
B ien que la biodiversicé puisse être 
étudiée à cous les niveaux d'orga
nisacion des systèmes biologiques, 
depuis les complexes moléculaires 

jusqu'à la biosphère cout entière, cette 
notion privilégie les approches génétiques 
et écologiques. Dans une recherche qui 
donne une place importance à la dyna
mique des communautés plurispécifiques, 
Barbaulr fait appel à la notion de biodiver
si ré fonctionnelle [l]. Cerce notion 
concerne essentiellement les écosystèmes ; 
il s'agir en fair d ' identifier les groupes 
fonctionnels encre êtres vivants et d'étudier 
les relacions encre ces groupes, parciculière
ment à l'échelle des réseaux trophiques et 
des flux énergétiques. 
Au niveau de l'espèce, et cerce fois dans le 
cadre général de la physiologie du déve
loppement, on peur également envisager 
une diversité fonctionnelle. Les données 
récentes de la biologie et de ses approches 
moléculaires permettent, comme dans 
l'étude de la diversité fonctionnelle des 
écosystèmes, d'analyser, au niveau d'un 
organe cerce fois, la nature de cerce diver
sité, les diverses fonctions observées et 
d'identifier parfois les relations entre les 
mécanismes moléculaires impliqués. 
Nous montrerons, à partir d'exemples 
empruntés à la racine des plantes supé
rieures , corn men r un organe peu c, à 
l' intérieur d' une même espèce, présenter 
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une véritab le variabi lité fonctionnelle 
sous l'influence de facteurs biotiques ou 
abiotiques. 

Mise en évidence 
d'une diversité 
fonctionnelle 
chez les ébauches 
racinaires adventives 
de Sesbania rostrata 

Sesbania rostrata (Fabacées) est une légu
mineuse tropicale annuelle qui possède 
sur ses tiges de nombreuses ébauches de 
racines, disposées cous les 3 à 5 mm sui
van c 3 ou 4 génératrices de la tige 
(figure 1). Les ébauches racinaires préfor
mées de S. rostrata sont à un stade avan
cé de différenciation : elles comprennent 
un méristème racinaire, un cortex, un 
cordon vasculaire er une coiffe [2] . Ces 
ébauches racinaires sont cependant 
dépourvues de coiffe et on n'y trouve ni 
zone d'élongation ni poils absorbants . 
Ces structures consciruenc de petits mas
sifs extrusifs où chaque apex racinaire pré
formé perce la tige de la plante au niveau 
d'un dôme épidermique (figure 1) . 
Divers travaux one montré que, selon les 
condicions de milieu, les ébauches raci
naires d' une relie tige présentent une 
diversité fonctionneUe tout à fait origina
le qui peur se traduire par trois types 
d'évolution différents (figure 1) . 
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• En présence d 'eau, les ébauches se 
développent en racines adventives 
typiques plus ou moins ramifiées. Ce 
premier type d 'évolution morphogéné
rique a lieu aussi bien dans les condi
tions naturelles, où la partie basale de la 
tige est périodiquement submergée dans 
des mares temporaires , que dans des 
conditions expérimentales, où les tiges 
coupées sont immergées dans l'eau [2]. 
La longueur des racines adventives pro
duites est variable et dépend de leur 
posicion le long de la cige et de l' intensi
té lumineuse reçue par la plante. L'utili
sation de traceurs radioactifs 86Rb et 
134Cs a montré que ces structures raci
naires jouent un rôle dans l'absorption 
minérale de la plante [3]. 
• En culture in vitro et en absence de 
régulareurs de croissance, les ébauches 
racinaires d'explancs de tige de S. rostrata 
peuvent former des bourgeons adventifs 
[4]. Il s'agit là d'une véritable conversion 
de l'apex, où la partie basale du méristè
me racinaire est reprogrammée dans la 
voie morphogénétique qui conduit à la 
différenciation d'un bourgeon. Ce bour
geon s'allonge ensuite pour donner un 
rameau latéral feuillé. 
• En présence d'Azorhizobium caulinodans, 
microsymbiore spécifique, l'ébauche raci
naire se transforme en nodule chlorophyl
lien fixateur d'azote armosphérique. Dans 
ce cas, l'iniciacion du méristème nodulaire a 
lieu à la base de l'ébauche racinaire [5], puis 
les massifs méristématiques envahis par les 
rhizobia confluent pour constiruer un 
nodule aérien de 3 à 8 mm de diamètre. 
Chaque ébauche racinaire peut évoluer en 
nodule fixateur d'azote; la tige est donc 
parfois recouverte de nodules aériens et 



cerce abondance de nodules explique le fort 
potentiel fixacew- d'azote de S. rostrata. 
Avec cet exemple, nous avons vu qu'un 
même organe, l'ébauche racinai re de la tige 
du S. rostrata, présente w1e cliversiré fonc
tionnelle tout à fait remarquable. Ce type 
de plasticité phénotypique est observé assez 
souvent chez les plantes soumises à des 
conditions d 'environnement différences. 
Dans le cas du S. rostrata il est intéressant 
de noter que ces différentes évolutions sont 
possibles à partir d 'un organe de la même 
plante. De plus, pow- une même structw-e, 
le nodule, il a été démontré l'existence 
d'une certaine variabilité fonctionnelle. En 
effet, chez S. rostrata la nature déterminée 
ou indéterminée des nodules matures 
semble être induite par l'éthylène [6]. Les 
nodules fixacew-s d'azote sont généralement 
classés en deux grands groupes : les nodules 
indéterminés et déterminés. On admet 
généralement que pour une plante donnée 
existe un seul type de nodule. Les nodules 
indéterminés ont une forme oblongue for
mée par un méristème ap ical persistant, 
candis que les nodules déterminés de forme 
arronclie ont une activité mérisrémarique 
transitoire. Dans cer exemple, la structure 

B 

du nodule peur évoluer, en fonctio n des 
conclitions environnementales, soir vers un 
type déterminé, soir vers un type indéter
miné, ce qui suggère là encore w1e grande 
plasticité anatomique ec fonctionnelle du 
nodule. 

Exemple 
de diversité 
fonctionnelle induite 
par les facteurs 
abiotiques · 
les racines protéoïdes 
ou racines en touffe 
(RT) 

Ce sont des structures racinaires locali
sées généralement sur les racines latérales 
qui ont été décrites pour la première fois 

Azorhizobium 

Figure 1. Diversité fonctionnelle chez les ébauches racinaires adven
tives de Sesbania rostrata. 
A. La tige de S. rostrata porte de nombreuses ébauches racinaires (ER) 
préformées et disposées sur des lignes verticales. La barre représente 
1 cm. 
B. Selon les conditions de milieu, les ébauches racinaires de cette tige 
présentent une variation fonctionnelle tout à fait originale: en présen
ce d'eau, elles se développent en racines adventives typiques (RA); en 
culture in vitro, elles se transforment en bourgeons adventifs (BA), et 
en présence d'Azorhizobium caulinodans, l'ébauche racinaire se trans
forme en nodule aérien chlorophyllien fixateur d'azote (NA) . 

Figure 1. Functional diversity of Sesbania rostrata adventitious primordia 
roots. 
A. S. rostrata stem showing several preformed adventitious primordia roots 
"ER" arranged in vertical lines. Bar= 1 cm. 
B. Environmental conditions influence development of adventitious primordia 
roots: in water, they form typica l adventitious roots (RA), in vitro culture they 
develop adventitious buds (BA), and in the presence of Azorhizobium caulino
dans, root primordium form a chlorophyllous nitrogen fixing nodule (NA). 

Cahiers Açiricultures 2000 ; 9 : 293-9 

[8] sous le nom de racines procéoïdes en 
raison de leur présence, nombreuse et 
fréquence, chez les plantes de la famille 
des Proréacées [9]. On trouve également 
des racines proréo"ides dans le système 
racinaire de certaines plantes acrinorhi
zi e nn es [10] comme Myrica gale 
(Myricacées), Comptonia peregrina 
(Myricacées), dans trois genres des 
Casuari nacées ( Casuarina, Gymnostoma 
et Allocasuarina) et chez d 'autres plantes 
parmi lesquelles plusieurs espèces de 
lupin (Fabacées). Les RT sont consti
tuées de touffes de radicelles à croissance 
limitée (2 à 50 mm de long) alignées de 
manière contiguë selon 3 ou 4 généra
trices disposées en face des pôles ligneux 
de la racine mère (figure 2). Une racine 
latérale peur porter plusieurs RT 
(figure 2). Chaque RT contient plusieurs 
dizaines de radicelles er le système raci
naire global de la plante développe ainsi 
une multitude de radicelles qui augmen
tent la surface racinaire. 
L' intérêt des RT réside également dans 
leur capacité à excréter de grandes quan
tités de protons er d 'acides organiques 
(acide malique, acide citrique) qui favo
risen r l' absorption des éléments peu 
solubles dans le sol comme le phosphore. 
On a pu noter que, à mesure que les RT 
sont formées, la teneur en phosphore er 
en fer dans les tissus de la plante caren
cée est restaurée, ce qui supprime ainsi 
les symptômes de la chlorose ferrique 
que pouvaient induire les carences des 
conditions minérales du sol. 
Dans l' exem pie des racines proréoïdes, 
on a pu montrer, dan de nombreux cas, 
que c'est l'influence d ' un déséquilibre 
physiologique (carence en phosphore ou 
en fer) gui esr le facteu r responsable de 
la différenciation de ce nouveau type 
racinaire en position adventive par rap
port au système initial. 
Au cours des dernières années, plusieurs 
équipes ont recherché les gènes de la 
plante hôte qui sont préférentiellement 
exprimés dans les racines proréoïdes. Chez 
Lupinus albus, une carence en phosphore 
des plantes détermine l'induction de celles 
racines proréoïdes [1 1]. On note dans les 
racines proréoïdes une accumulation de 
rranscrirs du gène de la phosphoénol 
pyruvare carboxylase (PEPC), une aug
mentation de l'enzyme correspondance et 
de son activité spécifique supérieures à 
celles des racines normales. Corrélative
ment les plantes carencées en phosphore 
excrètent respectivement 40, 20 et 5 fois 
plus de citrate, de malate et de succinate 
que les plantes témoins. Ces résultats sug-



Figure 2. Racines protéoïdes ou racines en touffe de Casuarina glauca cultivé sur milieu nutri
tif dépourvu de fer et de phosphore. 
A. Vue générale du système racinaire: la longueur des touffes atteint 1 à 2 cm de long (photo 
M. Arahou). 
B. Détail montrant les radicelles d'une touffe, alignées selon 3 génératrices de la racine. 
Barre= 1 cm. 

Figure 2. Cluster roots of Casuarina glauca grown in nutrient medium deprived of iron and phosphorus. 
A. Root sytem : general view of 1-2 cm-root clusters. 
B. Detail of cluster roots. Rootlets are arranged along 3 vertical lines of the main root. Bar = 1 cm. 

gèrent que la régulation du gène de la 
PEPC est de rype transcriptionnel et 
induite par la carence en phosphore. 

Exemple de diversité 
fonctionnelle induite . 
par un micro-
organisme: le nodule 
actinorhizien 

Les plantes actinorhiziennes constituent 
le second groupe de plantes importantes 
capables de fixer l'azote moléculaire. 
Les nodules actinorhiziens sont des 
structures coralloïdes composées de mul
tiples lobes nodulaires. Contrairement 
aux nodules des légumineuses, qui sont 
des organes nouveaux, les nodules des 
plantes actinorhiziennes sont considérés 
comme des racines adventives modifiées 
[12, 13]. En effet, comme pour une raci-

ne latérale ou adventive, les primordia 
des lobes nodulaires sont initiés dans les 
cellules du péricycle, toujours à l'opposé 
des pôles de protoxylème. Le lobe nodu
laire possède également une structure 
typique de racine avec une vascularisa
tion centra.le, entourée d'un endoderme, 
d'un cortex et d'un périderme (figure 3). 
Seuls certains massifs cellulaires du cor
tex sont envahis par les hyphes du 
microsymbiote Frankia où a lieu la fixa
tion d'azote. Le tissu cortical comprend 
un mélange de cellules infectées et de 
cellules non infectées. Dans un lobe 
donné, la croissance et l'invasion du 
microsymbiote ont lieu de manière acro
pète. Les cellules du parenchyme cortical 
se présentent selon un gradient de telle 
sorte que les cellules les plus récemment 
envahies par Frankia sont celles qui sont 
situées le plus près du méristème. On 
peut distinguer ainsi quatre zones dans le 
lobe : une zone apicale méristématique 
(zone I), une zone de jeunes cellules 
infectées (zone II), une zone de cellules 
infectées matures (zone III) et, enfin , 
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une zone sénescente observée seulement 
dans les nodules âgés (zone IV). 
D 'un poim de vue moléculaire, l'a.na.lyse 
d ' une banque d'ADNc de nodules de 
Casuarina glauca a montré que la grande 
majorité des gènes exprimés dans les 
nodules le sont également dans les 
racines non infectées [14] (tableau) . 
Comme chez les légumineuses, certains 
gènes de la plante hôte sont préférentiel
lement ou exclusivement exprimés dans 
les nodules de plantes actinorhiziennes. 
Ainsi, chez C. glauca, les gènes cg12, qui 
code pour une protéase à sérine de la 
famille des subtilisines [15], ag164 et 
agNt84 sont spécifiquement exprimés 
dans les jeunes cellules du correx en 
cours d'infection par Frankia [16]. Ces 
gènes codent pour des protéines qui 
pourraient lier des ions métalliques 
comme le molybdène ou le cobalt 
connus pour intervenir dans la symbiose. 
Lorsque le nodu le est mature, la plante 
doit fournir au microsymbiote une sour
ce d'énergie et de carbone pour assurer le 
fonctionnement symbiotique. Des gènes 
impliqués dans le métabolisme carboné 
sont a.lors surexprimés dans le nodule 
comme celui de la PEPC, celui de la glu
tamine synthétase ou l'acérylornithine 
transaminase [ 17]. 
Différents mécanismes sont rencontrés dans 
les nodules actinorhiziens pour gérer la 
teneur en oxygène qui, lorsqu'elle est élevée, 
inhibe le complexe nitrogénasique respon
sable de la conversion de l'azote moléculaire 
de l'air. L'hémoglobine, protéine de trans
port de l'oxygène, a été isolée chez C. glau
ca. Un gène d'hémoglobine symbiotique de 
C. glauca a été caractérisé et ses tra.nscri es 
sont présents en grande quantité dans les 
cellules infectées de la zone III de fixation 
[18]. Une expression plus faible de ce gène 
est également détectée dans les jeunes cel
lules infectées de la zone II. Ce gène n'est 
pas exprin1é de manière spécifique dans le 
nodule (tableau). Comme chez les légumi
neuses, il a été proposé que l'hémoglobine 
réduirait la pression partielle d'oxygène et 
permettrait donc l'expression des gènes de 
la ni trogénase. 
L'expression de Cg CHSL (cha.lcone syn
thase) étudiée par hybridation in situ 
dans les nodules de Casuarina gLauca 
montre que les transcrits sont détectés 
tout spécialement à l'apex du lobe nodu
laire dans des cellules spécialisées qui 
accumulent des flavanes (figure 3B). 
L'accumulation massive de ces polyphé
nols se réalise de manière très ordonnée 
et conduit à une compartimentation tis
sulaire dans le nodule [19]. Les mêmes 
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Figure 3. Structure d' un lobe nodu laire de C. glauca et localisation 
spat ia le co mparée de l'expressio n de quelques gènes de la p lante hôte 
dans la racine et dans le lobe nodulaire. 
A. Les nodules acti norhiziens sont constitués de lobes nom bre ux et 
regroupés. Chacun des lobes possède une structure anatomique de 
racine adventive sans co iffe, d'un péri de rm e (pe) supe rficie l et, dans le 
cas de Casuarina, d' une racine nodulaire à l'ext rémité du lobe. Les 
racines nodulaires sont dépourvues de Frankia. Le parenchym e corti
ca l est infecté par le microsymbiote Frankia et présente une d ifféren 
cia ti on selo n quatre zo nes d ifférentes: 1) zo ne méristémat iq ue ; 
2) zone d' infect ion ; 3) zone de fi xatio n ; 4) zone de sénescence. RL, 
raci ne latéra le. 
B. Pl usieurs gènes CgMT1 (méta llo-thionéine), CgCHS1 (chalcone syn
thase) sont exprimés dans les lobes nodu laires et dans les racines non 
infectées. D'autres comme Cg 12 (protéase à sé rine) et hb-Cg1F (hémo
globine symbiotique) sont exprimés un iquement dans le lobe nodu lai re. 

Figure 3. Structure of C. glauca nodu le lobe and spatial localization of plant 
genes expression in the root and the nodule lobe. 
A. Actinorhizal nodules are composed of closely packed nodu le lobes. The 
structure of each lobe is simi lar to that of an adventitious root without root 
cap. An uninfected root emerges from the tip of each C. g lauca nodule 
lobe. Zonation of t he cortex w ith four different zones can be defined : 
1) meristemat ic zone; 2) infection zone ; 3) fixation zone; 4) senescent zone. 
RL, lateral root. 
B. Several genes CgMT1 (metalloth ioneine), CgCHS1 (chalcone synthase) 
are expressed in bath nodule lobes and un infected roots, whereas Cg 12 
(serine protease) et hb-Cg 1F (symbiotic hemoglobin) are specifically expres
sed in nodule lobes. 

Étude comparée de l'expression de quelques gènes de la plante hôte dans 
la racine non infectée et le lobe nodulaire du Casuarina glauca 

Gènes étudiés 

M éta ll othi o néine Cg MT1 
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Hémoglobi ne symbiotiq ue Hb-Cg 1F 
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Racine non infectée 

++ 

+ 

Racine symbiotique 
(lobe nodulaire) 

++ 

+ 

+ 

+ 

Comparative study of host genes expression in root and nodule lobe of 
Casuarina glauca 

molécules sont observées également dans 
la racine non infectée mais en plus petite 
quan tité que dans le nodule. Ces résultats 
indiquent que le microsymbiote induit le 
métabolisme des flavonoïdes préexistant 
dans les racines ; le gène Cg CHSl est 
exprimé dans les cell ules spécialisées du 
nodule qui accumulent des flavanes. 

En conclusion, d 'un point de vue molé
culaire, l'analyse de banques d 'ADNc de 
nodules de C. glauca a mo ntré qu'une 
large majorité des gènes exprimés dans 
les racines l'étaient également dans les 
nodules. Il semble donc que le program
me génétique qui conduit à la formation 
et au fon ctionnement du nodule actino-
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rhizien est, en par tie, être déri vé du pro
gramme génétique de la racine. L'acti
nomycète Frankia possède la particulari 
té d ' indu ire un nou vea u ty pe d e 
rhizogenèse qui peut être qualifiée de 
symbiotique. 

La diversité 
fonctionnelle pourrait 
partager, pour partie, 
des voies 
de signalisation 
communes 

La plupart des plantes supen eures ont 
l'aptitude à for mer, avec des champi
gnons de l'o rdre des G lomales, un e 
association symbiotique nommée endo
myco rh ize à a rbuscul es (Arbuscu lar 
Mycorrhiza = AM). Le chan1pignon pro
gresse dans les cellules de l'hôte où il 
fo rme des arbuscules ; cette associati on 
est bénéfique pour la nutrition minérale 
de la plante. Contra irement aux AM, 
seulement un groupe de plantes, les 
légumineuses, est capable de s'associer 
de manière symbiotique avec Azorhizo
bium, Bradyrhizobium, Rhizobium et 
Sinorhizobium (appelés co llectivement 
Rhizobium) pour form er un nodule 
fixa teur d 'azote. 
D ans ces légum ineuses, il a été montré 
au cours de ces dernières années que les 
symbioses endomyco rhi zienne et avec 
Rhizobium utilisaient une parti e com
mune d'une vo ie de transduction pour 
aboutir so it à la différenciation d 'une 
endomyco rhize, so it d ' un nodu le fixa
teur d'azote (figure 4). 
En effet, beaucoup de mutants de pois 
et de vesce. incapables d 'entrer en sym
biose avec Rhizobium (Nod-), ne for
m en t pas n o n p lus d e myco rhi zes 
(Myc-)[20, 2 1]. Pour au moins 2 1 des 
45 mu tants connus, la mu ration d 'un 
seul gène serait responsable des phéno
types Mye· et Nod-. Par aill eurs, des 
m êm es gènes d e nodu l in es (M sE
N OD12 , MsENOD4 0, ENOD5 et 
ENOD12) sont exprimés dans les deux 
types d 'associa tion sy mb io tique (22, 
23] . E nfin , un gène d ' hémoglobin e 
(l eghémoglob ine Vjlb29) es t exprimé 
dans les racines de Vicia Jaba au cours 
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Figure 4. Conservat ion des voies de trans
d uct ion qu i conduisent chez les légumi
neuses à la formation de nodules et d'endo
m ycorh izes. Des mutants Nod- et Mye- de 
plusi eurs légumineuses, ainsi que l' induc
tion de l'expression de plusieu rs gènes de la 
pl ante hôte (vo i r texte) suggèrent qu ' une 
voie de sign ali sati on commune (en ve rt) 
pou rra it être partagée par les deux types 
d'association symbiotiq ue. 

Figure 4. Evo lutionary co nservation of legume 
nodules and endomycorrhizae developmenta l 
pathway. Nod- and Mye- legume mutants toge
ther with the expression of several host plant 
genes suggest a common transduction pathway 
(green co lor) for the two types of symbioses. 

de la nodulation et égalemen t lorsque 
ces racines sont placées au contact du 
champignon endomycorhizien G. Jasci
cuLatum [24]. Dans les symb ioses 
mycorhiziennes le rôle de l'hémoglobi
ne symbiotique n ' est pas connu ; 
l'expression du gène VjLb29 suggè re 
que les facte urs de transcription impli
qués dans l'expressio n des gènes de 
l'association mycorhizienne peuvent 
co n trôler éga lement l'expression de 
gènes clés des symbioses fixatrices 
d 'azote. 
Au vu de ces rés ul tats, on a donc sug
géré qu 'une partie de la voie de signali
sation uti lisée par les rhizo bia et les 
champignons endomycorhizie ns éta it 
comm une (figure 4). Sachant que plus 
de 80 % des p lantes forment des 
mycor h izes avec les champignons 
endomycorhiziens er que cette symbio
se esr probablement la plus ancienne 
(env iron 400 millions d 'années [25]), 
on peur penser que, au cours de l' évo
lution, la symb iose avec rhizobium a 
pu exploiter une partie du programme 
générique déjà impl iqué dans la sym
biose avec les AM, po ur la modifier 
ensu ite vers une voie nouvelle qui 
conduit à la formation d 'un nodule 
fixateur d 'azote. 

Summary 

Functional diversity of roots : evidence and molecular bases 
E. Duhoux, C. Franche, O. Bogusz 

The diversity of living creatures is related to genetic diversity based on 
nucleic acid properties. Genetie diversity enables a population to adapt to 
its environement and respond to natural selection. Genetie diversity gene
rally allows a species to respond to changes in specific environments. We 
address the question of how genetic diversity should be recognized at the 
organ level. We consider evo/utionary changes within species and examine 
how genetic variation at molecular levels enables roots to adapt to biotic 
and abiotic factors. 
We illustrate the phenotypic platicity observed with plant roots, as an adap
tation to changing environmental conditions. ln the tropical legume Sesba
nia rostrata, adventitious root primordia along the stem can give rise to 
nitrogen fixing nodules, adventitious rootlets or adventitious buds, depen 
ding on biotic and abiotic signais (Fig . 1 ). Severa/ plant species, including 
Casuarina glauca can produce cluster roots in phosphorus and iron defi
cient soifs. ln response to the nutrient status in the environment, cluster 
roots are considered to be an effective adaptation mechanism in enhancing 
phosphorus uptake (Fig. 2). Actinorhizal symbioses illustrate the capacity of 
lateral roots to become symbiotic. Actinorhizal nodules are initiated in the 
pericycle as lateral roots, and have root-like anatomy. Genes involved in 
nodule development therefore might have been recruited via lateral root 
development (Fig. 3; Table 1). 
Furthermore, recent studies indicate that common hast genes are involved 
in both rhizobial and mycorrhizal interactions, suggesting a common 
signal-transduction cascade between legume and endomycorrhizal symbio
sis (Fig . 4) . 
Since recent phylogenetic studies suggest a single origin for the predispo
sition to form nitrogen fixing symbiosis within the Rosid I clade (Fig. 5), it 
can be considered that the genetic information of species belonging to this 
clade is a resource that could be usefu/ to extend the root nodulation capa
city. 
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La diversité 
fonctionnelle 
au niveau de l'espèce 
peut-elle être 
considérée comme 
une ressource 
génétique? 

Pour tenter de répondre à cette question, 
nous considérons la question des plantes 
possédant des nodules fixateurs d'azote. 
Une étude récente de phylogénie molé
culaire a mo ntré que toutes les angio
spermes qui ont l'aptitude à former des 
nodules fixateurs d 'azote sont réunies 
dans un unique clade, celui des Rosid I 
[26]. Ce résul tat suggère que toutes ces 
plantes possèdent un ancêtre commun. 
Par aiLieurs, ce clade inclut des plantes 
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no n nodulées (figure 5), ce qui i.ndique 
que l'ancêtre commu n ne devait pas être 
lui-même symbiotique mais devait possé
der une certaine prédisposition à la sym
biose. Plusieurs travaux [26-28] ont sug
géré q ue la capacité de former des 
nodules au niveau des racines se serai t 
réa lisée de manière indépendante plu
sieurs fois au cours de l'évolu tion. 
Dès lors, on peut suggérer que l'ancêtre 
commun de ce clade et l'ensemble des 
plantes qui le constitue présentent des 
prédispositions à réal iser cette fixatio n 
symbiotique de l' azote. En ce sens , 
l'ensemble de ces plantes constitue un 
pool génétique qui peut être considéré 
comme une resso urce génétique si on 
souhaite transférer l'aptitude à noduler 
vers d'autres plantes. 
À la lumière des résul tats obtenus au 
cours de la dernière décennie à propos 
de l'interact ion p lantes-micro-orga
nismes, il apparait de plus en plus que 
les protéines spécifiquement accum ulées 
(nodulines) au cours de la formation et 
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Figure 5 . Résu ltats 
d'études de phylogé
nie moléculaire indi
quant que toutes les 
p lantes qui réa lisent 
une symbiose nodu
laire fixatrice d'azote 
appartiennent à un 
même clade (Rosid 1) 
(26, 28). 
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Figure 5. Res u lts of 
molecular phylogeny 
studies indicat ing that 
all plants with nodu lar 
nitrogen fi x ing sym
biosis belong to th e 
sam e clade (Rosid 1) 
(26, 281. 
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du fonctionnement du nodule, possèdent 
leurs homologues non sy mbio t iqu es 
(hémoglobin es, glutamine synth étase, 
sucrose synchase, etc.). Les gènes symbio
tiques spécialisés correspondants ont pu 
apparaître après duplication d 'un gène 
ancestral comme cela a été montré pour 
l'hémoglobine chez les légumineuses et 
les plantes actinorhiziennes [29] . Par 
aill eurs, il a été montré [30, 31] que les 
m écanismes de régu lation d es gènes 
d ' hémoglobine encre légumineuses et 
Casuari nacées étaient conse rvés. Ces 
résultats suggèrent w1 e conservat ion des 
facteurs de transcription responsables de 
la différenciation des ti ssus nodulai res 
dans les différents systèmes fi xa teurs 
d'azote. La conservation des mécan ismes 
de régu lation des gènes symbiotiques 
intervenant chez les légwnineuses et les 
plantes actinorhiziennes conforte l'hypo
thèse d'une origine évolutive commune 
des symbioses fixatrices d'azote [26]. 
Il apparaît donc (figure 5) une sorte de 
parenté des mécanismes génériques au 
sein des Rosid l , clade gui constitue une 
véritab le ressource générique au sens 
class iqu e du terme . D eux rem arques 
s' imposent en guise de conclusion. Toue 
d 'abord, on peut faire l'hypothèse qu'il 
devrai r être plus facile, dans un premier 
temps, de tenter de transférer l'aptitude 
à la nodulation dans les pl antes non 

nodulantes du groupe des Rosid I, plutôt 
que d'essayer des groupes très lointains 
comme les Monoco tylédones. Ensui te, si 
Arabidopsis thaliana (Brass icaceae) 
constitue une plante modèle intéressante 
dans l'étude des processus généraux des 
voies de transduction du développement 
et des voies métaboliques, ce modèle 
app araî t ne tt ement moi ns ad apté à 
l'étude des systèmes symbio tiques . En 
effet, les Brass icaceae n'ont pas l'aptitude 
à développer des symbioses mycorhi
zienn es . Par con ség uen t , l' u cil isation 
d'autres modèles (Medicago truncatula 
pour les légumineuses et Casuarina glau
ca comme modèle d'arbre actinorhizien) 
pourrait constituer une alternative inté
ressante pour étudier la part du génome 
impliquée dans ces symbioses. Un pro
gramme important de génomique fonc
tionnelle et comparative sur M. trunca
tula a été soumis à la National Science 
Foundation aux États-Unis er un projet 
de génomique intégrée a été retenu 
conjointement par ['INRA et le CNRS 
en France Uourner EP, comm. pers.]. 
Ces différents projets ont pour objectifs 
la recherche systématique de mutants 
symbi o tiques , le séqu ençage m ass if 
d'ADNc/EST symbio tique et l' identifica
tion du protéome symbiotique, la créa
tion d'une banque de mutants d ' inser
tion , la cartographie fin e du génome, 
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ainsi que l'exploitation d ' une banque 
génomique Bacterial Artificial Chromoso
me (BAC). Le caractère systématique de 
ces approches devrai t fo urnir de nom
breuses informations nouve ll es sur la 
part du géno me imp liqu ée dans les 
endosy mbioses avec des mi cro-orga
nismes. Au delà de l' identification des 
gènes végétaux symbiotiques, des retom
bées importan tes peuvent en être atten
dues sur le développement végétal d 'une 
manière générale et sur l'origine de la 
plas ti cité fonctionnelle de la racine • 
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Résumé 

La source ultime de la diversité biologique réside dans la variabilité inscrite dans le 
patrimoine génétique des organismes. La diversité génétique naturelle, caractéris
tique de tout être vivant, permet à une espèce de s'adapter et de répondre à des 
changements de son environnement. Ai nsi, l'adaptabilité de chaque individu 
déterminée par son géno type es t exprimée par une certaine plasticité phénotypique 
morpho-phys iologique. Nous proposons d 'envisager la diversité génétique au 
niveau d'un organe, la racine, au travers de quelques exemples pris chez les Angio
spermes. Les exemples qui suivent permettent d' illuster comment une variation 
génétique au niveau moléculaire conduit aux modifications physiologiques de la 
racine lorsqu'elle est soumise aux contraintes biotiques et abio tiques de son milieu. 
Dans la légumineuse tropicale Sesbania rostrata, les ébauches racinaires de la tige, 
en position adventive, sont capab les d 'évoluer selon leur environnement en 
nodules fixateurs d'azote en présence de l'Azorhizobium spécifique, en racine 
adventive typique ou bien en bourgeon adventif, lorsqu'un segment de tige est 
placé en culture in vitro. Chez plusieurs espèces de la famille des Casuarinacées, le 
système racinaire peut former des structures très diverses selon leur environne
ment. Au contact de l'actinomycète spécifique Frankia, des nodules fixateurs 
d'azote (actinorhizes) sont initiés, en présence d'une carence en phosphore et en 
fer, des racines en touffes « cluster roots » se développent et, enfin, en présence de 
champignons endo ou ectomyco rhiziens, des structures nouvelles apparaissent qui 
sont les mycorhizes. 
Les résultats obtenus ces dernières années chez les légumineuses suggèrent que cer
tains gènes communs de la plante hôte seraient impliqués à la fois dans l'interac
tion mycorhizienne et l'association plante-Rhizobium, suggérant par là le parcage 
d'une voie de transduction commune dans les deux types d'interaction. 
Enfin, le regroupement des plantes pouvant développer des nodules fixateurs 
d'azote au sein d'un même clade permet de penser que cet ensemble constitue une 
véritable ressource génétique au sens classique du terme, appliquée ici à la plastici
té phénotypique d'un organe, la racine. 
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