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Abstract

Aragno, M. 1984. Mutualistic interactions between the bacterial world and vascular
plants. Bot. Helv. 94: 235-248.

Interactions between bacteria and vascular plants are considered at different levels
of intimacy: biospheric, phytospheric (rhizosphere, phyllosphere and spermosphere),
histospheric and cytospheric. Whereas distant interactions imply most of the biogeo-
chemical capabilities of microorganisms, closer interactions manifest more specific
properties, e.g., growth regulation and dinitrogen fixation. Finally, the chloroplast
itself, considered as an endosymbiont, shows the deepest level of intimacy between a

procaryote and its eucaryotic host.

Introduction

Les phanerogames, sauf quelques rares exceptions, sont des organismes autotrophes
et prototrophes: ils sont ä meme de synthetiser la totalite de leur matiere carbonee ä

partir du C02, sans requerir dans leur milieu la presence de structures organiques pre-
formees, ou facteurs de croissance. L'energie et le pouvoir reducteur necessaires ä ce

type de metabolisme sont engendres par le phenomene de la phototrophie, tandis que
les autres elements chimiques sont preleves dans le milieu sous forme de sels mineraux
et d'eau. Comme la lumiere est pratiquement la seule source d'energie externe ä notre
planete utilisable par les systemes biologiques, les organismes phototrophes, dont les

principaux representants en milieu terrestre sont les plantes vasculaires, sont ä l'origine
de toutes les chaines alimentaires dont dependent les autres organismes: animaux,
champignons et la plupart des bacteries. En revanche, les vegetaux presentent un
certain nombre de «points faibles» qui les rendent dependants d'autres formes de vie pour
assurer leur nutrition: ils ne sont pas ä meme de mineraliser toute la matiere organi-
que; seuls certains composes inorganiques de l'azote, du soufre et du phosphore peu-
vent etre assimiles; ils sont en particulier incapables d'utiliser l'azote elementaire. En
outre, le milieu (sol) doit assurer ä leurs racines un support ä la fois physique et nourri-

Travail dedie au professeur CI. Favarger, ä l'occasion de son 70e anniversaire.
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der, sous forme d'un complexe absorbant structure et (le plus souvent) aere. Enfin, les
racines ont un pouvoir d'absorption relativement faible, et les plantes ont une capacite
limitee d'accumulation des sels mineraux.

La plupart des bacteries sont heterotrophes. Elles dependent le plus souvent, di-
rectement ou indirectement, de la production vegetale, au meme titre que les animaux
et les Champignons. En revance, elles sont seules ä remplir efficacement certaines
fonctions, comme l'oxydation des formes reduites de l'azote et du soufre, et surtout la
fixation de l'azote atmospherique. Avec les champignons, elles sont responsables de la
mineralisation de la matiere organique et de sa transformation en substances hu-
miques. La capacite des microorganismes d'absorber et d'accumuler les sels mineraux
est en general elevee. Enfin, certains peuvent produire des substances organiques ä ef-
fet phytohormonal.

Plantes et microorganismes semblent done «faits pour s'entendre». Parfois, l'avan-
tage est unilateral et l'organisme, suivant qu'il porte prejudice ou non ä son partenaire,
sera un parasite, un predateur ou un commensal. Nous envisagerons ici uniquement les
relations ä benefice mutuel, qu'elles soient de nature trophique, hormonale ou
physique. Notre but n'est pas d'en donner un apercu exhaustif; d'excellents articles de
revue et compte-rendus de symposiums y pourvoient largement, en traitant ä fond de
tel ou tel aspect de la question (voir par exemple Dommergues et Krupa 1978). Par le
present essai, nous souhaitons evoquer, de maniere tres generale et au travers de quelques

exemples, l'imbrication des spheres d'echange entre vegetaux et microorganismes
procaryotes.

On peut considerer plusieurs niveaux d'intimite entre les microbes et les plantes:
- la biosphere, oü se deroulent les echanges n'impliquant pas la proximite etroite des

partenaires
- la phytosphere, zone situee au voisinage immediat des organes vivants du vegetal et

sous l'influence biochimique directe de ceux-ci. On distinguera la rhizosphere, la
phyllosphere, la spermosphere, etc. Dans cette definition, nous incluons le phytoplan
(rhizoplan, phylloplan, etc.) c'est-ä-dire la surface meme de l'organe considere

- Yhistosphere, representee par l'habitat particulier forme par des espaces intratissu-
laires intercellulaires hebergeant des microorganismes

- la cytosphere, soit l'interieur meme des cellules vegetales Vivantes.

Interactions ä l'echelle de la biosphere

Telle que nous la comprenons, la biosphere est le cadre d'echanges ä des distances
tres differentes: le recyclage de l'azote et du carbone, sous forme des gaz N2 et C02, se
fait par l'atmosphere ä l'echelle circumterrestre. Les cours d'eau transportent des
elements mineraux sur de longues distances. A l'oppose, la matiere vegetale morte ne par-
vient au sol qu'ä quelques metres en general de l'endroit oü eile a ete produite, tandis
que la percolation ou la diffusion d'un solute dans un sol peut n'impliquer qu'un de-
placement de quelques millimetres entre l'endroit de sa liberation et celui de son
absorption par une racine. On peut distinguer des echanges au niveau de 1'atmosphere, de
1'hydrosphere et de la pedosphere.

L'apport des vegetaux aux microorganismes de la biosphere se fera de deux facons:
par la litiere, qui au sens large comprend les feuilles, les dechets de la floraison, les
brindilles, les branches et les debris divers tombant des parties aeriennes, ainsi que les
racines mortes; et par les pluviolessivats, apportant principalement des substances so-
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lubles, mais aussi une fraction particulate fine, entrainees par percolation de l'eau de
pluie ä travers la phyllosphere. La production vegetale sur 1'ensemble de la planete est
considerable. Les forets du globe produisent pres de 60xl09t/an de matiere orga-
nique, soit le triple de la production des oceans, pour une surface dix fois moindre. La
production totale des terres emergees represente pres de 100 X 109t/an (d'apres Duvi-
gnaud 1980). La Mere comprend principalement de la cellulose, des hemicelluloses et
de la lignine. Elle fournit egalement des elements biogenes (N, P, K, Ca, Mg, Fe
La teneur en azote est relativement faible (rapport C/N compris entre 30 et 100), mais
eile s'elevera au fur et ä mesure de la degradation. Parmi les Substrats hydrosolubles,
mentionnons des Sucres, des acides carboxyliques et amines, des derives pheno-
liques

Les pluviolessivats entrainent une plus grande proportion de substances organiques
solubles, en particulier des Sucres. L'apport azote est important (10-20 kg/ha.an sous
une hetraie), la moitie se trouvant sous forme de nitrate et d'ammonium. L'entraine-
ment des cations est lui aussi important, superieur meme parfois ä l'apport de la litiere
(Mangenot et Toutain 1980).

La reponse de la microflore se fera ici de plusieurs manieres: mineralisation de la
matiere organique, Oxydation des composes azotes et sulfures, biosynthese de poly-
meres bacteriens ä stabilite elevee et transformation de biopolymeres vegetaux (lignine
principalement) en composes humiques. Vu le rapport C/N eleve, la mineralisation de
la litiere se traduira tout d'abord par une immobilisation de 1'azote et d'autres elements
au niveau de la biomasse microbienne. Dans la suite du processus, par l'activite respi-
ratoire des microorganismes, la teneur en carbone va s'abaisser (degagement du C02);
des que le carbone devient le facteur limitant de la croissance microbienne, l'exces de
l'azote et des autres elements va etre libere (ammonification, etc.). Ainsi, la microflore
exerce un effet regulateur sur la mise ä disposition des vegetaux de derives azotes et
autres. Dans les regions temperees, c'est en automne, lors de la chute des feuilles, que
se fait l'apport de litiere le plus important alors que la montee de la seve est fortement
ralentie. La biomasse microbienne (bacteries et champignons) fonctionne alors comme
un reservoir, et la liberation des sels mineraux sera differee au benefice des vegetaux.

La production de C02 par les microorganismes represente la part la plus
importante de l'activite catabolique totale dans la biosphere; eile joue ainsi un role
preponderant dans le renouvellement du «pool» oceano-atmospherique du C02.

En general, l'azote et le soufre sont mineralises par les microorganismes sous forme
de derives reduits: NEL) et H2S, tandis que les vegetaux les absorbent preferentielle-
ment sous leur forme la plus oxydee: NOi et SOj~. Des bacteries specialisees vont oxyder

ces derives.
La nitrification resulte pour la plus grande part de l'activite de deux groupes de

bacteries chimiolitho-autotrophes. Les unes (bacteries nitreuses) tirent l'energie et le pou-
voir reducteur necessaires ä leur metabolisme de l'oxydation de l'ammoniaque en
nitrite (ou plus exactement de l'hydroxylamine en nitrite, la premiere phase, l'oxydation

de l'ammoniaque, etant une reaction endergonique catalysee par une mono-oxy-
genase); les autres (bacteries nitriques) accomplissent de meme l'oxydation des nitrites
en nitrate. Des organismes heterotrophes (bacteries et champignons) sont egalement ä

meme d'oxyder des composes azotes en nitrate; dans les milieux naturels, ce processus
est toutefois beaucoup plus lent que la nitrification autotrophe (Schlegel 1981): son
importance serait plus grande dans les sols acides, oü les autotrophes sont inhibes. La
nitrification doit etre maintenue dans certaines limites. La transformation d'un cation en
un anion se traduit par une forte acidification qui entraine la solubilisation des autres
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mineraux (K, Mg, Ca et P en particulier). Le nitrate est en outre beaucoup plus rapide-
ment lessive que l'ammonium.

La sulfo-oxydation fait egalement intervenir des bacteries chimiolitho-autotrophes,
tirant energie et pouvoir reducteur de l'oxydation sequentielle de l'hydrogene sulfure
ou du soufre elementaire en acide sulfurique. On peut faire ä leur sujet les memes
remarques que ci-dessus concernant l'acidification qu'elles provoquent; toutefois, les
quantites liberees sont plus faibles, et le sulfate est considerablement plus stable que le
nitrate dans les sols. Un precede bien connu exploite ce phenomene: 1'addition de fleur
de soufre ä un sol trop alcalin.

En conditions anaerobies, les bacteries denitrifiantes reduisent le nitrate en azote
moleculaire. Elles apparaissent comme des antagonistes de la vegetation. Ce peut etre
le cas dons un sol hydromorphe par exemple; ä l'echelle atmospherique, en revanche,
la denitrification permet le renouvellement du «pool» de l'azote elementaire, assurant
le recyclage de cet element par l'intermediaire des organismes fixateurs.

La fixation de l'azote atmospherique par des organismes fibres chimiotrophes
(Azotobacter, Clostridium butyriques, Xanthobacter, etc.) ou phototrophes (Rhodospi-
rillales, Cyanobacteries) a dans l'ensemble moins d'importance que la fixation symbio-
tique que nous evoquerons plus loin. Dans certains milieux cependant, les rizieres en
particulier, la fixation par les cyanobacteries semble jouer un role preponderant.

La solubilisation des mineraux et des roches est, elle aussi, une contribution impor-
tante des microorganismes 4 la mise ä disposition des vegetaux des elements dont ils
ont besoin. Cette solubilisation est la consequence, soit de l'acidification du milieu par
les acides organiques ou inorganiques excretes par les bacteries, soit de la production
de metabolites ä effet chelateur.

La plupart des polysaccharides secretes par les bacteries sont tres resistants ä la
degradation. Iis persistent longtemps dans les sols et forment une part importante de la
fraction hydrolysable de l'humus. La degradation de la lignine par des exoenzymes
bacteriens et fongiques donne des precurseurs des acides fulviques et humiques. Les ac-
tivites microbiennes sont done indispensables ä la formation des complexes argilo-hu-
miques dont la texture et les proprietes absorbantes permettent aux sols d'assumer les
fonctions de maintien physique, d'apport d'eau et de nutrition minerale, et d'assurer les
echanges gazeux du Systeme racinaire.

Interactions ä l'echelle de la phytosphere

La phytosphere comprend l'ensemble des habitats sous l'influence directe de l'acti-
vite du vegetal vivant. Nous y incluons le phytoplan, c'est-ä-dire la surface meme du
vegetal, directement en contact avec le milieu exterieur. A 1'exception de certains
fixateurs d'azote, il existe peu d'exemples de relations ä benefice mutuel entre les
organismes habitant la surface des parties aeriennes des plantes (les epiphytes) et ces der-
nieres. Iis manifestent le plus souvent les proprietes de phoresie (la plante fonctionne
comme un support physique) et/ou de commensalisme (l'epiphyte se nourrit d'exsu-
dats de la plante). Si l'organisme epiphyte stimule ä son avantage, directement ou indi-
rectement, l'exsudation de metabolites par le tissu vegetal sous-jacent, il est alors ä la
limite du parasitisme.

C'est surtout au niveau des racines et ä leur voisinage (rhizoplan et rhizosphere)
que vont se situer les relations plante-microorganismes. La rhizosphere n'est pas une
zone homogene, et il faut se la representer comme un gradient entre le rhizoplan et le
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sol distant. Un autre gradient, longitudinal, s'y superpose: l'exsudation est en effet
maximale ä proximite de la pointe racinaire.

Le premier pas de l'interaction appartient ici ä la plante, qui va modifier de plu-
sieurs manieres l'environnement racinaire: par les prelevements d'eau et de sels mine-
raux qu'elle y effectue d'une part, et par 1'excretion dans l'environnement immediat de
la racine de substances organiques diverses. Ces exsudats contiennent principalement
des Sucres, des acides amines, des vitamines, des tannins et des alcaloi'des, tandis que
l'exfoliation des cellules rhizodermiques et corticales constitue un apport non ne-
gligeable de polymeres parietaux (cellulose, pectine et autres). Certaines de ces
substances representent pour les microorganismes des substrats facilement metabolisables,
ou des facteurs de croissance; d'autres auront un effet inhibiteur selectif. Enfin,
certaines parties de la racine, en particulier la coiffe, secretent une gaine mucilagineuse
(mucigel) qui joue ä la fois le röle d'echangeur de cations, de protection contre la dessi-
cation et d'element structural de l'environnement rhizospherique. Elle sera lentement
degradee par les microorganismes, qui vont ä leur tour secreter des polysaccharides qui
en prendront le relais. La rhizosphere presente done la structure d'un gel tres lache, fa-
vorisant la formation de microcolonies bacteriennes.

La population microbienne rhizospherique est generalement plus importante que
celle du sol environnant; elle presente en outre des differentiations qualitatives
(composition de la microflore) dues ä plusieurs facteurs. Des inhibiteurs selectifs vont

fi (h1)

Fig. 1. Relation (selon le modele de J. Monod) entre le taux de croissance et la concentration du
substrat limitant. Simulation pour les parametres suivants:

Ks pmax

Organisme A 0,3 pM 0,2 h 1

Organisme B 3 pM 0,6 h 1

Pour une faible concentration (a), la croissance de A est plus rapide que celle de B. C'est l'inverse
pour une concentration plus elevee (b). A est «autochtone», B est «zymogene».
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entrainer la dominance de certains groupes bacteriens resistants; l'apport de facteurs
de croissance favorisera les organismes auxotrophes, tandis que l'apport de substances
facilement metabolisables permettra de donner ä certains microorganismes un avan-
tage concurrentiel sur les autres. Le premier, S. Winogradski (1949) a releve 1'existence
de deux types de comportements trophiques chez les organismes telluriques. Les uns,
qu'il a appeles autochtones, sont presents en populations relativement stables dans les
milieux ä faible apport nutritif. Leur taux de croissance maximum est faible, mais leur
affinite envers les nutriments est elevee. Les autres, qualifies de zymogenes, sont
presents en quantites relativement faibles dans les environnements pauvres en substrats
nutritifs. Suite ä un apport abondant de matieres organiques aisement degradables, el-
les vont en revanche se multiplier activement et dominer largement les «autochtones».
Leur taux de croissance maximum est eleve, tandis que leur affinite pour les substrats
est relativement faible. Selon le modele de Monod (1949) de la relation entre la vitesse
de croissance et la concentration du Substrat limitant, la dominance de l'un ou l'autre
groupe s'explique aisement en fonction de l'apport nutritif (fig. 1). Au voisinage des ra-
cines, la population des «zymogenes» est done plus importante que dans le sol environ-
nant. Les notions de «zymogene» et d'«autochtone» recoupent assez bien, dans leur
essence, Celles d'opportunistes, resp. d'oligocarbophiles, ou Celles de strategistes «r» et
«K» introduites tout d'abord par McArthur et Wilson (1967) en Ecologie animale.

Les differences quantitatives entre les populations rhizospheriques et telluriques
s'expriment par le rapport R/S (nombre de germes dans le sol rhizospherique/nombre
de germes dans le sol distant). Ce rapport est toutefois fortement influence par le mode
de numeration des germes. Le comptage des colonies formees sur un bouillon gelose
inocule par une suspension-dilution de sol est le plus pratique. Les rapports R/S obte-
nus par cette methode sont generalement eleves (entre 10 et 100). Mais les bacteries les
plus aptes ä former des colonies («colony-forming units») sont precisement des «zymogenes»,

tandis que la plupart des «autochtones» ne forment pas de colonies visibles.
L'indice R/S ainsi obtenu est done plutöt une mesure de l'abondance des zymogenes.
D'autres approches, en particulier le dosage de l'ATP (Maire 1983) donnent un rapport
R/S plus faible. La quantite d'ATP etant avant tout une mesure de la biomasse vivante
«actuelle» (Maire 1983), le rapport ainsi obtenu nous semble done beaueoup plus
proche de la realite.

Les apports de la microflore rhizospherique aux vegetaux sont divers. La plupart
des fonetions que nous avons evoquees pour l'ensemble de la microflore tellurique se
manifestent aussi au niveau de la rhizosphere. II s'y ajoute des fonetions speeifiques ä
l'environnement immediat de la racine.

Certaines fonetions telluriques sont considerablement stimulees dans l'environnement

rhizospherique. C'est le cas souvent de la fixation d'azote par des organismes chi-
miotrophes. L'activation de N2 exige une quantite considerable d'energie, sous forme
d'ATP et de pouvoir redueteur; ceci implique une consommation importante du
Substrat energetique: le milieu rhizospherique est done a priori particulierement favorable.
Certaines bacteries fixatrices sont speeifiquement liees ä la rhizosphere de certaines
plantes. Ainsi, Azotobacter (=Azorhizophilus) paspali est lie ä la rhizosphere de quelques

graminees du genre Paspalum, en particulier de P. notatum, une espece tropicale
pouvant servir de fourrage (Döbereiner et Day 1975). De meme, Azospirillum lipoferum
est associe ä la rhizosphere de certaines graminees, en particulier du Mais et de Digita-
ria Panicum) decumbens, espece neotropicale.

Bacteries et champignons de la rhizosphere vont modifier la croissance vegetale par
la synthese de phytohormones (auxines, gibberellines, cytokinines, etc.) dont l'effet
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morphogene depend de la concentration et de l'espece vegetale concernee. II est aussi
possible que l'environnement rhizospherique d'une plante defavorise une autre espece
vegetale par la production de phytohormones ä une concentration defavorable ä cette
derniere.

Certains organismes de la phytosphere ont un effet antagoniste vis-ä-vis des parasites.

Ainsi, la resistance ä certaines attaques peut-elle dependre de 1'environnement
rhizospherique. On cherche actuellement ä reprimer certaines parasitoses en ajoutant
au sol des amendements specifiques favorisant cet antagonisme.

Interactions au niveau de 1'histosphere

L'environnement tissulaire intercellulaire (que nous avons appele histosphere)
abrite souvent les cellules ou le mycelium vegetatif des phytoparasites. C'est aussi ä ce
niveau que s'etablissent les echanges entre partenaires des mycorrhizes ectotrophes,
par l'intermediaire du reseau de Hartig. Ici, les relations ä benefice mutuel entre
plantes et bacteries concernent surtout la fixation d'azote moleculaire. Les symbiontes
extracellulaires sont en general des cyanobacteries, organismes phototrophes: quel
benefice le procaryote tire-t-il alors de cette association?

Les fougeres aquatiques tropicales du genre Azolla presentent, ä la face inferieure
de leurs frondes, des cavites renfermant des filaments d'Anabaena azollae. Dans ces
conditions, la fixation d'azote est tres active, plus meme que celle que l'on observe dans
les cultures axeniques de la meme cyanobacterie. Ces fougeres jouent un role important

dans le cycle de 1'azote des rizieres tropicales.
Azolla etant une plante flottante, ses symbiontes sont exposes ä la lumiere. II est ce-

pendant difficile de les isoler et les cultures obtenues (Newton et Herman 1979)
semblent etre plutot des mutants capables de developpement autonome. La symbiose
serait alors obligatoire pour le procaryote, mais la cause de cette dependance n'est pas
elucidee.

De nombreuses especes tropicales ou subtropicales de Myrsinacees et de Rubiacees,
appartenant en particulier aux genres Ardisia, Pavetta et Psychotria presentent ä la
surface de leurs feuilles des nodules renfermant des bacteries. Celles-ci sont localisees dans
les espaces intercellulaires du mesophylle. La nature symbiotique de ces associations
est attestee par le fait que les plantes non-nodulees, obtenues soit artificiellement, soit
spontanement, manifestent un nanisme prononce et degenerent apres quelques annees
sans avoir fleuri. II etait tentant de supposer qu'ici aussi, la fixation de l'azote elemen-
taire etait ä la base de cette symbiose; en effet, le presume symbionte (Chromobacte-
rium lividum) montre une activite fixatrice en culture pure. En revanche, toutes les ten-
tatives de mesurer une activite de la nitrogenase dans les nodules excises ou en place
(incorporation de 15N et reduction de l'acetylene) ont donne des resultats negatifs. Le
nanisme des plantes non nodulees n'est pas contrebalance par un apport d'engrais
azote; la teneur en azote des tissus des plantes non nodulees est identique ä celle des
plantes nodulees, tandis que ces dernieres montrent des signes de carence azotee lors-
qu'elles sont cultivees dans un milieu depourvu d'azote (Fletcher 1976, Becking 1976).
En revanche, on a constate que l'adjonction d'acide gibberellique pouvait compenser
en partie le nanisme provoque par 1'absence de nodules; en outre, ceux-ci presentent
une teneur elevee en cytokinines. La participation bacterienne ä ce type de symbiose
est done peut-etre un apport hormonal, direct ou indirect.

De nombreuses especes de Cycadales presentent des nodules racinaires contenant
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des cyanobacteries extracellulaires (Akkermans 1978). Ces nodules sont formes ä partir
de certaines regions de la racine, de forme coralloi'de. On ne sait si ce dimorphisme des
racines resulte d'une interaction avec des microorganismes, ou s'il s'agit d'une proprie-
te inherente ä la plante seule. Les elements coralloides apparaissent toutefois egale-
ment en l'absence du symbionte. Les cellules de la coiffe forment un cortex secondaire,
tandis que les cellules rhizodermiques croissent radialement en delimitant des lacunes
intercellulaires qui peuvent etre colonisees par les symbiontes. En l'absence de ceux-ci,
les partie coralloides restent peu developpees et degenerent apres une annee, tandis
que les cyanobacteries symbiotiques (Nostoc ou Anabaena) induisent la formation de
glomerules importants. En conditions aerobies, les nodules fixent l'azote aussi bien ä
l'obscurite qu'ä la lumiere, tandis qu'en conditions anaerobies, la lumiere est indispensable.

Les pigments et l'appareil photosynthetique sont formes aussi bien ä la lumiere
qu'ä l'obscurite. Dans de nombreux cas, on est parvenu ä cultiver les symbiontes en
conditions axeniques. Iis sont autotrophes facultatifs et peuvent etre cultives ä l'obscurite

en conditions heterotrophes. La croissance est alors considerablement plus lente
qu'ä la lumiere.

Le benefice d'une telle association, evident pour la plante, l'est beaucoup moins
pour les cyanobacteries. A l'etat libre, au contraire de ce qu'elles font en symbiose, elles
excretent peu de substances azotees, ce qui leur permet d'economiser de l'energie; en
revanche, l'apport de nutriments organiques par le milieu est tres faible, et leur mode
de vie doit etre principalement photo-autotrophe. L'habitat endophytique leur permet-
trait alors surtout de vivre en absence de lumiere, et ainsi d'occuper un territoire d'oü
sont normalement exclus les organismes photosynthetiques. L'existence d'autres formes
de dependance (p. ex. auxotrophic) a ete postulee mais n'a, ä notre connaissance,
jamais ete demontree chez ces cyanobacteries.

Interactions au niveau de la cytosphere

L'environnement intracellulaire, ou cytosphere, represente la sphere la plus intime
des relations entre plantes et microorganismes. Dans la plupart des cas, c'est la fixation
de l'azote moleculaire qui constitue l'apport bacterien ä ce type de symbiose. Nous en-
visagerons ici trois exemples de symbiontes endocellulaires: les bätonnets ä Gram ne-
gatif du genre Rhizobium associes aux racines des legumineuses et de quelques families
apparentees; les bacteries filamenteuses du genre Frankia, associees aux racines des
aulnes et d'autres genres; enfin, la symbiose entre les cyanobacteries du genre Nostoc et
les especes de Gunnera, plantes herbacees tropicales voisines des Halorrhagidacees.

La fixation de l'azote moleculaire par les nodosites des racines de legumineuses
represente probablement la majeure partie de l'azote combine dans la biosphere. Ces
nodosites sont la manifestation d'une association avec des bacteries du genre Rhizobium.
Cette symbiose est probablement la mieux etudiee actuellement; plusieurs revues r6-
centes lui ont ete consacrees (p. ex. Nutman 1976, Schmidt 1978, Bergesen 1978, Bauer
1981), et nous nous contenterons ici d'en retracer les grandes lignes.

Les Rhizobium sont egalement des habitants normaux du sol distant, oü ils sont en
general peu abondants. A l'etat libre, ils ne montrent pas d'activite fixatrice d'azote. Iis
presentent une specificite elevee vis-ä-vis de l'höte vegetal, et on peut noter aussi une
certaine specificite ecologique, au niveau de leurs reponses aux facteurs physicochi-
miques du milieu (pH, temperature, etc.). L'etablissement de la symbiose se manifeste

par un «dialogue» biochimique et physiologique entre les deux futurs partenaires:
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Plante• Rhizobium

Secretion non specifique d'exsudats au niveau de la
rhizosph£re, en particulier de tryptophane

Les Rhizobium se multiplient dans la rhizosphere ä

partir de ces exsudats. Le tryptophane est converti en
acide indolyl-acetique (AIA)

L'AIA provoque une croissance incurvee («curling»)
des poils absorbants des racines, qui «englobent» les
cellules bactenennes

Les Rhizobium secretent un polysaccharide
Le polysacchande mduit chez la plante la synthese
d'une poly-galacturosidase qui va ramolhr les tissus et

ainsi favonser la penetration du symbionte. La plante
forme des lectmes specifiques des sites carbohydrates
de la membrane externe des Rhizobium (hpopolysac-
charides)

Les Rhizobium penetrent par une invagination du poll
absorbant

La plante secrete autour des Rhizobium un tube cellu-
losique qui les separe du cyto plasme.

Du fait de leur multiplication par scissipante, les
Rhizobium se disposent en file dans le tube et penetrent
amsi dans les tissus corticaux, toujours entoures par le
tube cellulosique

Des cellules tetraploides (4n) sont presentes au voisi-
nage du protoxyleme.

Les Rhizobium s'installent dans les cellules
tetraploides.

Sous l'effet des bacteries, les cellules tetraploides pro-
liferent pour former la partie centrale, bacterifere, de
la nodosite; elles engendrent alors un compose
unique chez les vegetaux, la leghemoglobme Ce
pigment a une double fonction: transport de l'oxygene
sous une forme combinee vers les cellules bactenennes,

et protection de celles-ci contre les eflfets de l'oxygene

hbre. Les cellules diploides penphenques non
bacterisees forment la zone superficielle de la
nodosite et la rehent au Systeme vasculaire

Les Rhizobium se modifient. leur forme devient
irreguhere (bacteroides), leur chatne respiratoire est

modifiee, leur materiel nucleaire degenere lis per-
dent la faculte de mener une vie independante Grace
ä la protection contre l'oxygene fibre assuree par la
nodosite, lis forment un complexe enzymatique fixa-
teur d'azote: la «mtrogenase»
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La fixation de l'azote est done le fruit exclusif de l'activite bacterienne, tandis que la
plante cree des conditions favorables ä la derepression et ä l'activite de la nitrogenase.

Les nodosites fixatrices se reconnaissent ä leur couleur rouge, due ä la leghemoglo-
bine. On observe souvent, en revanche, des nodosites incolores sur les racines de legu-
mineuses. Elles ne sont pas fixatrices, ce qui resulte probablement d'une incompatibili-
te au niveau de la formation de la leghemoglobine. Le Rhizobium se comporte alors
vraisemblablement comme un parasite.

Les racines de Parasponia (ou Trema, Ulmacee tropicale du SE asiatique) forment
egalement des nodosites fixatrices avec des bacteries du genre Rhizobium. Ces nodosites

sont pigmentees en brun-rouge, mais ne contiennent pas de leghemoglobine (Ak-
kermans 1978).

Un second type de nodosites fixatrices d'azote est represents, dans nos regions, par
l'association entre les racines d'Alnus et les bacteries filamenteuses du genre Frankia
(Actinomycetes?). L'endosymbionte se developpe dans le meristeme apical, la crois-
sance en longueur de la racine est ralentie, tandis qu'il se forme de nombreuses
ramifications dichotomiques; il en resulte un aggregat de lobes, nomme rhizothamnion. Ce
type de Symbiose est tres important dans les regions de latitude elevee; on le rencontre
egalement sur certaines especes de Dryas, Flippophae et Myrica. On est parvenu recem-
ment ä cultiver certains Frankia en conditions axeniques.

L'association entre Nostoc et Gunnera differe des symbioses plante-cyanobacteries
evoquees plus haut par la localisation endocellulaire du symbionte et par l'organe oc-
cupe. En effet, c'est au niveau des tiges, ä la base de chaque petiole, que se trouvent les
glandes contenant les Nostoc. Ceux-ci presentent de nombreux heteroeystes (jusqu'ä
50% des cellules!); des mesures effectuees sur le terrain ont montre une importante ac-
tivite fixatrice, pouvant assurer ä la plante la totalite de ses besoins en azote (Silvester
1976, Becking 1976). Les symbiontes ont ete isoles en culture axenique: ils peuvent
croitre en conditions heterotrophes ä l'obscurite, aux depens de divers Substrats orga-
niques. Vu leur localisation ä la base peu eclairee des petioles, on pense que l'aspect
heterotrophe de leur metabolisme est dominant dans les conditions naturelles.

Les chloroplastes: endosymbiontes extremes?

L'evolution logique de la symbiose endocellulaire devrait conduire ä une perte, par
l'endosymbionte, de certaines des proprietes associees ä l'etat libre et de certaines
fonetions, assurees par l'hote dans le milieu intracellulaire. Cette evolution peut etre
contrecarree par la necessite, pour le symbionte, de vivre une partie de son cycle dans
le milieu exterieur pour assurer la transmission de la symbiose. C'est le cas chez Rhizobium,

dont revolution vers l'etat d'endosymbionte obligatoire est ontogenique. La
condition prealable ä une endosymbiose obligatoire permanente est la presence du
symbionte dans le cytoplasme des cellules reproductrices. Cette idee est peut-etre ä l'ori-
gine des hypotheses, autrefois considerees comme temeraires et farfelues, et aujour-
d'hui assez generalement admises, sur l'origine endosymbiotique de certains organites
endocellulaires, en particulier des plastes et des mitochondries (Margulis 1970, Gray et
Doolittle 1982).

Le chloroplaste presente indubitablement certains caracteres d'un organisme pro-
caryote ä Gram negatif: il est entoure d'une double membrane, possede un genome
«circulaire» sans aucune homologie avec l'ADN nucleaire et renferme des ribosomes
de type bacterien (70s). La comparaison des sequences des ARN ribosomiques, en par-
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Aphanocapsa sp. 6714

A. quadruplicatum

A. sp. 6701
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Fig. 2. Dendrogramme etabli sur la base de la comparaison des ARNr16S (18S chez les Euca-
ryotes). Methode: catalogage des obligonucleotides obtenus par digestion ä la ribonuclease et
comparaison des catalogues (coefficient Sab, Fox et al., 1977). CHL: ARNr chloroplastiques;
CYT: ARNr cytoplasmiques. D'apres Fox et al. (1980), Kandier et Schleifer (1980), Stackebrandt

et al. (1982).

ticulier la comparaison des «catalogues» des oligonucleotides obtenus par hydrolyse de
l'ARN-16s par la ribonuclease T1 (Fox etal. 1977) permet d'obtenir une image de
revolution divergente de ces genomes. En considerant les ribosomes des chloroplastes,
des cellules eucaryotes et des bacteries phototrophes oxygeniques libres (Cyanobacte-
ries et Prochloron), on obtient le dendrogramme de la fig. 2.

Ces resultats demontrent l'homologie relative des ribosomes chloroplastiques avec
ceux des bacteries, en particulier des cyanobacteries. Les chloroplastes des Rhodo-
phytes ont une origine differente de ceux des Chlorophytes (Algues et Cormophytes) et
sont compris dans le phylum des Cyanobacteries, ce que confirme leur ultrastructure et
la presence de pigments semblables (chlorophylle a exclusivement et phycobilipro-
teines). Lewin (1976, 1977) a decrit recemment un groupe de bacteries phototrophes
oxygeniques, ectosymbiontes d'ascidies tropicales: le genre Prochloron. Ces Procaryo-
tes se distinguent des Cyanobacteries par l'absence de phycobilisomes et la presence de
deux types de chlorophylle, a et b. On a postule qu'ils pourraient etre plus etroitement
apparentes ä la lignee ayant conduit aux chloroplastes des Chlorophytes. Toutefois, la
comparaison des sequences des ARNr lös tend ä refuter cette hypothese et place les
Prochloron parmi les Cyanobacteries (Stackebrandt et al. 1982).

Cyanophora paradoxa est un flagelle renfermant des endosymbiontes semblables ä

des Cyanobacteries. Ces «Cyanelles» intracellulaires poss^ient une paroi typique des
bacteries ä Gram negatif, avec une lame de peptidoglycane. Neanmoins, la dimension
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de leur genome est reduite (tableau 1), proche de celle d'un chloroplaste d' Euglena
(Herdman et Stanier 1977). Elles representeraient alors une forme primitive de chloroplaste,

ayant conserve plus que les autres des caracteres du procaryote originel.

Tab. 1. Dimensions du genome de quelques chloroplastes (en
Mdal). D'apres Wallace (1982) et Herdman (1981)

A cetabularia cliftonii 1500

Chlorellapyrenoidosa 210-230
Chlamydomonas reinhardu 170-200
Cyanophora paradoxa 117-121
Euglena gracilis 92-150
Plantes vasculaires 80-120

L'endosymbiose chloroplastique a dü s'etablir ä plusieurs reprises au cours de
revolution. II est vraisemblable, en outre, que la cellule-höte originelle possedait dejä des
mitochondries. Contrairement ä ce que Ton admettait le plus souvent autrefois, la
cellule vegetale derive done vraisemblablement d'une cellule heterotrophe. Le probleme
le plus incertain est celui du datage de ces evenements evolutifs. On n'a aucune preuve
que le taux de mutation des ARNr ait ete constant au cours de revolution, ni meme
qu'il ait ete identique dans les differentes lignees. On ne peut done sans autre placer
une echelle de temps dans des dendrogrammes tels que celui de la fig. 2. Les resultats
obtenus par la comparaison de certaines sequences genomiques devraient etre corrobo-
res par d'autres arguments (etude d'autres parties du genome, presence de composes ou
de structures specifiques ä une lignee). Le cas de Prochloron, que l'analyse genomique
place parmi les Cyanobacteries, tandis que les pigments et les systemes de membranes
sont differents, nous met en garde contre les generalisations hätives.

Consideres comme des symbiontes, les chloroplastes sont bien representatifs de
1'aboutissement evolutif d'une symbiose obligatoire. Tout d'abord, le genome s'est con-
siderablement reduit au cours de revolution (tableau 1). La paroi mureique a disparu,
ä l'exception des cyanelles de C. paradoxa. Certaines enzymes chloroplastiques sont
codees par le noyau. La manifestation extreme de la symbiose est atteinte avec
l'enzyme responsable de la fixation du C02 dans le cycle de Calvin: la ribulose-l,5-bi-
phosphate carboxylase, probablement la proteine la plus abondante dans la biosphere.
Elle est formee de seize sous-unites, huit petites ä fonctions regulatrices, et huit grandes
portant les sites catalytiques. Les deux genomes participent ä la synthese de la proteine
active: celui du chloroplaste code les grandes sous-unites, celui du noyau les petites,
l'assemblage se faisant dans le chloroplaste.

Conclusion

Les interactions a benefice mutuel entre bacteries et vegetaux vasculaires se mani-
festent ä tous les niveaux, depuis les echanges ä l'echelle circumterrestre jusqu'a l'inti-
mite du cytoplasme. Pour clarifier l'expose, nous avons utilise l'image des spheres em-
boitees: biosphere, phytosphere, histosphere et cytosphere. En fait, il existe un gradient
d'intimite continu entre la plante et les bacteries. L'etablissement d'une symbiose peut
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d'ailleurs impliquer plusieurs des spheres precitees. Rhizobium survit dans le sol distant
(biosphere), sa croissance est stimulee au niveau de la rhizosphere, des lectines permet-
tent son adhesion specifique aux poils absorbants (rhizoplan), tandis que sa penetration

se fait ä travers un tube cellulosique secrete par la plante, l'isolant du cytoplasme
des cellules corticales (histosphere); il s'installe enfin dans le cytoplasme des cellules te-
traploides (cytosphere).

Les fonctions bacteriennes au benefice de la plante sont d'autant plus specialisees
que l'intimite entre les partenaires est etroite. Un des principaux apports des bacteries
aux plantes est la fixation de l'azote atmospherique. Bien que cette propriete se manifeste

chez de nombreux procaryotes phototrophes, elle n'a pas «accompagne» les chlo-
roplastes dans leur evolution vers la symbiose extreme. Cela peut se comprendre, car le
chloroplaste est le siege de la production d'oxygene moleculaire, lequel est ä la fois re-
presseur et inhibiteur de la nitrogenase. Les cyanobacteries capables de fixer l'azote en
conditions aerobies le font au niveau de cellules specialisees, les heterocystes, depour-
vues du photosysteme II. Les phenomenes hormonaux constituent eux aussi un exem-
ple de l'adaptation intime et specifique du monde bacterien et du monde vegetal. En-
fin, l'essence meme de la cellule vegetale: le chloroplaste; la fonction qui lui est asso-
ciee: Futilisation de l'energie lumineuse et des electrons provenant de l'eau pour ac-
complir la synthese totale de la matiere organique cellulaire ä partir du gaz carbo-
nique; et l'enzyme meme responsable de la fixation du C02, ne constituent-ils pas
l'exemple le plus parfait d'une symbiose poussee ä 1'extreme?

Nous avons eu le privilege d'accomplir nos etudes de biologie ä l'Universite de Neuchätel, et
plus specialement ä l'Institut de Botanique, dirige par le professeur Claude Favarger, auquel nous
dedions ce travail. Par sa vaste culture, par la richesse de son enseignement et par la cordialite et
la disponibilite dont il les a toujours gratifies, il a su eveiller chez ses eleves un interet pour la
Biologie bien au delä de sa speciality. S'il rencontre, dans ce travail, 1'expression d'idees qui n'ont pas
toujours ete les siennes, qu'il sache que c'est ä son ouverture d'esprit et ä sa tolerance que nous
devons d'avoir suivi un chemin, different du sien peut-etre, mais tendant vers le meme but.
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