZ+ sac correspond au milieu CZ auquel du saccharose a été rajouté.

(1) Analyser et interpréter les résultats de la figure 1.5.

(a) épaisseur du biofilm (um)

1000+
800+
600+ SYM
4001
2001 a s 1CZ +sac
0 r;g_g_/—!cz

0 50 100 150 200 250
temps d'incubation (h)

Figure 1.5 Epaisseur du biofilm (a) et aspect des boites de culture (b) sur 3 milieux nutritifs.
(D’aprés Dogsa l. et al., 2013. PLoS ONE 8(4) e62044. doi 10.1371/journal.pone.0062044).

O La figure 1.6 présente les résultats de 1’analyse de la matrice du biofilm. Comparer les com-
positions de la matrice formée dans les milieux SYM et CZ.

fraction
101 P iy acides nucléiques
polyosides
0,81 I protéines
Figure 1.6 Composition en molécules
organiques de la matrice du biofilm mature. ~ 0.6T
(D’aprés Dogsa |. et al., 2013. PLoS ONE 8(4): 044+ I
€62044. doi 10.1371/journal.pone.0062044).
0,2+
0,0
0 SYM cCz

On réalise une souche de Bacillus subtilis (notée epsA-O-gfp) dans laquelle le gene codant une
protéine fluorescente, la GFP, est placé sous le contrdle du promoteur de 1’opéron epsA-O.

(3) Analyser et interpréter les résultats de la figure 1.7.

g: 0,7+
00,64
Figure 1.7 Emission de fluorescence par des % 05l M sym
biofilms formés de la souche epsA-O-gfp g W cz
cultivée sur deux milieux dfférents. g 041
(D’aprés Dogsa I. et al,, 2013. PLoS ONE 8(4): & 0.3t
€62044. doi 10.1371/journal.pone.0062044). So024
u.a.: unité arbitraire % 011
3 temps

< 0,04 -] )
= 0 10h 23h 27h 46h dincubation

0 Récapituler les effets du milieu nutritif mis en évidence dans cet ensemble de documents.
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Interactions entre les organismes
et leur milieu de vie

OBJECTIFS DU PROGRAMME

Savoirs visés

Les zones apicales comprennent des zones de mérése
i et d'auxese. Elles contribuent a édifier I'axe racine-tige
i feuillée. chap. 2, § 1.1et 1.2

i Les cellules issues de la zone méristématique subissent
généralement une croissance : I'auxese, contrdlée par

i I'auxine. chap. 2, {j 1.3 et zoom 2

Les voies de différenciation cellulaire générent une
diversité de tissus. chap. 2, §j 1.4

i Les méristémes secondaires se forment au sein des
structures primaires. Le cambium produit des tissus

i secondaires (bois et liber) épaississant I'organe dans
lequel ils se développent. chap. 2, {j 1.5 et zoom 3

¢ Le développement reproductif met en place la fleur par
transition du méristéme apical caulinaire en méristéme
i reproducteur. chap. 2, §j 2.1, 2.2

Le développement floral est notamment contrélé par des
i génes impliqués dans des activations en cascade. chap.

i 2,§2.2etzooms 4 et5

L'identité des organes floraux est déterminée par la

i combinaison d’expression de génes homéotiques

i (modéle ABCDE). chap. 2, {j 2.3 et zoom 6

i Les angiospermes présentent des caractéristiques
adaptatives en relation avec leur vie fixée en milieu

i terrestre. Certaines de ces adaptations témoignent de
convergences ou de régression évolutive. chap. 2, j 3.1
¢ D’autres au sein d'une méme espéce sont sous |a
dépendance de facteurs du milieu (biotiques ou

i abiotiques) : on parle d'accommodation. chap. 2, §j 3.2

Capacités exigibles

Relier le fonctionnement du méristéme apical caulinaire,
i avec le développement indéfini de la tige feuillée. :
- Identifier les zones de croissance apicales. TP1, [ 1

- Estimer le nombre d'unités de végétation. TP1, {j 2
Identifier les différents tissus secondaires a partir de
coupes colorées de tiges et de racines.

i Identifier le bois de printemps et le bois d’été des

cernes. TP1,1 3

Exploiter des données expérimentales montrant le

i mode d'action a I'échelle cellulaire de I'auxine dans
I'élongation. chap. 2, zooms 1 et 2

i Comparer une cellule méristématique et une cellule
différenciée (élément conducteur de xyléme).

i chap. 2,514

: Exploiter des données afin de déterminer le caractére
i homéotigue de certains génes contrdlant I'identité des
i organes floraux. chap. 2, {j 2.3

i Relier les modifications morpho-anatomiques observées :
© sur des végétaux vivant en milieu sec ou aquatique :
i avec les contraintes spécifiques liées aux conditions de

¢ milieu. TP2

i Présenter un modéle de contréle épigénétique

impliquant le gene FLC reliant les facteurs abiotiques et

¢ la floraison. chap. 2, { 2.2
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Le developpement
post-embryonnaire des
angiospermes : adaptations
et plasticité phénotypique

_ l‘

PLAN DU CHAPITRE

[ 1 NS développement végétatif [ 1] Approche expérimentale de la croissance cellulaire
a l'interface sol/air [EX Les conséquences de I'acidification pariétale

El L développement de I'appareil reproducteur BEN Le cambium et ses dérivés cellulaires

IEN Adaptations et plasticité phénotypique I3 La vernalisation et le contrdle épigénétique

I3 Les phytochromes et les cryptochromes
ﬂ Les génes du développement floral

INTRODUCTION

Le développement post-embryonnaire des angiospermes débute a la germination

de la graine et se poursuit durant toute la vie de la plante. Il comprend une phase

végétative, durant laquelle s’édifient des organes racinaires et caulinaires, et une phase

reproductrice, ou se mettent en place les fleurs souvent regroupées en inflorescences.

La morphogenese des parties végétatives et reproductrices se fait au niveau de zones

particulieres dont le fonctionnement donne des cellules qui se différencient et s’agencent

en organes. L'édification des organes se fait au moment approprié grace a des signaux

marqueurs des conditions saisonniéres. Le succés du développement post-embryonnaire

des angiospermes s'appuie également sur leur plasticité phénotypique et la diversité de

leurs adaptations aux conditions du milieu aérien.

= Quelles sont les modalités de la construction des organes et des tissus des appareils
végétatif et reproducteur ?

= Comment les signaux du milieu contrdlent-ils le développement post-embryonnaire ?

= Quelles sont les caractéristiques adaptatives des angiospermes, en relation avec leur
vie fixée en milieu terrestre ?
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Le développement végétatif a I'interface sol/air

L’appareil végétatif des angiospermes présente une polarité apico-basale, avec une partie raci-
naire ancrée dans le sol et une partie caulinaire en contact avec I’atmosphere : la plante se trouve
donc a I’interface sol/air.

1.1 Les zones de développement de I’appareil végétatif

La construction des organes végétatifs s’appuie sur 1’activité des méristemes dont les cellules
indifférenciées se divisent constamment et initient la formation des tissus et des organes. Ces
méristeémes sont présents dans I’embryon de la graine et qualifiés pour cela de méristemes pri-
maires. Ils persistent durant toute la vie de la plante et sont responsables de son développement
indéfini (i.e. qui se poursuit pendant toute la vie de la plante). Les cellules qui dérivent des
méristémes connaissent une croissance et acquierent leurs fonctions lors de leur différenciation.

a) Localisation des zones d’allongement
En marquant a I’encre de Chine des reperes équidistants au niveau de la racine (technique des

Voir ouvrage . . N . . .
de T*année,  traits de Sachs) ou en utilisant les reperes naturels que sont les nceuds de la tige, il est possible

chapitre 2, § 21.  de suivre au cours du temps leur écartement et ainsi de repérer les zones d’élongation.

 Le suivi du marquage racinaire montre qu’au niveau de 1’extrémité (ou apex), les intervalles
entre les reperes sont inchangés alors qu’ils s’allongent dans la partie sub-apicale traduisant
I’¢élongation de cette zone (figure 2.1a).

* Le suivi caulinaire révele des modalités plus complexes, avec la aussi une zone apicale sans
élongation surmontant une partie subapicale en croissance. Cette croissance est également
repérable tout le long de la jeune tige dans les entre-nceuds (croissance intercalaire) séparés
par des nceuds sans allongement (figure 2.1b).

t=24h poil absorbant (b)  pourgeon apical

N°d
é s Ordre des noeuds
marques 7
15 — ®s
6 Le°
10 — e-.
%
51.«
5— .
L.-e”
1— 4 :’.'_'_
n° des . . 2
e 31w
marques 5 o
N .. 3 LI
- 2 .-
(N
1cm Py
L DO 1 1e >
Sone accroissement % d'allongement sur un
coiffe de chaque segment intervalle de temps donné

d'élongation
Figure 2.1 Suivi de la croissance d’une racine (a) et d’une tige feuillée (b).

b) Polarité apico-basale et zones de développement

L’étude histologique de la partie apicale de la racine et de la tige permet de distinguer trois zones

histo-fonctionnelles (figure 2.2) :

* les zones apicales, ou les cellules se divisent activement lors de la mérese, constituent des
méristémes primaires : méristeme apical racinaire (MAR) et méristéeme apical caulinaire
(MAC) protégé au sein d’un bourgeon ;
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de 1© année, TP 5

Voir ouvrage
de 1© année,
chapitre 13, § 6.3
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* les zones sub-apicales d’élongation, ou les cellules filles issues de la zone de mérese s’ac-
croissent lors de I’auxese et acquierent leur taille définitive ;

* les zones de différenciation ou elles acquierent leur spécialisation cytoplasmique et pariétale
pour former des tissus fonctionnels.

Ainsi, la polarité apico-basale des organes végétatifs apparait trés tot au cours du développe-

ment ; elle est conservée durant toute la vie de la plante.

(a) apex caulinaire (b) apex racinaire
coiffe
3 [
Ey 5
7} 2
cgw MITOSES _E
épiderme n? g hizod
€ N ELONGATION 2@ rhizoderme
parenchyme \ / %3 S 3
cortical \\ [/ @ 3 parenchyme
o 3 cortical
tissus \\ {/ ¢=,E N ACQUISITION 8 s | tissus
conducteurs il 8 9 DES PROPRIETES o G conducteurs
parenchyme—Hth ,{ 2 & FONCTIONNELLES § | parenchyme
médullaire | R £ N— médullaire
s |1 mm ©

poil absorbant

Figure 2.2 Organisation fonctionnelle de I'apex caulinaire (a) et de I'apex racinaire (b).

Le fonctionnement des méristeémes installe aussi une organisation concentrique des tissus dont
les cellules connaissent des spécialisations en relation avec leurs fonctions. La racine présente
alors un rhizoderme en relation avec le sol, un parenchyme cortical non chlrorophyllien, un
endoderme délimitant le cylindre central ol se trouvent les tissus conducteurs. Alors que la tige
en contact avec I’atmosphere est délimitée par un €piderme stomatifére autour de parenchymes
chlorophylliens photosynthétiques associés a des vaisseaux conducteurs.

Le MAC, responsable du développement des parties aériennes, est bien étudi€ et les modalités
de son fonctionnement commencent a étre bien connues.

1.2 Le fonctionnement du MAC

Le MAC comme tout méristeme est composé de cellules, appelées initiales, indifférenciées
et capables de se diviser par mitose. Il est permanent durant la vie végétative car une partie
de ses cellules ne s’engagent pas dans la constitution des organes, conservant ainsi leurs
propriétés mitotiques et entretenant le méristeme. Cette autoconservation assure un fonc-
tionnement indéfini du méristeme de I’appareil caulinaire, et plus largement des méristeémes
primaires.

a) Les caractéristiques des cellules méristématiques

Les cellules méristématiques présentent des caractéristiques cytologiques communes avec

celles des cellules embryonnaires (figure 2.3a et b) :

* une forme parallélépipédique (une dizaine de micrometres de coté) avec une paroi primaire
mince (0,1 um d’épaisseur) renfermant de trés nombreux plasmodesmes ;

* un grand nombre de ribosomes, traduisant une forte expression génétique ;

° un noyau treés volumineux au centre de la cellule (rapport nucléo-cytoplasmique €élevé) ;

¢ des vacuoles réduites et des plastes sous forme de proplastes.
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(a) pa.roi. (b) cytosol
primaire
provacuole .
— paroi
primaire
proplaste
dictyosome noyau membrane .:’—,
plasmique S
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mitochondrie— cytoplasme desmotube §
réticulum 3
. (]
endoplasmique

peroxysome ‘10 Hm

Figure 2.3 (a) Caractéristiques des cellules des méristémes primaires ; (b) détail de
I'organisation des plasmodesmes, abondants dans les méristéemes primaires.

b) L’'organisation du MAC chez Arabidopsis thaliana

Chez Arabidopsis thaliana, les caractéristiques de 1’activité mitotique permettent d’identifier

3 zones par rapport a I’axe du MAC, (figure 2.4aetb) :

* une zone centrale ou centre quiescent peu active (sauf a la floraison) ;

* une zone périphérique tres active dont les cycles cellulaires donnent un grand nombre de
cellules filles qui s’engageront dans la construction des feuilles et de la partie périphérique
des tiges ;

* une zone médullaire dont le rythme de division est peu élevé ; ses cellules filles constitueront
I’axe de la tige.

(b)

zone centrale
zone périphérique

primordia foliaires

zone médullaire

L1

, .‘\:\ tL;nicaX\LZ /
/ l \< corpusSkLB

50 ym o mitoses a cloisonnements

activité mitotique non orientés

mitoses a cloisonnements
anticlines

Figure 2.4 Organisation du méristéme apical caulinaire d’Arabidopsis thaliana.
Organisation cyto-mitotique : image colorisée (a) ; coupe longitudinale schématique (b) ;
organisation clonale : image colorisée (c) ; coupe longitudinale schématique (d).

PZ : Zone périphérique, CZ : Zone centrale, OC et RM : Zone médullaire.
((a) et (c) Ready, aim, shoot : stem cell regulation of the shoot apical meristem - Cara
L. Soyars et al. (2016) doi.org/10.1016/].pbi.2015.12.002).


https://www.sciencedirect.com/science/article/abs/pii/S1369526615300042
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Les caractéristiques des plans de division des cellules méristématiques permettent de repérer
2 couches de cellules, L1 et L2, regroupées en tunica et une zone L3 qui forme le corpus
(figure 2.4c et d).

e Les couches L1 et L2 sont affectées par des divisions anticlines, c’est-a-dire dont le plan est
perpendiculaire a la surface de 1’apex. Leurs cellules filles continuent a se diviser et se posi-
tionnent latéralement. Elles forment la partie périphérique des organes caulinaires, c’est-a-dire
de la tige et de la feuille.

* Les cellules du corpus L3 sont affectées par des divisions dont les plans n’ont pas d’orienta-
tion préférentielle. Leurs dérivés assurent 1’épaississement et I’élargissement du MAC et des
organes caulinaires.

¢) Le fonctionnement cyclique du MAC et linitiation des organes

Lors de son fonctionnement, le MAC initie des unités répétitives constitutives de la tige que 1’on
appelle des phytomeres. Cette organogénese se répéte de maniere cyclique. Chaque phytomere
est constitué d’un segment de tige appelé entre-neeud et d’un neeud, qui porte des feuilles et des
bourgeons axillaires. Cette organisation se voit tres bien chez le Coleus (figure 2.5).

(b)

méristéeme apical

caulinaire
I noeud n o frf bl 2 ébauche
| neeud n-1 - foliaire

phytomeére

gemmaire

Figure 2.5 (a) Observation microscopique de I'apex caulinaire de Coleus,
les fleches indiquent les futurs bourgeons axillaires (initiums gemmaires), barre = 1 mm
(photo : Bob Wise) ; (b) interprétation de I'organisation en phytoméres de la tige.

La construction de cette unité s’appuie sur les propriétés organogenes du MAC.

* Les cellules dérivées de la zone périphérique de L1, L2 et L3 en s’éloignant latéralement de
I’axe du MAC s’organisent en initiums foliaires. Ces derniers s’allongent en primordiums qui
se régionalisent et se polarisent pour former des ébauches foliaires qui deviendront des feuilles.

+ A T'aisselle des ébauches foliaires un lot de cellules méristématiques forme des initiums
gemmaires qui s’organisent en un apex méristématique donnant les ébauches des bourgeons
axillaires. Les feuilles et les bourgeons axillaires s’inserent alors au niveau d’une zone qui
constitue un nceud.

Lactivité décrite au-dessus se répete conduisant a un développement itératif, c’est-a-dire répé-

titif, ou les phytomeres se mettent en place de maniere additive, prenant la forme d’une tige

miniature au sein des bourgeons. Cette structure végétative présente déja tous les éléments
constitutifs de la nouvelle tige qui se mettra en place lors du débourrement.
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d) La détermination de la position des feuilles

L’agencement des feuilles sur la tige correspond a la phyllotaxie, il est le résultat de la mise en
place de zones enrichies en auxine, qualifiées de « puits forts » au niveau desquels sont initiées
les feuilles (figure 2.6a). Cette redistribution de 1’auxine est due aux transporteurs membranaires
de cette phytohormone et a son utilisation par les primordiums foliaires plus 4gés qui sont en
croissance active.

Alors qu’une €bauche de feuille émerge en bordure du méristtme (primordium P_ ), de nou-
veaux « puits forts » apparaissent et dirigent la mise en place de plus jeunes feuilles (P etP )
qui occuperont une position plus haute que les premieres sur la tige.

Ces zones organogenes apparaissent de maniere réguliére sur une ou plusieurs hélices généra-
trices virtuelles tout le long de la tige au cours de son développement. Ainsi elles déterminent
la phyllotaxie d’Arabidopsis thaliana ou les feuilles successives sont espacées d’un angle d’en-
viron 140° entre chaque niveau (figure 2.6b).

zone appauvrie

ancien ;
puits fort e agxmf par.. zone appauvrie
actuel 4 m en auxine par
puits fort Pn-1 R Pn

ancien

Pn puits fort
actuel
puits fort
Pn+1
prochain
prochain puits fort
puits fort
——> flux d'auxine
(a) vue latérale (b) vue de dessus

Figure 2.6 Distribution de 'auxine dans le MAC
et initiation foliaire chez Arabidopsis thaliana.

Les cellules issues des méristemes s’engagent dans la construction des organes, en acquérant
progressivement leurs propriétés cytologiques et métaboliques.

Les méristémes primaires, comme le MAC sont a la fois organogenes, puisqu’ils initient les
organes des phytomeres et histogenes puisqu’ils forment des cellules qui grandissent et s’en-
gagent dans des voies de différenciation pour donner les différents tissus.

1.3 L’élongation des cellules ou auxése

La croissance est une augmentation irréversible de la biomasse quantifiable par la mesure
de la masse, de la longueur ou du diametre. Ce processus est le résultat de I’augmentation du
nombre de cellules lors de la mérese et de leur €longation lors de I’auxese. Cette derniere affecte
les cellules filles issues des méristemes et est limitée dans le temps par la mise en place de la
paroi secondaire.

a) L’auxese : turgescence cellulaire et plasticité de la paroi primaire

Lors de 1’auxese, 1’appareil vacuolaire initialement fragmenté, s’organise en un volumineux
compartiment. Au sein de ce compartiment, le potentiel hydrique est abaissé par 1’accumulation
de solutés (entrée de K*), ce qui entraine I’entrée de 1’eau et la turgescence. Lorsque la pression
vacuolaire dépasse la pression pariétale, la paroi primaire est repoussée ; c’est I’élongation
cellulaire.
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L’étude des propriétés rhéologiques de la paroi montre que 1’élongation cellulaire est possible
car la plasticité de la paroi augmente, autorisant sa déformation. Une telle propriété est acquise
par ’intervention de 1’auxine.

b) Contréle de lPauxése par l'auxine

Lauxine (Acide Indole Acétique ; AIA) est une phytohormone synthétisée au niveau des jeunes
organes caulinaires (méristemes et feuilles) ; elle est transportée de fagon polarisée dans I’en-
semble de la plante. Il en résulte un gradient apico-basal décroissant de ce messager au sein de
I’organisme, ot il a une action sur tous les tissus.

L’auxine est a I’origine de la croissance cellulaire décrite précédemment (figure 2.7a). Sa recon-
naissance par des récepteurs spécifiques de la membrane plasmique et du cytoplasme permet
deux types de réponses.

Modifications de la perméabilité membranaire

Des pompes a protons AIA-dépendantes déja en place dans la membrane plasmique sont acti-
vées et I’exocytose de vésicules corticales qui enrichissent la membrane plasmique en d’autres
pompes H*est stimulée. Il s’ensuit une acidification rapide de la paroi primaire qui entraine un
relachement de sa trame moléculaire par rupture des liaisons acido-labiles et par hydrolyse de
certaines liaisons covalentes. Cela augmente la plasticité de la paroi primaire qui devient étirable
sous I’effet de la turgescence vacuolaire.

L’hyperpolarisation de la membrane, qui résulte de I’efflux de H*, active un flux entrant d’ions
K*. Ces ions s’accumulent dans la vacuole, abaissant le potentiel hydrique, ce qui est a I’origine
de I’entrée de 1’eau et de la turgescence vacuolaire.

Ces deux effets conjugués déclenchent la croissance de la cellule.

Dérépression des genes cibles de I’AIA, jusqu’alors inactivés

Lauxine stimule 1’expression de genes codant des enzymes des voies de biosynthese des glu-
cides pariétaux glucidiques (cellulose, hémicellulose et pectines) et des lipides membranaires,
ainsi que d’autres protéines membranaires (aquaporines) et pariétales (extensine). Cette action
nucléaire entretient dans le temps la croissance cellulaire en permettant I’ajout de nouveaux
constituants qui maintiennent 1’épaisseur de la paroi primaire et en augmentent la surface.

¢) Mise en place de la paroi secondaire et arrét de la croissance

Les genes cibles de I’auxine codent aussi pour les enzymes de la synthése des constituants de
la paroi secondaire. Sa formation commence par I’apposition entre la membrane et la paroi pri-
maire d’une matrice dense en microfibrilles de cellulose (synthétisées par les cellulose synthé-
tases) et dans une moindre mesure, d’hémicelluloses (synthétisées par les enzymes de I’ appareil
de Golgi puis délivrées a la paroi par exocytose).

Lorsque les parois sont lignifiées (fibres, vaisseaux), I’ensemble de la paroi s’imprégne de
lignine, polymere de composés phénoliques dérivés de la phénylalanine, dont la synthese
demande de nombreuses enzymes différentes. La lignine se dépose dans les espaces entre les
microfibrilles. Elle forme alors des liaisons chimiques avec les hémicelluloses, ce qui renforce
et imperméabilise la paroi.

Au final les microfibrilles de cellulose de la paroi secondaire s’organisent en un réseau dense
multistratifié et entrecroisé, verrouillant définitivement la forme et la croissance cellulaire
(figure 2.7b).

d) Acquisition de la forme des cellules

La forme des cellules résulte de I’ orientation éventuelle de la croissance cellulaire (figure 2.7b).

» L’extension cellulaire a lieu tant que la paroi primaire acidifiée est étirée par turgescence. La
croissance anisotrope est liée a 1’orientation différentielle des microfibres de cellulose.
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e La forme est stabilisée par la mise en place des strates de cellulose effectuée par des com-
plexes de cellulose synthétases situés dans la membrane plasmique. Ces polymérases migrent
en suivant les microtubules du cortex cytosolique et positionnent les microfibrilles de cellulose.
Ainsi au cours de 1’auxese, les cellules acquierent leur forme (subsphérique pour le parenchyme
cortical, parallélépipédique pour le parenchyme palissadique, etc.) et leur taille (30 a 200 pm).

(a) H,O (b)
5um

cellulaire vacuole
A = turgescente
membrane plasmique (mb
lamelle moyenne (Im)
relachement Nwae | A paroi primaire (pl)
i H : A
de la paroi A i paroi secondairé (pll)
"1 4 i2
A .,\\ Il ':'l mb
" ?Ogtmle I """ AIA ) ?—?/Z—Fﬂ - réseau dense de fibrilles
phytohormona SaResaNm - nombreux pontages
1. efflux de H" : relachement de la paroi - orientation différentes des fibrilles
g. |nfltu>’( dg'K _ pectine
. entrée d'eau
~ cellulose i ibilité
4. transcription des génes cibles S hémicellulose inextensibilite

Figure 2.7 Allongement cellulaire.
(a) Action de l'auxine et réponses de la cellule ; (b) acquisition de la forme
et organisation de la paroi secondaire.

1.4 La différenciation des cellules

En méme temps que les cellules s’allongent, elles se différencient, c’est-a-dire qu’elles
acquierent des caractéristiques pariétales, protoplasmiques et métaboliques qui conferent des
propriétés fonctionnelles aux différents tissus constituant les organes (tableau 2.1).

a) Le devenir des cellules issues du MAC

Les cellules issues des divisions au niveau du MAC s’écartent de I’axe du méristeme et conti-

nuent a se diviser. Elles sont déterminées, c’est-a-dire orientées vers une destinée particuliere

par la limitation des potentialités d’expression de leurs genes.

* Les cellules filles provenant de la tunica qui se retrouvent en position latérale s’engagent
dans la formation des tissus périphériques des feuilles et des tiges : L1 forme I’épiderme, L2
les parenchymes cortical et chlorophyllien, et d’éventuels tissus de soutien corticaux (collen-
chyme et sclérenchyme).

e Celles issues du corpus donnent les tissus internes comme le parenchyme médullaire ainsi que
les tissus conducteurs (xyleme et phloeéme primaires) (figure 2.8).

b) Les étapes d’une différenciation cellulaire

L’exemple de la différenciation d’une cellule constitutive d’un vaisseau permet d’illustrer les

étapes de la transformation d’une cellule indifférenciée issue d’un méristtme en une cellule

spécialisée conductrice de la seve brute (figure 2.9).

 La cellule connait une croissance plus ou moins marquée dans le sens de la longueur de 1’or-
gane lors de I’auxese.

» La formation de la paroi secondaire s’accompagne de sa lignification. La lignine est déposée
de fagcon discontinue, formant des épaississements localisés, entre lesquels subsistent des
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zones latérales d’échanges entre cellules contigués (ou ponctuations) ne comportant qu’une
paroi cellulosique.

* Les parois terminales des cellules, non lignifiées sont détruites, au moins partiellement, for-
mant ainsi des perforations.

» La mort cellulaire programmée constitue 1’étape finale de la différenciation des vaisseaux du
xyléeme qui forment des cellules vides de protoplasme (cytoplasme et noyau).

primordium foliaire

corpus (L3) \_ébauche foliaire

médullaire

o ya N
tige | [+ O parenchyme médullaire
+ 4]
F*
épiderme yléme
collenchyme phloéme cortical
sclérenchyme

Figure 2.8 Devenir des cellules issues du méristéme apical caulinaire.
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Figure 2.9 Trois étapes de la différenciation d’un vaisseau du xyléme.
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c) La diversité des tissus primaires
La diversité des tissus primaires résulte de différences qui portent sur les constituants des parois, le
développement des organites, et les voies métaboliques que les cellules peuvent réaliser tableau 2.1).

Tableau 2.1 Caractéristiques acquises lors de la différenciation
des cellules des tissus primaires.

Spécialisations cytologiques et

métaboliques du protoplasme [RESEE

Spécialisation de la paroi

cellules parallélépipédiques a

subsphériques avec une vacuole parenchyme
centrale entourée de chloroplastes | chlorophyllien
(photosynthese).
. cellules subsphériques avec des
mince PR parenchyme
pecto- amyloplastes (polymerlsatlon du amylifere

cellulosique glucose en amidon).

(hydrophile) cellules allongées avec des élément conducteur
cytoplasmes en continuité, presque | du phloéme (tube
sans organites. criblé)

cellules ménageant une lumiére
épaisse centrale réduite renfermant un collenchyme
protoplasme peu actif.

cellules courtes et vides de

mince a L élément conducteur
protoplasme, dont les lumiéres sont R B
moyenne S du xyléme (vaisseau)
en continuité.
lignifiée cellules allongées réduites a leurs .
) , sclérenchyme
(hydrophobe) parois et regroupées en amas.
epaisse cellules filiformes, vides de fibres du xyléme ou
protoplasme, associées aux du phloéme
vaisseaux et tubes criblés.
cutinisée mince a cellules épidermiques recouvertes .
L. , . épiderme
(hydrophobe) épaisse d’une couche de cutine.

Cette structure primaire est conservée chez les monocotylédones durant toute leur vie et chez
les jeunes dicotylédones avant que se mettent place des tissus secondaires.

1.5 Les méristémes secondaires et la croissance en diametre

Chez les dicotylédones, des tissus secondaires se mettent en place assez rapidement au cours
du développement. Ils se forment au sein des tissus primaires a partir d’assises méristématiques
que sont le cambium et le phellogene, qualifiés de méristemes secondaires (figure 2.10a).
Les méristemes secondaires sont composés d’initiales de taille plus importante que celles des
méristemes primaires. Le rapport nucléoplasmique est plus faible et les organites sont plus
différenciés.
Le fonctionnement des méristemes secondaires met en place des tissus qui permettent la croissance
en diametre des organes ; il est uniquement histogene. Les divisions se font principalement selon
des plans orientés de facon tangentielle par rapport a la surface de 1’organe (divisions périclines).
* Le cambium s’individualise entre le xyleme I*" et le phloeéme I*™ sous forme d’une assise
continue ou discontinue. Son fonctionnement donne du c6té interne de I’organe, le xyléme
secondaire, aussi appelé bois, et composé essentiellement de fibres et de vaisseaux, et du
coté externe, le phloeme secondaire, dit aussi liber, composé essentiellement de tubes criblés
accompagnés de fibres.
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* Le phellogene s’intercale au sein du parenchyme cortical des organes. Ses divisions donnent
surtout des cellules subérifiées qui forment le suber ou liege vers I’extérieur et, vers 1’inté-
rieur, peu ou pas de cellules parenchymateuses secondaires constitutives du phelloderme
(figure 2.10b).
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Figure 2.10 (a) Structure secondaire d’une tige et position des méristemes secondaires ;
(b) coupe transversale d’une tige de vigne (x40 ; coloration au carmino-vert).

Le fonctionnement du cambium donne une quantité importante de bois qui fait croitre le dia-
metre de la tige de I'intérieur. Cette croissance centrale rompt les enveloppes périphériques
qui sont alors remplacées par le nouveau tissu de revétement qu’est le suber. Au cours de la
croissance le suber externe se déchire a son tour et est remplacé par un nouveau suber qui se
forme immédiatement sous celui-ci. La superposition des enveloppes externes de revétement
forme le rhytidome.

Les organes enrichis en tissus secondaires connaissent une croissance diamétrale variable ; allant
de la tige fine et souple des dicotylédones herbacées au tronc large et rigide des arbres. Les tissus
secondaires participent donc au port dressé de I’appareil végétatif dont les feuilles et les fleurs
sont élevées au-dessus du sol, favorisant la nutrition et la reproduction.

Le développement de I’appareil reproducteur

La floraison est une étape importante dans la vie des angiospermes car elle permet la reproduc-
tion sexuée qui donne des graines a 1’origine de la génération suivante, génétiquement originale.
Ce phénomene marque I’arrét de la croissance de la tige et I’investissement du méristeme apical
caulinaire dans la construction de I’inflorescence et des fleurs. Cette étape cruciale est le résultat
d’intégration de signaux environnementaux. Elle s’appuie sur des cascades de signalisation qui
réorientent progressivement et irréversiblement I’activité du méristeéme, en quatre étapes :
* I'induction florale qui est déclenchée par les conditions extérieures favorables a la floraison (en
dehors du froid hivernal, ce qui est propice a la pollinisation et au développement de la graine) ;
« le virage floral ou évocation florale, qui est une réorganisation des méristémes caulinaires ;
* ’organogenese florale ou initiation florale, pendant laquelle émergent les ébauches des
picces florales ;
¢ la floraison au sens strict, pendant laquelle ces pieces se développent amenant la fleur a
s’épanouir.
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L arabette des dames, Arabidopsis thaliana, plante modele des angiospermes, est souvent rete-
nue pour 1’étude de la floraison, notamment parce qu’elle integre différents parametres envi-
ronnementaux et aussi parce qu’elle fait I’objet de nombreuses études génétiques a partir d’une
collection de mutants.

2.1 L’induction florale

Lorsqu’un certain degré de maturité végétative, propre a chaque espece, est atteint et que les
conditions de la nutrition hydrominérale sont favorables, la plante est capable de s’engager
dans la voie reproductrice. C’est alors qu’elle devient sensible aux parametres du milieu, indi-
cateurs de la progression des saisons : la température et la photopériode.

a) Controle de I'induction par les basses températures : la vernalisation

Les basses températures percues par les feuilles ou 1’apex caulinaire constituent un signal de

I’hiver. L’induction ou accélération de 1’aptitude a fleurir par le signal « froid » (entre 0 et 13°C)

maintenu pendant quelques jours a quelques semaines constitue la vernalisation (figure 2.11).

* Les exigences de vernalisation dépendent de I’espece et des variétés au sein d’une méme
espece. Certaines especes (tabac, tomate, blé€ et orge de printemps) n’ont aucune exigence et
fleurissent sans vernalisation. D’autres (chrysanthéme, blé et orge d’hiver, pomme de terre)
ont un besoin facultatif ; la vernalisation rend plus précoce la floraison. Enfin, des especes exi-
gent obligatoirement une vernalisation, comme certaines vivaces (primevere, fraisier, rosier)
ou les bisannuelles (carotte, betterave sucriere).

e La perception du froid chez un écotype d’hiver (variété vernalisable) d’Arabidopsis thaliana,
génére une « mémorisation épigénétique » de la période hivernale passée. Un séjour a 5 °C
pendant plusieurs semaines inactive €pigénétiquement, par condensation de la chromatine,
I’expression du gene FLC (FLOWERING LOCUS C) qui code un facteur de transcription
inhibant la floraison. Le profil histone du locus FLC est transmis au cours des divisions mito-
tiques qui accompagnent le développement du MAC et le gene reste silencieux pour toutes
les cellules filles. Mais lors de la méiose qui se déroule au sein des organes fertiles de la fleur,
cette répression est levée et dans I’embryon, le géne FLC s’exprime a nouveau de maniere
constitutive, ce qui inhibe la floraison au début de la vie de la jeune plante.

* L’inactivation du géne FLC affecte I’ensemble de la plante (figure 2.11) :

— au niveau de I’apex caulinaire, elle 1éve 1’inhibition de la synthese de facteurs de trans-
cription qui agissent a leur tour sur des genes cibles dits genes d’identité de I’apex floral
orientant le MAC vers une destinée florale ;

— au niveau des feuilles, elle autorise 1’expression du gene FT (FLOWERING LOCUS T). Ce
dernier code pour une protéine FT qui est un facteur de transcription qui gagne le phloeme
via les plasmodesmes. Transporté par la seve €laborée, ce messager hormonal encore appelé
facteur florigene agit sur le MAC et I’oriente également vers un devenir floral.

b) Contréle photopériodique de I'induction florale

La durée relative de la période éclairée du jour appelée photophase (ou héméropériode) et celle

de la nuit qualifiée de scotophase (ou nyctipériode) change durant I’année dans les régions

tempérées. Elle constitue la photopériode qui, sous une latitude donnée, est caractéristique des

saisons dans 1’année.

 Certaines especes ne fleurissent que lorsqu’une photopériode particuliere, dite inductrice,
est réalisée : ces plantes ont des exigences absolues. Pour d’autres (blé d’hiver, pomme de
terre), qualifiées de préférentes, le traitement inductif est facultatif mais rend plus précoce
la floraison. Enfin, les espéces indifférentes (haricot, mais) fleurissent dans toutes les condi-
tions photopériodiques, du moment que leurs besoins trophiques sont satisfaits. Le nombre de
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cycles photoinductifs, i.e. déclenchant la réponse, varie en fonction des especes (2 a 4 cycles
pour le soja ; une dizaine pour le chrysanthéme).

* La réceptivité photopériodique est variable et chaque espece posséde une photopériode cri-
tique (HC). Les plantes dites de « jours longs » (arabette, jusquiame, épinard, blé) fleurissent
pour une durée de jour supérieure a HC, celles de « jours courts » (chrysanthéme, tabac, soja)
pour une durée inférieure a HC (figure 2.11).

* La perception de la photopériode se fait essentiellement au niveau des feuilles, et non pas
directement au niveau de 1’apex caulinaire comme pour le froid. Elle met alors en jeu des pho-
torécepteurs qui sont notamment les phytochromes (PHYA/B/CD/E) et des cryptochromes
(CRY1/2). Les radiations absorbées par les phytochromes (rouge) et les cryptochromes (bleu)
activent des réactions en cascade qui modulent I’expression de nombreux genes.

La physiologie des angiospermes (tout comme celle des animaux) est contrdlée par une hor-

loge biologique endogene (horloge circadienne) dont la période est proche de 24 heures. Cette

horloge interne est entrainée par les conditions photopériodiques et thermiques externes, carac-
téristiques du moment de 1’année (saison).

genes de l'identité
du méristéme floral

flux de

froid séve élaborée

photopériode

‘phytochromes| \ /V A

circa |enne

Figure 2.11 Modalités d’action des facteurs de I’environnement (froid et photopériode)
lors de I'induction florale et activations géniques en cascades.

Chez les angiospermes, cette cyclicité endogene est liée au rythme de la transcription du geéne

CONSTANS codant un facteur de transcription a doigt de zinc (CO). Lorsque le rythme interne

circadien (variation de la concentration de la protéine CONSTANS) et le rythme externe pho-

topériodique (niveau de phytochrome actif PHY  détermin€ par une durée d’éclairement) sont

en accord, la floraison est induite, on parle de « modele de coincidence ».

* Chez les plantes de jours longs comme pour Arabidopsis thaliana, lorsque la photopériode
est supérieure a la photopériode critique, alors la dégradation de la protéine CO (qui a lieu
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