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Avant-propos

Ce support de cours est adressé aux étudiants master | Biotechnologie et Valorisation
des Plantes. Ce cours est une unité fondamentale enseigné au Semestre 2 avec un crédit de 04
et un coefficient de 02. Il nécessite des connaissances préalables recommandées en physiologie
(phototropisme, vernalisation et floraison), biochimie, microbiologie et en génétique.

Objectifs du cours

1. Savoir qu’il existe une diversité de photorécepteurs chez les végétaux. Ils sont différents de
ceux responsables de la collecte de la lumiére nécessaire au déroulement de la
photosynthése et sont impliqués dans la perception du signal lumineux afin de le
transformer en signal biochimique pour obtenir une réponse et un phénotype adéquat.

2. Comprendre les cascades de transduction les plus décryptées.

3. Différencier les propriétés des phytochromes, des cryptochromes et des phototropines.

4. Montrer que la signalisation cellulaire contribuer beaucoup dans les biotechnologies

végetales.



Table des Matieres

Chapitre | : GENERALITES 1
1. Introduction 1
2. Signalisation intercellulaire 2
2.1. Récepteurs de surface (membranaires) 4
2.1.1. Protéine G 4

2.1.2. Canaux récepteurs 5

2.1.3. Récepteurs enzymatiques 7

2.1.4. Protéines kinases et phosphatases 8

2.2. Récepteurs intracellulaires 11
2.2.1. Protéines fixant la guanosine-triphosphate (GTP) 11

2.2.2. Phosphatidylinositols 12

2.2.3. Nucléotides cycliques : AMPc et GMPc 14

2.2.4. Calcium 15

e Cas de la Calmoduline (CaM) 16
Chapitre Il : CASCADE DE TRANSDUCTION D’UN SIGNAL 18
1. Définition et éléments constitutifs d’une cascade de transduction 18
1.1. Définition de la transduction d’un signal 18
1.2. Eléments constitutifs d’une cascade de transduction 18

2. Voies de signalisation décryptées chez les plantes 22
2.1. Voie de signalisation de I’auxine 22
2.2. Voie de signalisation de 1’éthyléne 25
2.3. Voie de signalisation de [’acide abscissique 26

3. Voies de signalisation et expression de genes 28
e Cas des facteurs Nod : molécules signal clés de la symbiose Rhizobium-Légumineuse 29
Chapitre 111 : PERCEPTION DES SIGNAUX ENVIRONNEMENTAUX 32
1. Diversité et classification des photorécepteurs 32
2. Phytochromes 34
2.1. Genéralités sur le phytochrome 34
2.2. Propriétés générales du phytochrome 34
2.3. Niveaux de réponses des phytochromes 37
2.4. Diversité des phytochromes 38
2.5. Réles des phytochromes 39

e Les phytochromes activés favorisent : 40

a. Croissance étiolée 40

b. Dé-étiolement 40

c. Evitement de I'ombre 40

3. Cryptochromes 43
3.1. Structure des cryptochromes 43
3.2. Propriétés des cryptochromes 45

¢ Mécanismes de photoactivation, de signalisation et d'inactivation de CRY 45
3.3. Roles des cryptochromes 47

4. Phototropines : Photorécepteurs de lumiére bleue 50
4.1. Propriétés des phototropines 51
4.2. Réles des phototropines 51

5. Applications agronomigues 52
REFERENCES BIBLIOGRAPHIQUES 55

Liste des Figures & Tableaux




Chapitre | : GENERALITES 1
Figure 1 : Etapes successives de la réaction d’échange (Chardin et al., 2000). 5
Figure 2 : Schéma représentant la « triade » GPCR/Protéine G/Effecteur (Dupuis, 2008). 5
Figure 3 : Schéma représentant des récepteurs liés aux canaux ioniques (Trewavas, 2000). 6
Figure 4 : Vue simplifiée du signal de transduction lié a la voie des Ca**/phosphoinositides (Besnier, 7
2007).

Figure 5 : Récepteurs liés aux enzymes sont généralement des protéines kinases (Trewavas, 2000).
Figure 6 : Schéma représentant des récepteurs couplés a une activité enzymatique (Trewavas, 2000).
Figure 7 : lllustration schématique du fonctionnement de la voie des MAPKSs (Tafforeau, 2002). 10
Figure 8 : Role des petites protéines G en tant que biotimers plutdt qu'en tant que commutateurs 11
moléculaires (Takai et al., 2001).

Figure 9 : Sites d’actions des différentes phospholipases sur les glycérophospholipides (Grebert, 13
2019).

Figure 10 : Schéma simplifié représentant la signalisation cellulaire impliquant les phospholipases C 13
(Grebert, 2019).

Figure 11 : Synthese et dégradation de I'AMP cyclique 3',5' par I'Adényl cyclase et I'AMP cyclique 14
phosphodiestérase (Trewavas, 2000).

Figure 12 : Structure cristalline de la calmoduline selon deux conformations : Apo-calmoduline sans 17
calcium (a) et Calmoduline liée au calcium (b) (Chiu-Fena et Wen-Chin, 2022).

Chapitre Il : CASCADE DE TRANSDUCTION D’UN SIGNAL 18
Figure 1 : Transduction du signal par des molécules hydrosolubles (Heller et al., 2004). 21
Figure 2 : Schéma simplifié d’une voie de signalisation hormonale (Morot-Gaudry et al., 2021). 23
Figure 3 : Premicres expériences d’électrophysiologie ont permis de montrer 1I’implication d’ABP1 24
dans I’activation de réponses physiologiques au niveau de la membrane plasmique (Paque, 2013).

Figure 4 : Perception et transduction du signal auxine, signalisation et réponse rapide de l'auxine chez 25
les plantes (Zhou et al., 2024).

Figure 5 : Transduction du signal éthyléne (Bustamante, 2007). 26
Figure 6 : Un modeéle schématique de la voie de signalisation de I'ABA pendant la fermeture 28
stomatique (Qi et al., 2018 ; Jaballi, 2022).

Figure 7 : Geénes et processus impliqués dans les étapes précoces de la nodulation (Quilbe, 2022). 31
Chapitre 111 : PERCEPTION DES SIGNAUX ENVIRONNEMENTAUX 32
Figure 1 : Spectre solaire et photorécepteurs de plantes supérieurs et de Clamydomonas reinhardtii 33
(Dresch, 2024).

Figure 2 : Voie de biosynthése du chromophore phytochrome d'Arabidopsis (Li et al., 2011). 35
Figure 3 : Facteurs contrblant I'activité des phytochromes (Legris et al., 2019). 35
Figure 4 : Chromophore phytochrome d'Arabidopsis (Li et al., 2011). 36
Figure 5 : Spectres d'absorption des deux formes (Pr et Pfr) de phytochromes (Li et al., 2011). 37
Tableau 1 : Caractéristiques diagnostiques des différents modes d'action des phytochromes (Li etal., 38
2011).

Figure 6 : Arbre phylogénétique des cing génes de phytochromes d'Arabidopsis thaliana (Li et al., 39
2011).

Figure 7 : Mécanisme simplifié de contréle des facteurs de transcription par les phytochromes dans 42
différents environnements lumineux (Legris et al., 2019).

Figure 8 : Structure des cryptochromes (Lin et Todo, 2005). 44
Figure 9: Association des cryptochromes d'Arabidopsis avec les phytochromes récepteurs de lumiere 45
rouge/rouge lointain dans la régulation de diverses réponses lumineuses et avec les phototropines
réceptrices de lumiére bleue dans la régulation de I’ouverture stomatique (Wang et Lin, 2020).

Tableau 2 : Roles des cryptochromes chez les plantes. 47


https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Lin+C&cauthor_id=15892880
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Todo+T&cauthor_id=15892880

Figure 10 : Régulation du rythme circadien d’Arabidopsis thaliana, des entrées aux sorties en relation
avec la croissance et le développement (Dresch, 2024).

Figure 11 : Représentation schématique de I'horloge circadienne d'Arabidopsis, illustrant les trois
principaux composants de la machinerie circadienne (Lopez et al., 2021).

Figure 12 : Structure schématique de la phototropine et la régulation des kinases par de la
phototropine (Yuan, 2020).

Figure 13 : Mécanismes de détection, de signalisation et de régénération des photorécepteurs (Volna
et al., 2024).

49

50

o1

54




Chapitre | : GENERALITES

1. Introduction

Le quotidien des végétaux n’est pas de tout repos. En effet, sa croissance est, a tout
instant, affectée par une multitude de stress environnementaux (Tafforeau, 2002). Mais les
plantes ont mis en place des mécanismes qui leur sont propres pour percevoir et répondre a
toute une série de stress environnementaux tels que la déshydratation, les basses températures,
la chaleur, des stress mécaniques comme le toucher ou le vent, des blessures ou encore des
infections par des especes qui leur sont pathogénes. Tous ces stress environnementaux sont
donc pergus par la plante comme des stimuli qui, par un phénomene de transduction du signal
au sein de la cellule végétale, vont a leur tour induire tout un ensemble de réponses
biochimiques, physiologiques ou moléculaires (expression ou répression de certains génes)
(Grillo et Leone, 1996 ; Shinozaki et al., 1998 ; Tafforeau, 2002). Cependant, chez les végetaux,
les mécanismes impliqués dans la perception et dans la transduction des signaux pour répondre
a un stress environnemental demeurent encore mal connus (Tafforeau, 2002).

Une cellule type, dans un organisme multicellulaire, est exposée, dans son
environnement, a des centaines de molécules de signalisation différentes. Celles-ci peuvent étre
libres dans le milieu extracellulaire, faire partie de la matrice extracellulaire sur laquelle la
plupart des cellules reposent, ou étre liées a la surface des cellules voisines. Chaque cellule doit
répondre de maniere sélective a ce mélange de signaux, en ignorant certains et en réagissant a
d’autres, en fonction de sa spécialisation (Trewavas, 2000). La lumiere est le facteur
environnemental le plus important pour les plantes, car elle fournit de 1’énergie pour la
photosynthése (Xu et al., 2020 ; Wang et al., 2021) et agit comme un signal modulateur
environnemental pour de nombreux aspects de la croissance et de la reproduction des plantes.

La lumiére régule la germination des graines, le dé-étiolement et l'induction de la
floraison chez les plantes a graines ou Spermaphytes (Paik et Hug 2019 ; Xu et al., 2020). Elle
détermine également les processus d'adaptation et de développement au cours du cycle de la
vie de la plante (Xu et al., 2020). Les plantes percoivent les signaux lumineux par le biais de
différents photorécepteurs (Wang et al., 2021). Les photorécepteurs et les voies de signalisation
en aval qui relient la perception de la lumiére a la régulation de I'expression des genes chez la
plante modéle Arabidopsis thaliana et chez d'autres plantes a graines (Hiltbrunner, 2019 ; Xu
et al., 2020).



L’objectif de cette matiére est d’étudier les photorécepteurs chez les végétaux qui sont
impliqués dans la perception du signal lumineux pour le transformer en signal biochimique, et

de différencier les propriétés des phytochromes, des cryptochromes et des phototropines.

2. Signalisation intercellulaire

L’intégrité et la reproduction des étres pluricellulaires sont conditionnées par la bonne
coordination des activités de leurs cellules constituantes. Au cours de 1’évolution, les cellules
de ces organismes se sont en effet spécialisées et dépendent toutes du fonctionnement de
chacune d’elles au bon niveau d’activité et au bon moment. Cette coordination est évidemment
nécessaire tout au long de la période de développement de 1’organisme jusqu’a sa reproduction,
sexuée ou asexuée (Cambarnous, 2013). La communication cellulaire est indispensable a la vie
des organismes pluricellulaires : les cellules doivent impérativement échanger les informations
nécessaires a la coordination de leurs actions. Pourtant, elle existe déja chez les organismes
unicellulaires comme les levures qui doivent, elles aussi, échanger des informations (Robert,
2010). Chez un organisme multicellulaire, les choses sont plus compliquées. Les cellules
doivent interpréter la multitude de signaux qu’elles regoivent des autres cellules pour
coordonner leurs comportements. Au cours du développement animal, par exemple, les cellules
de ’embryon échangent des signaux pour déterminer le role spécialisé que chaque cellule va
adopter, la position qu’elle va occuper dans 1I’animal, et si elle va survivre, se diviser ou mourir.
Plus tard, une grande variété de signaux coordonne la croissance de 1’animal, sa physiologie et
son comportement au jour le jour. Chez les plantes également, les cellules sont en constante
communication les unes avec les autres. Leurs interactions permettent a la plante de répondre
aux conditions de lumiére, d’obscurité et de température qui contrblent sa croissance, sa
floraison et la production de fruits, et de coordonner ce qui se passe dans ses racines, sa tige ou
dans ses feuilles (Trewavas, 2000).

Les principes de la communication cellulaire sont universels : des molécules de
signalisation sont émises par une cellule, reconnues par une autre, qui met alors en ceuvre une
voie de transduction du signal recu, qui aboutit a un systéme effecteur qui prend en compte le
signal. La variété des systemes de transmission de I’information est immense, tant au niveau de
la réception des signaux qu’a celui de la mise en jeu des effecteurs. Pourtant, il est certainement
possible de trouver des patterns généraux, des structures communes du cheminement de
I’information (Robert, 2010).

Les signaux environnementaux percus par les plantes sont importants pour initier ou

stopper une réponse ou plusieurs réponses. Avant de réagir aux contraintes environnementales
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et de développer une réponse ad hoc, il est nécessaire de percevoir les changements intervenant
dans I’environnement immédiat de la plante. Une variation de parametres physiques va devoir
étre transformée en variation de parametres biochimiques afin d’initier par I’intermédiaire
d’une (ou de plusieurs) voie(s) de transduction du signal une réponse physiologique (Charrier,
2011). Larichesse des stratégies biologiques mises en ceuvre par les organismes pluricellulaires
pour assurer leurs fonctions fondamentales (nutrition, reproduction) est immense. Sur les plans
cellulaires et biochimiques, ces stratégies reposent néanmoins sur des schémas de base
communs qui sont I’héritage de I’origine unique de toutes les formes de vie sur notre planete.
Il existe une grande diversité des récepteurs, des ligands et des cibles en aval (Cambarnous,
2013). La communication intercellulaire comprend trois phases (la réception du signal, la
transduction du signal et la phase de réponse cellulaire) (Heller et al., 2004).

On connait encore mal la fonction de perception chez les végétaux. A 1’échelle cellulaire,
tout commence par la réception du signal, c’est-a-dire son interaction avec un récepteur
protéique nucleaire, cytosolique ou membranaire (Meyer et al., 2008). Un récepteur est une
protéine capable de reconnaitre un ligand (petite molécule pouvant se fixer a des protéines par
des interactions non covalentes) auquel il se lie. A ce titre, I’hormone fonctionne comme un
ligand. La liaison du ligand au récepteur a pour conséquence de conduire a la production d’un
second messager suivi d’autres messagers secondaires, dits aussi messagers intracellulaires.
Mais la production de ces messagers n’est pas obligatoire : la fixation du ligand sur le récepteur
peut suffire (Heller et al., 2004). Le récepteur montre la transduction du signal, qui est sa
transformation en seconds messager, et I’amplification, qui est 1’augmentation de la
concentration cellulaire en seconds messagers. Ces derniers entrainent une réponse directe
comme I’ouverture des canaux ioniques ou induisent I’expression de certains géenes. Dans les
trois cas de récepteurs, I’induction est locale ou peut entrainer la réponse des autres cellules du
vegétal et devenir générale, c’est-a-dire systémique (Meyer et al., 2008).

Pour ce qui concerne la premiere étape, celle de la réception, les mécanismes sont
dépendants de la nature chimique des messagers :

— les messagers de nature hydrophile (acides aminés et leurs dérivés, peptides, protéines) ne
peuvent entrer dans les cellules, faute de pouvoir traverser les membranes ; il existe donc
nécessairement un récepteur membranaire apte a recevoir le message, a le comprendre, et a
traduire I’information au-dela (Robert, 2010) :

— les messagers de nature lipidique (dérivés stéroidiens, acides gras et leurs dérivés, et autres)

et les composés de structure trés simple (oxygene, oxyde nitrique) sont capables de diffuser a



travers les membranes et d’atteindre directement leurs cibles, dans le cytoplasme ou dans le
noyau (récepteurs nucléaires).
— les messagers de nature ionique (Na*, K*, CI™ et Ca?*) sont capables d’induire I’ouverture ou
la fermeture transitoire de canaux ioniques permettant la génération de courants
transmembranaires ; ces courants correspondent au passage de I’influx, mais ils sont aussi a
I’origine de nombreux événements intracellulaires (Robert, 2010).

Les récepteurs appartiennent a des familles de protéines variées, méme s’ils sont localisés
dans des compartiments aussi divers que le noyau, le cytosol, le plasmalemme (ou membrane

plasmique) ou encore la paroi végétale (Heller et al., 2004).

2.1. Récepteurs de surface (membranaires)
2.1.1. Protéine G

De nombreux processus cellulaires essentiels, tels que la transduction du signal, les
réarrangements du cytosquelette et la plupart des mécanismes de transport sont contrdles par
des commutateurs moléculaires : les protéines G. Ces protéines fixent alternativement les
nucléotides GDP et GTP et adoptent ainsi deux conformations : une forme de repos, associée
au GDP, et une forme active, associée au GTP. Cette derniere peut interagir avec des protéines
cibles appelées « effecteurs » et ainsi moduler leur activité (Chadrin et al., 2000). Les protéines
G (héterotrimeériques) comprennent trois sous-unités a, B et y. La fixation d’un ligand, par
exemple une hormone, sur un récepteur transmembranaire conduit a I’activation de la protéine
G (initialement au repos, a I’état de trimére associé au GDP), ce qui permet la fixation d’un
GTP sur la sous-unité a avec libération de GDP. Le complexe a-GTP produit va réagir avec un
effecteur pour produire un messager secondaire ; le GTP sera hydrolysé et la protéine G
retrouvera sa configuration initiale trimérique (Figure 1) (Heller et al., 2004).

Les récepteurs couplés aux protéines G interagissent avec les protéines G
hétérotrimériques et initient ainsi des cascades de signalisation. La liaison du ligand induit des
changements conformationnels du récepteur, au niveau de la poche formée par les segments
transmembranaires, permettant son interaction avec les protéines G qui assurent la transduction
de I’information en activant un effecteur pour aboutir a la réponse cellulaire appropriée.

La transduction d’un signal par le systtme GPCR/protéine G/effecteur s’accompagne
d’un processus d’amplification : I’activation de I’effecteur entraine la synthése de nombreuses
molécules de seconds messagers activant a leur tour des protéines cibles (Robishaw et Berlot,
2004 ; Dupuis, 2008). La liaison du ligand au GPCR entraine le passage de 1’état inactif (état

GDP-lié) a I’état actif (état GTP-lié, a et By dissociees) des protéines G associées, qui module
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en retour un effecteur (enzyme, canal) pour aboutir a une réponse cellulaire (Figure 2) (Dupuis,
2008).

@

Figure 1 : Etapes successives de la réaction d’échange (Chardin et al., 2000).
Note : les structures cristallines ont démontré que les petites protéines G ont des conformations différentes
(symbolisées par des couleurs et des formes différentes) au niveau des étapes 1, 3 et 5, et il est probable que ¢’est
aussi le cas pour les étapes intermédiaires. GEF: guanine nucléotide exchange factor.

Figure 2 : Schéma représentant la « triade » GPCR/Protéine G/Effecteur (Dupuis, 2008).

2.1.2. Canaux récepteurs : Les récepteurs liés aux canaux ioniques peuvent étre couplés
directement a des canaux de surface cellulaire importants qui s'ouvrent lorsque le récepteur est
5



occupé. Certains récepteurs des canaux ioniques sont également situés sur des membranes

internes (Figure 3) (Trewavas, 2000).
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Figure 3 : Schéma représentant des récepteurs liés aux canaux ioniques (Trewavas, 2000).

La production de messagers secondaires a pour conséquence de moduler positivement ou
négativement 1’activité de certains canaux ioniques, dont I’activité est régulée par certains
messagers secondaires peuvent étre localises dans divers compartiments cellulaires
(plasmalemme, tonoplaste, réticulum endoplasmique, ou autres). Un exemple typique de cette
régulation est la mobilisation du Ca?" de la vacuole et du réticulum endoplasmique sous
I’influence de I’inositol triphosphate (1P3) (Heller et al., 2004).

Le signal d'entrée responsable sur cette réponse s'effectue par fixation d'un messager
primaire sur un récepteur a la surface de la membrane plasmique, provoquant ainsi la
transmission du signal a une protéine G hétérotrimérique. La sous-unité Ga. se détache des sous-
unités G-p et G-y en échangeant le GDP par du GTP. La sous-unité Ga active une
phosphoinositide (PIP2 : Phosphatidylinositol 4,5-bisphosphate) spécifique de la phospholipase
C (PLC), produisant ainsi deux seconds messagers a savoir I’IP3 et le diacylglycérol (DAG).

La phase off de la transmission du signal est initiée par I'nydrolyse du GTP qui permet la
réassociation des sous-unités G. Par une série de réactions telles que des déphosphorylations
menant a I’IP; et I’IP, I’IP3 et le DAG sont métabolises et le PIP, est synthétisé via Pl et PIP.
PKC, protéine kinase C ; protein-P, protéine phosphorylée (Figure 4) (Besnier, 2007).

2.1.3. Récepteurs enzymatiques
Les récepteurs liés aux enzymes sont généralement des protéines kinases. La liaison du
ligand (signal) provoque la dimérisation du récepteur, ce qui conduit a une phosphorylation

intermoléculaire avec activation du récepteur (Figure 5) (Trewavas, 2000).



Figure 4 : Vue simplifiée du signal de transduction lié a la voie des Ca**/phosphoinositides
(Besnier, 2007).
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Figure 5 : Récepteurs liés aux enzymes sont généralement des protéines kinases (Trewavas, 2000).

La liaison d’une molécule de signalisation a un récepteur couplé a une enzyme declenche
I’activité de I’enzyme située a I'autre extrémité du récepteur, a I'intérieur de la cellule. De
nombreux récepteurs couplés a une enzyme ont une activité enzymatique propre (Figure 6a), et

d’autres fonctionnent avec des enzymes qui leur sont associées (Figure 6b) (Trewavas, 2000).
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Figure 6 : Schéma représentant des récepteurs couplés a une activité enzymatique (Trewavas, 2000).

2.1.4. Protéines kinases et phosphatases

Les MAP kinases (mitogen activated protein kinases) existent chez tous les Eucaryotes et
sont impliquées dans la transduction de trés nombreux signaux régulateurs externes (d’ou leur
dénomination ERK, extracellular responsive kinase) (Heller et al., 2004). Les cascades de
protéines kinases activées par les mitogénes (MAPK) sont des modules de signalisation
importants chez les Eucaryotes. Elles fonctionnent en aval des capteurs/récepteurs pour
coordonner les réponses cellulaires afin d'obtenir une croissance/un developpement normal des
organismes et leur adaptation a un environnement en constante évolution (Widmann et al., 1999
; Ichimura et al., 2002 ; Zhang et Zhang, 2022). Les protéines kinases sont impliquées dans de
nombreux aspects de la régulation et du métabolisme cellulaires (Chen et al., 2021). Elles
interviennent dans la transduction d’un signal lors d’un stress, au cours du cycle cellulaire, et
au niveau du contrdle de la croissance (Tafforeau, 2002). En effet, des données indiquent que
les protéines kinases telles que les cascades de protéines kinases activées par les mitogénes
(MAPK), les kinases de type récepteur (RLK), les protéines kinases liées au sucrose non
fermentingl (SNF1) (SnRK) et les protéines kinases dépendantes du calcium (CDPK/CPK)
sont essentielles a la régulation de la croissance et du développement des plantes, ainsi qu'a la
réponse des plantes aux conditions de stress. Par exemple, la famille MAPK module la tolérance
des plantes aux stress dus a la sécheresse, au sel, au froid et a la chaleur (Chen et al., 2021).

La voie des MAPKSs fait intervenir de nombreuses molécules dont les principales sont les
MAPKs, les MAPKKs (MAPK kinases), et les MAPKKKs (MAPKK kinases) (Tafforeau,
2002). Une cascade MAPK typique est composée d'au moins une MAPK (MPK), une kinase
MAPK (MAPKK, MKK ou MEK) et une kinase MAPKK (MAPKKK, MKKK ou MEKK). I

est courant que plusieurs membres soient présents a un seul niveau de la cascade. lls ont des
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fonctions redondantes ou se chevauchant partiellement pour diversifier le processus de
signalisation. En réponse a un stimulus, I'activation de la ou des MAPKKK, la ou les kinases
les plus élevées dans une cascade MAPK, conduit & la phosphorylation et a I'activation de la ou
des MAPKK en aval. Les MAPKK activées phosphorylent a leur tour et activent les MAPK,
les kinases de niveau inférieur dans une cascade de MAPK. Les MAPK activées peuvent alors
phosphoryler plusieurs substrats en aval, notamment des facteurs de transcription, des protéines
kinases, d'autres enzymes et des protéines structurelles, ce qui conduit a I'activation de réponses
cellulaires (Ichimura et al., 2002 ; Zhang et al., 2018 ; Zhang et Zhang, 2022).

Le processus de phosphorylation, impliquant le transfert d'un groupe phosphoryle de
I'adénosine triphosphate (ATP) (ou d'autres phosphates de nucléosides) a un résidu hydroxyle
accepteur du substrat protéique, est I'un des roles attribués aux domaines de protéines kinases
bien conservés (Hanks et al., 1988 ; Dievart et al.,, 2020). La phosphorylation de la
sérine/thréonine (Ser/Thr) est I'événement de phosphorylation le plus courant. Outre leur role
dans cette fonction catalytique, les domaines kinases facilitent également la liaison et
I'orientation du donneur de phosphate d'ATP et du substrat protéique. Les réseaux de protéines
kinases impliquées dans la phosphorylation du substrat sont tres complexes et se composent de
centaines de protéines, ce qui en fait I'une des plus grandes familles de protéines (Manning et
al., 2002a ; Dievart et al., 2020) (Figure 7). Manning et ses coauteurs (2002b) et Dievart et al.
(2020) ont proposeé le terme kinome pour englober I'ensemble complet des protéines kinases
codees dans un génome. Le kinome du premier génome végétal (Arabidopsis thaliana)

séquencé en 2000 comprenait plus de 1 000 protéines (Dievart et al., 2020).
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Figure 7 : Illustration schématique du fonctionnement de la voie des MAPKs (Tafforeau, 2002).



Les MAPKSs appartiennent a la grande famille des serine/thréonine proteines kinases.
L’analyse cristallographique de la plupart des MAPKs révele une grande similitude dans leur
structure tridimensionnelle, a savoir une structure en double lobe ou le site actif se trouve a
I’interface des deux lobes (Zhang et al., 1994 ; Tafforeau, 2002). La boucle d’activation qui
forme 1’ouverture du site actif est un des plus importants et le moins stable des éléments de la
structure secondaire des MAPKSs (Zhang et al., 1995 ; Tafforeau, 2002). Cette boucle contient
le motif de double phosphorylation TxY (Thréonine-x-Tyrosine), spécifique de ces MAPKs
(Payne et al., 1991 ; Gartner et al., 1992 ; Tafforeau, 2002). La phosphorylation de la thréonine
et de la tyrosine de ce motif est nécessaire pour I’activation complete des MAPKSs (Tafforeau,
2002).

Les MAPKKSs sont des protéines kinases a double spécificité qui activent les MAPKSs en
phosphorylant les résidus thréonine et tyrosine du motif TxY de ces derniéres. Les
MAPKKs sont-elles mémes activées par la phosphorylation de deux résidus serine et
thréonine conservés (Alessi et al., 1994 ; Zheng et Guan, 1994 ; Tafforeau, 2002). Chez la
plupart des MAPKKS, ces acides aminés conserves possedent le motif S/TxxxS/T. Rossomando
et al. (1994) et Tafforeau (2002) ont également démontré qu’outre 1’activation des MAPKKSs
via la double phosphorylation précédemment décrite, la phosphorylation d’autres résidus peut
réguler négativement I’activité des MAPKKs. Les MAPKKs ont une grande spécificité
puisqu’elles n’ont pas d’autres substrats connus que les MAPKSs (Seger et al., 1992 ; Tafforeau,
2002). De plus, les MAPKKs n’interviennent normalement que dans une ou deux cascades
distinctes de MAP kinases, c¢’est pourquoi, il semblerait qu’elles soient le point de convergence
des cascades de MAP Kkinases en intégrant différents signaux induits dans une
voie donnée (Tafforeau, 2002).

Du fait de leurs structures variées, les MAPKKKSs peuvent étre activées par différents
mécanismes comme la phosphorylation par une MAPKKK kinase et une protéine kinase C
(PKC), ou par interaction avec les protéines G ou encore par activation directe par le biais des
systemes a deux composants (Fanger et al., 1997 ; Tafforeau, 2002). C’est cette hétérogénéité
tant au niveau structural qu’au niveau de la régulation caractéristique des MAPKKKSs qui
confere aux cascades des MAP kinases une flexibilité suffisante pour répondre a un large panel
de stimuli (Tafforeau, 2002).

2.2. Récepteurs intracellulaires

Situés soit dans le cytosol (cytosol ou hyaloplasme) et/ou dans le noyau (nucléoplasme).
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2.2.1. Protéines fixant la guanosine-triphosphate (GTP)

Les petites protéines de liaison au GTP (protéines G) existent chez les Eucaryotes, des
champignons (la levure) a I'homme, et constituent une superfamille composée de plus de 100
membres. Cette superfamille est structurellement subdivisée en au moins cing familles : Ras,
Rho, Rab, Sarl/Arf et Ran. Elles régulent une grande variété de fonctions cellulaires en tant
que chronometres biologiques, qui initient et arrétent des fonctions cellulaires spécifiques et
déterminent les périodes de temps pour la poursuite de ces fonctions cellulaires spécifiques.
Elles jouent en outre un role clé dans la détermination non seulement temporelle mais aussi
spatiale de fonctions cellulaires spécifiques. La famille Ras régule I'expression des génes, la
famille Rho régule la réorganisation du cytosquelette et I'expression des genes, les familles Rab
et Sarl/Arf régulent le bourgeonnement des vésicules et la famille Ran régule le transport
nucléocytoplasmique et I'organisation des microtubules (Takai et al., 2001).

Ces protéines, sont capables de fixer mais aussi d’hydrolyser le GTP (d’ou le nom de
GTP-ase, également utilisé), ce sont de petites protéines (monomériques et d’une masse
moléculaire comprise entre 20 et 30 kDa), elles sont notamment a 1’origine de I’activation des

MAP kinase, et celle des protéines G hétérotrimériques (Figure 8) (Heller et al., 2004).

Function (OFF)

“
Function (OFF)

Figure 8 : Rdle des petites protéines G en tant que biotimers plutdt qu'en tant que commutateurs
moléculaires (Takai et al., 2001).

2.2.2. Phosphatidylinositols

Les membranes biologiques sont constituées essentiellement de phospholipides
enchassés sous forme de bicouches, les tétes polaires vers I’extérieur et les acides gras
hydrophobes formant I’intérieur de la bicouche. Le role des membranes s’étend au-dela de celui

de barriére physique, puisqu’elles permettent aussi de convertir des signaux extracellulaires en
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réponses intracellulaires par le biais de canaux exprimés a la membrane mais également via
I’hydrolyse des phospholipides membranaires par les phospholipases (Grebert, 2019).

Les quatre principaux phospholipides retrouvés au niveau des membranes sont: la
phosphatidylcholine, la phosphatidyléthanolamine, la phosphatidylsérine et la sphyngomyéline.
Deux autres lipides sont retrouvés en quantité plus faible : I’acide phosphatidique et le
phosphatidylinositol (Suetsugu et al., 2014 ; Grebert, 2019). Ce dernier, le moins abondant des
lipides membranaires, est néanmoins considéré comme un phospholipide fondamental pour la
régulation des fonctions cellulaires. Localisé au niveau du feuillet dense interne de la membrane
plasmique, il est globalement inerte, mais sous [’action de kinases, il va subir
des transformations pour générer des produits phosphorylés : les phosphoinositides. Parmi les
plus importants des sept phosphoinositides qui existent, nous comptons le phosphatidylinositol-
4-phosphate (PIP), le phosphatidylinositol-4,5-biphosphate (PIP2) et le phosphatidylionositol-
3,4,5-triphosphate (PIP3) (Grebert, 2019).

Le méso-inositol, isomére naturel de I’inositol, est un hexa-alcool résultant de la
cyclisation du glucose-6-phosphate. 1l se trouve couramment dans les cellules végétales sous
forme de phospholipide, comme le phosphatidylinositol (PI). Par deux phosphorylations
successives (a partir d’ATP), le PI devient du phosphatidylinositol-4,5-biphosphate (PIP,) ; ce
dernier peut étre hydrolysé et donne alors de 1’inositol-1,4,5-riphosphate (IP3) et du
diacylglycérol (DAG). Dans les processus de transduction de signaux, cette hydrolyse est
réalisée par une phospholipase membranaire (phospholipase C) (PLC) activée, a la suite de la
liaison de I’hormone au récepteur, par I’intermédiaire de protéines fixant le GTP ou de protéine
kinase. L’IP3 et le DAG, issus de 1’action de la PLC, se comporteront comme des messagers
secondaires (Heller et al., 2004).

Les phospholipases sont des enzymes qui interviennent dans le métabolisme des
glycérophospholipides pour former des seconds messagers intracellulaires. Elles sont au
nombre de quatre : la phospholipase Al, la phospholipase A2, la phospholipase C et la
phospholipase D. Les phospholipases Al et A2 génerent chacune un acide gras et un
lysophospholipide, la phospholipase C produit un diglycéride et un alcool phosphorylé tandis
que la phospholipase D génere un acide phosphatidique et un alcool (Figure 9) (Grebert, 2019).

Les PLCp sont activées par les sous-unités Ga et GBy des RCPG, les PLCy sont activées
par les récepteurs a activité tyrosine kinase, les PLCe sont activées par les petites GTP-ases
(RAP2B et RHOA), les PLCS et PLCn sont activées par le Ca?* intracellulaire tandis que les

PLCC seraient constitutivement actives.
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Figure 9 : Sites d’actions des différentes phospholipases sur les glycérophospholipides
(Grebert, 2019).
Note : R1 et R2 = acides gras et X = choline, éthanol aming, sérine, ou inositol biphosphate.

Phospholipase C

Une fois activees les PLC hydrolysent le PIP, pour générer deux seconds messagers : 1’IP3 et
le DAG. L’IP3 entraine la libération des stocks calciques du réticulum endoplasmique et le DAG
active la PKC (Protéine Kinase C) (Figure 10) (Grebert, 2019).

RTK

PLC primaires

PLC secondaires

Diverses régulations cellulaires
Figure 10 : Schéma simplifié représentant la signalisation cellulaire impliquant les phospholipases C
(Grebert, 2019).

2.2.3. Nucléotides cycliques : AMPc et GMPc
L’AMPc (ou AMP cyclique) est un second messager intracellulaire retrouvé dans de
nombreuses voies de signalisation et permettant de relayer les réponses hormonales lors de

divers processus biologiques. Il est responsable de 1’activation de plusieurs effecteurs tels que
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la protéine kinase AMPc-dépendante (PKA), une famille de canaux ioniques membranaires
(cAMPgatted chanel) et la famille des protéines EPAC-1 et -2 (Exchange Protein factor directly
Activated by cAMP), dont I’activation conduit a 1’¢lévation de la concentration calcique
intracytosolique (Gloerich et Bos, 2010 ; Déséchalliers, 2016) (Figure 11). Aussi le GMPc
régule I’activité de protéine kinase et de divers canaux ioniques (Thomopoulos, 1991 ; Eladari
et al., 2002 ; Heller et al., 2004).
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Figure 11 : Synthese et dégradation de I'AMP cyclique 3',5' par I'adényl cyclase et I'AMP cyclique
phosphodiestérase (Trewavas, 2000).
Note : I'AMPc est présenté sous forme de formule structurale et de modele de remplissage d'espace.

L’adénosine monophosphate cyclique (ou AMPc) constitue, avec le GMPc (guanosine
monophosphate cyclique), la famille des nucléotides cycliques impliqués dans la régulation de
toutes les principales fonctions biologiques. Ils sont en effet les seconds messagers de
nombreuses hormones (Trewavas, 2000). Un autre nucléotide cyclique, I’ADPRc (adénosine-
diphosphate-ribosecyclique), synthétisé a partir du NAD™ par une ADP-ribose cyclase,
intervient dans la mobilisation du Ca** vacuolaire (Heller et al., 2004).

2.2.4. Calcium

Le calcium est reconnu comme étant un ion de signalisation ubiquiste chez les végétaux. Ces

derniers ont le calcium, le pH, le GMP cyclique, I’AMP cyclique, I’ADP ribose, les hormones
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et ’inositol 1,4,5-triphosphate comme seconds messagers. Mais seul le calcium a été montré
comme étant un messager utilisé dans presque toutes les voies de transduction comme par
exemple celle : de la lumiére rouge qui induit la photomorphogenese (Shacklock et al., 1992 ;
Tafforeau, 2002), de ’acide absciscique qui entraine la fermeture des stomates (Mc Ainsh et
al., 1990 ; Tafforeau, 2002), de la sécrétion de 1’a-amylase provoquée par les gibbérellines
(Tafforeau, 2002), lors de stress hydriques (Knight et al., 1997 ; Tafforeau, 2002), de stress
osmotiques (Taylor et al., 1996 ; Tafforeau, 2002), de stress mécaniques, d’action d’éliciteurs
fongiques (Knight et al., 1991 ; Tafforeau, 2002), de stress thermique lié au froid ou
d’acclimatation (Knight et al., 1996 ; Tafforeau, 2002), de stress thermique lié au chaud (Gong
et al., 1998 ; Tafforeau, 2002) ou bien encore de stress oxydatifs (Tafforeau, 2002). Comme
tous les Eucaryotes, la cellule végétale utilise le calcium comme second messager dans de
nombreux processus biologiques (Xiong et al., 2006).

Le calcium est présent a des concentrations sub-micromolaires dans le cytosol ou dans
les compartiments métaboliquement actifs alors que le calcium cellulaire total atteint des
concentrations millimolaires. Cette homéostasie résulte de 1’équilibre entre le pouvoir tampon
cellulaire, la séquestration du Ca?* dans des organites intracellulaires, tels que le réticulum
endoplasmique, la mitochondrie et le chloroplaste (Bush, 1995 ; Tafforeau, 2002). Mais la
vacuole est, de par sa taille et sa capacité de séquestration, le réservoir majeur des cellules
végétales qui joue slrement un r6le central dans I’effet tampon du calcium et de sa
biodisponibilité (Miller et al., 1990 ; Tafforeau, 2002). Le maintien de cette homéostasie est
crucial car a des concentrations élevées, le Ca** exerce un effet cytotoxique en provoquant, par
exemple, la précipitation des ions phosphates (Xiong et al., 2006).

L’une des originalités du végétal est aussi la capacité du noyau interphasique a percevoir
des stimuli et a les convertir en variations de concentration en calcium nucléoplasmique
indépendamment du cytosol. Cette propriété illustre 1’autonomie (au moins partielle) du noyau
en matiere de gestion de I’homéostasie calcique (Xiong et al., 2006).

e Cas de la Calmoduline (CaM)

Le calcium intracellulaire sert de messager secondaire en réponse a un stimulus
extracellulaire. L’augmentation de la concentration cytosolique (ou hyaloplasmique) du
calcium conduit a la complexation de celui-ci par des protéines intracellulaires régulatrices.
Une des nombreuses protéines responsables de la régulation du Ca?* est la calmoduline (CaM)

qui est une protéine ubiquitaire, multifonctionnelle, qui peut se lier a une large gamme
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d’enzymes comme la phosphodiesterase, la calcineurine, les calmoduline-kinases (Xia et
Storm, 2005 ; Brulfert, 2016).

La calmoduline (CaM) est une petite protéine globulaire constituée d’une chaine
peptidique de 148 acides aminés pour une masse totale d’environ 16 700 Da. Elle contient une
grosse proportion d’aspartate et de glutamate (35%) ce qui en fait une protéine relativement
acide. Cette séquence d’acides aminés forme deux domaines similaires possédant chacun deux
sites de complexation du calcium. Chaque site de complexation est constitué d’un motif
dénommeé main-EF (EF-1, EF-2, EF-3 et EF-4 numérotés a partir du domaine N-terminal). Les
sites EF-3 et EF-4 du domaine C terminal, ont une plus grande affinité envers le calcium que
les sites EF-1 et EF-2 du domaine N-terminal (Ikura et al., 1983 ; Klevit et al., 1984 ; Brulfert,
2016). La complexation du calcium par chaque paire de site est coopérative (Williams, 1992 ;
Brulfert, 2016). Les CaMs sont constituées de quatre motifs EF-hand qui chélatent le Ca?*, ce
qui provoque des changements de conformation conduisant a une interaction entre les CaMs

activées et leurs protéines cibles (Figure 12) (Babu et al., 1988 ; Wang et al., 2021).

Calcium

Lien
central

Figure 12 : Structure cristalline de la calmoduline selon deux conformations : Apo-calmoduline sans
calcium (@) et Calmoduline liée au calcium (b) (Chiu-Fena et Wen-Chin, 2022).

Le passage de la CaM en conformation active évoqué précédemment permet de révéler
une surface hydrophobe lui permettant d’interagir avec les enzymes (Xia et Storm, 2005 ;
Brulfert, 2016). La concentration, et donc le nombre d’atomes de calcium complexé par la
protéine, peut définir les enzymes avec lesquelles la protéine est susceptible d’interagir. La
complexation de quatre atomes de calcium est cependant généralement nécessaire pour

I’activation de la majorité des enzymes (Walsh, 1983 ; Brulfert, 2016).
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La CaM exerce un réle régulateur dans I'immunité des plantes en interagissant avec des
protéines cibles, notamment I'activateur de transcription liant la CaM-3 (CAMTAZ3) (DeFalco
et al., 2016 ; Wang et al., 2021). CAMTAZ régule I'noméostasie de I'hormone associée a la
défense des plantes, I'acide salicylique (SA), et joue un rdle crucial dans les réponses au stress
(Du et al., 2009 ; Wang et al., 2021). De plus, CAMTAS se lie a I'élément de réponse rapide au
stress (RSRE) dans les promoteurs des génes régulés par le stress et est un régulateur positif
des réponses précoces au stress (Benn et al., 2016 ; Wang et al., 2021).
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Chapitre 11 : CASCADE DE TRANSDUCTION D’UN SIGNAL

1. Définition et éléments constitutifs d’une cascade de transduction
1.1. Définition de la transduction d’un signal

Les cellules végétales sont constamment bombardées d'informations auxquelles elles
doivent réagir. La transduction du signal est le moyen par lequel les cellules construisent des
réponses a un signal. Tout au long de leur cycle de vie, les plantes et les cellules végétales
répondent continuellement a des signaux qu’elles utilisent pour modifier leur physiologie, leur
morphologie et leur développement (Trewavas, 2000). En effet, toutes les cellules vivantes
utilisent un réseau de transduction de signaux pour contrbler la croissance, obtenir des

nutriments du milieu extérieur, et bien sOr réagir avec leurs environnements (Tafforeau, 2002).

1.2. Eléments constitutifs d’une cascade de transduction

Parmi les stimuli, externes et internes qui transmettent des informations aux plantes, nous
citons : la lumiére, les nutriments minéraux, les métabolites organiques, la gravité, 1’état
hydrique, la turgescence, la qualité du sol, les tensions mecaniques, le vent, la chaleur, le froid,
le gel, les régulateurs de croissance et les hormones, le pH, les gaz (CO2, Oz, C2Ha), les blessures
et les maladies, et le flux ¢électrique. La qualité et la quantité des signaux peuvent varier d’une
minute a I’autre. Certains de ces signaux sont transportes par le xyleme et le phloeme, qui
peuvent accueillir des flux tres importants et rapides. La recherche sur la transduction du signal
contribue a tous les aspects de la science végeétale, reliant de nombreux domaines d'étude de la
méme maniere que les voies de transduction du signal relient une myriade de processus
cellulaires (Trewavas, 2000).

L’information peut se présenter sous différentes formes, et la communication commence
souvent par la transformation des signaux d’une forme en une autre (par exemple, quand vous
recevez un appel d’un ami sur votre téléphone mobile, le téléphone convertit les signaux radio
qui voyagent dans I’air en ondes sonores que vous entendez). Ce processus de conversion
s’appelle "transduction du signal”. Les signaux qui circulent entre les cellules sont plus simples
que les messages échangés habituellement par les étres humains. Généralement, la cellule qui
envoie le message produit un type particulier de molécules de signalisation qui est détectée par
la cellule cible (ou cellule transduite). Comme dans la conversation humaine, la plupart des
cellules animales envoient et recoivent des signaux, et peuvent se comporter en cellules

émettrices de signaux ou en cellules cibles. Les cellules cibles possedent des protéines
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réceptrices qui reconnaissent la molécule de signalisation et y répondent de maniere spécifique.
La transduction du signal commence quand la cellule cible recoit un signal extracellulaire et le
convertit en signaux intracellulaires qui modifient le comportement de la cellule (Trewavas,
2000).

Selon Heller et al. (2004) la réaction d’un organe a un stimulus extérieur comportait un
enchainement d’événements depuis la perception du signal produit par le stimulus jusqu’a la
réponse physiologique, cet enchainement assurant la transduction du signal a la cellule cible.
Le décryptage d’une chaine de transduction est une analyse complexe, chaque élément de la
chaine faisant appel a des techniques différentes. Pour qu’une cellule réponde a une molécule
de signalisation, la premiere condition est qu’elle posséde une protéine réceptrice (ou
récepteur), pour ce signal. Chaque récepteur est généralement activé par un seul type de signal.
Sans le récepteur approprié, la cellule est sourde au signal et n’y répond pas. Le récepteur
accomplit la premiere étape de la transduction du signal : il lie un signal externe et, en réponse,
le transforme en un signal interne. Le message passe d’une molécule de signalisation
intracellulaire & une autre, chacune activant ou engendrant la molécule de signalisation suivante,
jusqu’a ce qu’une enzyme du métabolisme soit mise en action, ou un géne activé, le résultat
final est appelé réponse de la cellule (Trewavas, 2000).

Les voies de transduction utilisent des molécules informationnelles, qui sont des corps
chimiques produits par une cellule pour transmettre un signal a une autre cellule qui recoit ce
signal par un récepteur spécifique. Une cellule cible est donc pourvue d’un récepteur capable
de traduire le signal d’une molécule en un effet spécifique de cette cellule et de cette molécule.
Chaque récepteur ne reconnait en général qu’une seule molécule-signal. La formation du
complexe récepteur membranaire — molécule informationnelle déclenche soit I’internalisation
de I’ensemble, soit I’activation de voies métaboliques ou d’enzymes catalysant dans le
cytoplasme la production d’une autre molécule informationnelle (second messager). Cette
molécule transmet le signal au métabolisme de la cellule et déclenche dans celui-ci un effet
spécifique (activation ou inhibition) (Méjean et Lebret, 2008).

La transduction des signaux percus par les récepteurs fait intervenir :

— le « recrutement » de protéines capables de contracter des interactions avec d’autres : il existe
ainsi de tres nombreuses protéines « adaptatrices » ;

— les réactions de phosphorylation et de déphosphorylation par des kinases et des phosphatases,
qui modifient la conformation tridimensionnelle des protéines, donc leur réactivité ;

— la mise en jeu de petites protéines G selon un mécanisme quasi constant d’échange et

d’hydrolyse de nucléotides guanyliques ;
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— la production de « seconds messagers » intracellulaires relayant I’information apportée au
niveau de la membrane (Robert, 2010).

La chaine des messagers secondaires ne débouche pas directement sur la réponse. Elle
agit le plus souvent en déclenchant des processus physiologiques qui, eux, provogueront ou
contribueront a provoquer la réponse. Il s’agit par exemple de 1’ouverture des canaux ioniques,
permettant des échanges entre compartiments cellulaires, ou I’activation d’enzymes, avec
parfois des activations en chaine constituant de véritable cascade Heller et al., (2004). Enfin,
les effecteurs sont également trés divers :

— les régulateurs transcriptionnels, couramment appelés « facteurs de transcription », qui
commandent la transcription de génes cibles ; ce sont les effecteurs les plus généraux et les plus
souvent rencontrés en aval des voies de transduction des signaux ;

— les régulateurs traductionnels, qui sont directement mis en jeu dans quelques voies de
signalisation et qui interviennent sur le niveau de synthese protéique ;

— les protéines du cytosquelette ou de la matrice extracellulaire, qui commandent les
phénomenes d’adhésion, de motilité et de dispersion cellulaires ;

— les canaux ioniques.

La cellule dispose ainsi d’une « boite a outils » standard dans laquelle elle peut puiser
pour comprendre ’information qu’elle regoit et exécuter les consignes qui lui sont ainsi
apportées (Robert, 2010).

Quant a la réponse, elle peut étre une simple modulation des activités cellulaires
impliquées dans un processus physiologique déja engagé ou bien un nouveau programme,
purement fonctionnel ou morphogénétique, accompagné de 1’arrét du programme en cours. La
réalisation compléte de la chaine de transduction nécessitera alors la répression et la dépression
d’un, de plusieurs, voire de toute une série de génes spécifiques Heller et al., (2004).

Les réponses des plantes aux stimuli sont modulées par 1’age de développement,
I’expérience environnementale antérieure et les horloges internes qui précisent la période de
I’année et I’heure de la journée. Pour les cellules végétales matures, la réponse peut étre
physiologique et biochimique ; pour les cellules en croissance, elle peut é&tre morphologique et
développementale. L'intégration de diverses formes d'informations de signalisation est
généralement cruciale pour déterminer la réponse finale. Dans une graine, par exemple, la
décision de germer peut-étre irréversible et, si elle est mal programmée, fatale. La capacité des
graines a réagir avec succes a de nombreuses variables physiques, chimiques et temporelles
refléte la présence d'un systéme complexe de reconnaissance et de transduction des signaux

dans les cellules vivantes de toutes les plantes (Trewavas, 2000).
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La chaine de transduction, de la perception initiale d’un signal jusqu’a son expression

finale, est un processus continu dans le temps (Figure 1).

Molécule signal
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Transduction du signal

. Signal intracellulaire
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l Amplification du signal

Divergence vers les cibles

— | —
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metaholiques cytosquelette semque
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Figure 1 : Transduction du signal par des molécules hydrosolubles (Heller et al., 2004).

Cependant les plantes doivent adapter leur développement a 1’ensemble des stimuli
qu’elles regoivent et pas seulement a chacun d’eux pris séparément. Comme ces stimuli sont
recus a des temps différents, une réponse développementale optimale, intégrée, sera d’autant
plus aisément produite par les plantes si celles-ci ont 1’aptitude de discriminer (Bush, 1995 ;
Tafforeau, 2002) puis de stocker, rappeler et traiter les signaux induits par les différents stimuli
(Tafforeau, 2002).

Selon Trewavas (2000) les composants de ces voies de signalisation intracellulaire ont
plusieurs fonctions cruciales et ils permettent :

1. de relayer le signal, et donc participer a sa diffusion a travers la cellule ;
2. d’amplifier le signal recu, le rendant plus fort, de sorte que quelques molécules de

signalisation extracellulaires suffisent pour faire naitre une forte réponse intracellulaire ;

21



3. de recevoir des signaux de plusieurs voies de signalisation intracellulaire et les intégrer avant
de relayer le signal plus loin ;

4. de distribuer le signal a plus d’une voie de signalisation ou protéine effectrice, créant des
ramifications dans le diagramme du flux d’information et faisant naitre des réponses complexes.
Comme elles font partie de cette fonction d’intégration, de nombreuses étapes d’une voie de
signalisation peuvent étre modulées par d’autres facteurs, intracellulaires ou extracellulaires,
pour que les effets du signal soient adaptés aux conditions prévalant a I’intérieur et a 1’extérieur

de la cellule.

2. Voies de signalisation décryptées chez les plantes

Quelques voies de signalisation connues chez les plantes sont développées dans cette
partie. Les plantes synthétisent, comme les animaux, des molécules actives qui gouvernent
I’ensemble des processus développementaux et physiologiques leur permettant ainsi de
s’adapter sans cesse aux différentes conditions de leur environnement ; ce sont les
phytohormones. Ces molécules différentes cependant des hormones animales et présentent des
propriétés spécifiques au régne végétal. Leurs modes d’action sont multiples et complexes,
impliquant des récepteurs spécifiques et des voies de signalisation moléculaires pas toujours

complétement identifiées (Morot-Gaudry et al., 2021).

2.1. Voie de signalisation de I’auxine

L’auxine est considérée comme une phytohormone clef dans la biologie d’une plante.
Elle fut decouverte au début du XXe siecle par sa capacité a faire courber des coléoptiles
d’avoine vers une source lumineuse. Les premiéeres expériences menées par Boyen-Jensen, Paal
ou Soding permirent la purification de 1’auxine puis les travaux de Went, Kogl et Haagen-Smit
ont permis la découverte de I’auxine naturelle et de sa structure. Chez les Angiospermes,
I’auxine est indispensable pour tous les processus physiologiques comme le développement de
la racine, des parties aériennes, la régulation des différents types de tropismes mais également
pour la floraison et la fructification ou encore la réponse aux pathogénes. L’auxine influe sur
ces processus en modulant la division cellulaire, I’endoréplication ainsi que 1’expansion
(Perrot-Rechenmann, 2010 ; Paque, 2013). Les effets de I’auxine sur un tissu végétal sont
dépendants de la concentration, I’environnement cellulaire, 1’espece, 1’organe, le tissu ou son
stade de développement (Paque, 2013).

Classiquement une hormone est pergue par un récepteur, ce qui engendre une cascade

d’événements (on parle de voie de signalisation ou d’une cascade de transduction), et se traduit
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le plus souvent par une modification de I’expression de différents génes. Les génes codent des
protéines qui selon leur fonction vont a leur tour agir sur d’autres cibles, et ainsi de suite pour
aboutir a une ou plusieurs réponses cellulaires coordonnées. L’échelle de temps qui sépare
I’étape initiale de perception du signal des réponses intégrées a I’organe ou la plante peut étre
de plusieurs jours. Pendant ce laps de temps un ensemble d’événements vont se produire en
cascade (Figure 2) (Morot-Gaudry et al., 2021).
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Figure 2 : Schéma simplifié d’une voie de signalisation hormonale (Morot-Gaudry et al., 2021).

Des fractions microsomales de mais étaient capables de fixer ’auxine (AlA : Acide indole
3-acetiqgue et NAA : Acide naphtyl-acétique) radioactive (Paque, 2013). Plus tard, des
expériences d’affinité a I’auxine sur des fractions cellulaires obtenues par ultracentrifugation
dans des gradients de sucrose ont permis de montrer que trois sites de liaison se trouvaient dans
la cellule ; ’'un dans la fraction nucléaire, le second dans les fractions endomembranaires et le
troisieme au niveau de la membrane plasmique (Dohrmann et al., 1978 ; Paque, 2013). Le
premier candidat au réle de récepteur isolé fut la protéine Auxin Binding Protein 1 (ABP1),
celui-ci fut identifié puis cloné a partir de fractions endomembranaires de coléoptiles de mais
(Tillman et al., 1989 ; Paque, 2013). Ses capacités de fixation de I’auxine a des doses
physiologiques (de I’ordre de 107 & 10°® mol selon les auxines et pour une protéine en solution)
ont incité la communauté scientifique a continuer les recherches sur ce potentiel récepteur
(Scherer, 2002 ; Besnier, 2007 ; Paque, 2013).

ABP1 est une protéine de 20 a 22 kDa selon les espéces, pouvant étre glycosylée. La
comparaison des séquences protéiques d’ABP1 dans divers organismes ont permis de montrer
qu’elle était treés conservée dans le regne vegétal (Paque, 2013). C’est la cible la plus probable

pour l'auxine au niveau de la membrane plasmique. Cependant sa localisation n'est pas
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exclusive et on la retrouve en grande proportion dans le réticulum endoplasmique ou il pourrait
étre le point de départ d’une autre voie de signalisation en réponse a l'auxine (Napier et al.,
2002 ; Besnier, 2007). La transduction du signal de l'auxine intervient probablement par
I’intermédiaire d'une protéine G trimérique, puisque les RAC GTPases (sous-unités Ga
potentielles) sont impliqués dans la signalisation en réponse a l'auxine (Tao et al., 2002 ;
Besnier, 2007). A ce niveau, ABP1 est trouvée sous forme de dimére et chaque monomere porte
un site de glycosylation chez le mais et I’Arabidopsis (Figure 3) (Paque, 2013).
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Figure 3 : Premieéres expériences d’électrophysiologie ont permis de montrer I’implication d’ABP1
dans I’activation de réponses physiologiques au niveau de la membrane plasmique (Paque, 2013).

Les réponses rapides de I'auxine sont médiees de maniere centrale par les corécepteurs
ABP1/ABL-TMK a la surface cellulaire et les kinases de type RAF dans le cytosol. Par
phosphorylation directe, une série de réponses rapides de l'auxine telles que I'acidification des
apoplastes, l'activation de la ROP GTPase et le flux cytoplasmique sont déclenchées dans les
cellules végétales. Le récepteur AFB1 active la dépolarisation rapide de la membrane
plasmique, l'augmentation du [Ca®*'] dépendante du CNGC14 cytosolique et les réponses

d'alcalinisation des apoplastes (Figure 4) (Zhou et al., 2024).
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Figure 4 : Perception et transduction du signal auxine, signalisation et réponse rapide de I'auxine chez
les plantes (Zhou et al., 2024).

2.2. Voie de signalisation de I’éthylene

Les voies de signalisation de 1’éthyléne sont bien connues chez plusieurs espéces dont
1I’Arabidopsis thaliana. Entre 1990 et 2000, les composants de la voie de signalisation de
I’éthyléne ont été identifiés. Chez Arabidopsis, il existe cing récepteurs a 1’éthyléne ETRI,
ETR2, ERS1, ERS2 et EIN4. Les récepteurs ETR1 et ERS1 possédent trois domaines
transmembranaires et un domaine histidine kinase actif qui fonctionne en dimere. ETR2, EIN4
et ERS2 possedent quatre régions transmembranaires dont un domaine histidine kinase
dégenéré. En absence de signal éthylénique, les récepteurs, comme ETR1, vont activer une Raf-
like kinase, CTR1, qui régule négativement EIN2 par une cascade MAP-kinase. En absence
d’éthyléne, le récepteur active CTR1, un régulateur négatif qui bloque le signal en aval. Apreés
CTRI1, la quantité disponible d’EIN3 est réduite par I’action du protéasome qui implique
I’action d’EBF1 et d’EBF2 (Bustamante, 2007). En présence d’éthylene une fixation au niveau
de la partie N-terminal de ces récepteurs sera réalisée. Cette fixation requiert du cuivre comme
cofacteur, et donc un transporteur de cuivre, RAN1 (Gramdi, 2006). EIN2 possede un domaine
hydrophobe N-terminal similaire au NRAMP, protéines de transport de métal. EIN2 régule
positivement la voie de signalisation en activant des facteurs de transcriptions de la famille
EIN3 (EIN3, EIL1, EIL2) localisée dans le noyau. EIN3 se fixe sur le promoteur du géne ERF1.
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Enfin, les facteurs de transcription ERF1 ou autre EREBPSs peuvent interagir avec la boite
GCC du promoteur du géne cible et activer ainsi une réponse a I’éthyléne (Figure 5) (Gramdi,
2006). La perception de 1’éthyléne inactive CTR1 et arréte la dégradation d’EIN3, ce qui active
la transmission du signal (Figure 5) (Bustamante, 2007).
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Figure 5 : Transduction du signal éthyléne (Bustamante, 2007).

2.3. Voie de signalisation de 1’acide abscissique

L’acide abscissique (ABA) est I’une des cinq grandes hormones du monde végétal, avec
les gibbérellines (GAs), les cytokinines, 1'éthyléne et I’auxine. Il participe a un certain nombre
de processus physiologiques au cours de la vie de la plante. Notamment dans 1’adaptation des
plantes a divers stress (déshydratation, salinité, froid et blessure). Il serait responsable de la
fermeture des stomates lors d’un stress hydrique, afin de palier une perte d’eau par
évapotranspiration. Il contribue également a la régulation du développement de la graine, aprés

I'embryogenese. Il joue ainsi un réle de premier ordre dans le contréle de la maturation de la
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graine, la mise en place de la dormance et son maintien, ainsi que dans les processus menant a
la germination (Lefebvre, 2005).

En raison de son rble majeur dans l'adaptation des plantes aux facteurs de stress
abiotiques, l'acide abscissique est I'une des phytohormones les plus étudiées. Les principaux
composants de la voie de signalisation de I'ABA ont été identifiés : la concentration croissante
d'ABA dans les cellules de garde en réponse a des circonstances de stress (par exemple, une
attaque de pathogenes, la sécheresse) déclenche une cascade de signalisation qui conduit a la
fermeture des stomates et a la réduction de la transpiration (Jaballi, 2022). La signalisation de
I’ABA via un réseau complexe de régulateurs positifs et négatifs, implique des cascades de
phosphorylation (Finkelstein et Rock, 2002; Lefebvre, 2005). En particulier, des
sérine/thréonine phosphatases interviennent dans la signalisation de I’ABA. Parmi elles, des
PP2C (protéine phosphatase de type 2C) comme A, BI1, ABI2 et HAB1 en sont des régulateurs
négatifs (Gosti et al., 1999 ; Lefebvre, 2005).

La perception de I’ABA par les protéines réceptrices Pyrabactin résistance/PYRI-
like/Composant Régulateur du Récepteur de I'ABA (PYR/PYL/RCAR) (Jaballi, 2022)
provoque des changements de conformation dans leur structure protéique, ce qui entraine la
liaison et I'inhibition des membres de la famille de la protéine phosphatase 2C (PP2C) qui
agissent comme des répresseurs constitutifs du régulateur I' Open Stomata 1 (OST1), également
connu sous le nom de SnRK2.6 (un membre de la famille des protéines kinases 2s liees au
sucrose non fermentant) 1 (Cutler et al., 2010 ; Jaballi, 2022). Apres la dérépression, SnRK2.
6/0OST1 atteint une activation compléte par autophosphorylation, puis phosphoryle davantage
ses protéines cibles, telles que les RBOHF et RBOHD.

La phosphorylation des protéines de RBOHF et RBOHD entraine la génération des ROS
localisées dans I'apoplaste (Kwak et al., 2003 ; Jaballi, 2022). Les canaux d'influx de Ca?* sont
activés par cette poussée oxydative (Pei et al., 2000 ; Jaballi, 2022). SnRK 2.6/0OST1 active
également le canal anionique Slow Anion Channel-Associate d1 (SLAC1) (Lee et al., 2009 ;
Jaballi, 2022), qui est important dans les cellules de garde. Le canal potassique KAT1, qui réduit
sa fonction lorsqu'il est phosphorylé, est un autre canal ionique ciblé par ShnRK2/OST1 (Figure
6) (Jaballi, 2022).
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Figure 6 : Un modele schématique de la voie de signalisation de 'ABA pendant la fermeture
stomatique (Hewage et al., 2020).

3. Voies de signalisation et expression de génes

La richesse des stratégies biologiques mises en ceuvre par les organismes pluricellulaires
pour assurer leurs fonctions fondamentales (nutrition, reproduction) est immense. Sur les plans
cellulaire et biochimique, ces stratégies reposent néanmoins sur des schémas de base communs
qui sont 1’héritage de 1’origine unique de toutes les formes de vie sur notre planéte. En effet,
malgré la grande diversité des récepteurs, des ligands et des cibles en aval, le nombre des voies
de signalisation qui sont pour une large part chez tous les Eucaryotes (levures et plantes), est
extraordinaire. Un tel degré de conservation démontre 1’importance fondamentale de ces voies
pour la survie et I’évolution des espéces. Elle suggére également un trés haut degré d’intégration
au niveau moléculaire, et donc de nombreuses interactions entre chacun des acteurs de ces voies
(Combranous, 2013) et au niveau épigénétique qui désigne divers processus ayant des effets a
long terme sur les programmes d'expression génétique sans modification de la séquence d’ADN.
Ceci par la méthylation de I'ADN et les modifications des histones. La différenciation cellulaire
est initiée et maintenue par des mécanismes épigénétiques. Bien que les traits épigénétiques
soient établies t6t au cours du développement et de la différenciation, des adaptations se
produisent tout au long de la vie en réponse a des stimuli intrinseques et environnementaux

(Delcuve et al., 2009). Ci-dessous, un exemple de voie de signalisation et expression de génes :
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e Cas des facteurs Nod : molécules signal clés de la symbiose Rhizobium-Légumineuse

Les avantages potentiels qu’offrent 1’association symbiotique des légumineuses :
amélioration de la fertilité du sol, principalement du fait de la fixation symbiotique d’azote
atmosphérique au niveau des racines de la légumineuse, lutte contre 1’érosion, production de
fourrage de qualité, lutte contre les mauvaises herbes et ainsi économie d’énergie par la
suppression partielle ou totale du sarclage et économie en intrants (Bocquier et Gonzélez-
Garcia, 2010 ; Traore, 2022). La culture de légumineuses a graines est un levier majeur pour
I’atténuation du changement climatique. Cependant, les connaissances sont encore peu
nombreuses sur la capacité d’adaptation de ces especes a des stress climatiques de plus en plus
fréquents (Marteau-Bazouni et al., 2024).

Les légumineuses et plus particuliéerement celles qui vivent en milieu tempéré, sont
nodulées par un nombre restreint de rhizobiums, cette interaction trés spécifique suggere qu’il
existe un mécanisme de reconnaissance entre les deux partenaires. La souche R. etli possede un
spectre d’hote restreint a une espéce (P. vulgaris) alors que R. tropici posséde un large spectre
d’héte étant capable de noduler plus de huit genres de légumineuses. La reconnaissance
mutuelle est le fruit d’un dialogue moléculaire entre le symbionte et I’h6te qui débute par la
production d’un cocktail de flavonoides par la plante dans la rhizosphere (Del Pero Martinez et
Martinez, 1993 ; Quilbe, 2022). Dans le mélange de flavonoides produits, certains induisent
I’expression de génes nod chez la bactérie, qui sont nécessaires a la synthése et a la modification
d’une molécule signal clé de nature Lipo-Chito Oligosaccharidique (LCO) nommée « Facteur
Nod » (Lerouge et al., 1990 ; Quilbe, 2022). La protéine nodD est a la fois senseur de signaux
environnementaux et régulateur transcriptionnel. Cette protéine est activée aprés 1’interaction
avec le flavonoide compatible et cible des séquences spécifique d’ADN (nod box) dans les
régions promotrices des genes de nodulation (génes nod) et active leurs transcription (Peck et
al., 2006 ; Quilbe, 2022). Les facteurs Nod sont suffisants pour induire des réponses tres rapides
comme des flux ioniques au niveau de la membrane plasmique et des oscillations calciques au
niveau de I’enveloppe nucléaire, ainsi qu’un branchement des poils absorbants et 1’induction
de divisions de cellules corticales voire 1’organogenése du nodule chez certaines légumineuses.
La plupart de ces réponses sont induites a de trés faibles concentrations en facteurs Nod
suggérant 1’existence de récepteurs a haute affinité chez 1’h6te (Quilbe, 2022).

Au niveau de la membrane plasmique, un récepteur symbiotigue nommé SYMRK
(SYMbiosis Receptor-like Kinase) joue un rdle majeur dans la transduction du signal lors de
I’interaction rhizobienne (Stracke et al., 2002 ; Quilbe, 2022). Ce géne fait partie de la grande

famille des LRR-RLK (Leucine Rich-Repeat RLK) qui sont généralement connus pour jouer
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un role dans le développement ou la réponse aux stress. Une étude chez Lotus japonicus a
permis de mieux comprendre la structure et le fonctionnement de ce récepteur. L’ectodomaine
de SYMRK est constitué de trois domaines LRR et d’un domaine MLD (Malectin-Like
Domain), ce dernier est clivé en 1’absence de stimuli symbiotique au niveau d’un motif GDPC.

L’analyse des mutants sur le motif GDPC montre que ce motif est nécessaire pour le
clivage du MLD et nécessaire pour la fonction symbiotique de SYMRK. Le clivage du MLD
induit une dégradation rapide de SYMRK suggérant qu’il s’agit d’un mécanisme de régulation.
De plus, il est montré que NFRS5 interagis préférentiellement avec la version de SYMRK clivée
et que la présence du domaine MLD interfére avec 1’interaction NFR5-SYMRK. Il est proposé
que le MLD protege SYMRK de la dégradation mais que le clivage expose le domaine LRR,
ce qui promet le renouvellement des protéines membranaires (NFR5). La libération du MLD
de SYMRK assure la répartition spatio-temporelle appropriée pour une capacité symbiotique
optimale. Les résultats suggérent que SYMRK agit comme un corécepteur et initie la
signalisation symbiotique en concert avec NFR5 (Antolin-Llovera et al., 2014 ; Quilbe, 2022).
Il a également été montré avec une technique de recherche des substrats des protéines kinases
(MAKS) chez Medicago truncatula que SYMRK était capable de phosphoryler directement
LYK3 in vivo et in vitro (Jayaraman et al., 2017 ; Quilbe, 2022).

D’autres études ont permis d’identifier des protéines interagissant avec SYMRK, comme
par exemple, SIP1 (SYMRK Interacting Protein 1), qui posséde un domaine d’interaction avec
I’ADN, lui permettant de se lier a des séquences riches en AT, notamment celles présentes dans
le promoteur du facteur de transcription NIN (Zhu et al., 2008 ; Quilbe, 2022).

La protéine SIP2 (SYMRK Interacting Portein 2) appartient a la famille des MEK Map
Kinase. Les cascades de signalisation MAPK aboutissent a des réponses cellulaires comme
I’induction de divisions, la différenciation ou des ajustements physiologiques a différents stress.

Ici, I’extinction de I’expression de SIP2 provogue une réduction drastique du nombre de
nodules sur les racines transformées (Chen et al., 2012 ; Quilbe, 2022). lls ont été proposés
faire le lien entre la membrane plasmique ou sont situés les récepteurs symbiotiques et
I’enveloppe du noyau ou des flux ioniques sont induits en réponse aux FN (Figure 7) (Quilbe,
2022).
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Figure 7 : Genes et processus impliqués dans les étapes précoces de la nodulation (Quilbe, 2022).

Note : (1) Production de facteurs Nod (FN) par les bactéries. (2) Perception des FNs par le complexe récepteur.
(3) Induction dans le cytosol de réponses biochimiques et physiologiques conduisant a (4) un influx de calcium et
des oscillations calciques au niveau de I’enveloppe nucléaire. (5) Décodage dans le noyau des oscillations
aboutissant a (6) I’induction de I’expression de nombreux génes symbiotiques via un réseau de facteurs de
transcription. SL= Strigolactones, CK= Cytokinines et GA= Giberellines.
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Chapitre 111 : PERCEPTION DES SIGNAUX ENVIRONNEMENTAUX

Avant de réagir aux contraintes environnementales et de développer une réponse ad hoc,
il est nécessaire de percevoir les changements intervenant dans 1’environnement immédiat de
la plante. Une variation de parameétres physiques va devoir étre transformée en variation de
parametres biochimiques, afin d’initier par I’intermédiaire d’une (ou plusicurs) voie(s) de

transduction du signal une réponse physiologique (Charrier, 2011).

1. Diversité et classification des photorécepteurs

La lumicre n’est pas seulement la source d’énergie des organismes photosynthétiques,
mais aussi une source d’information. La lumiere percue par différents photorécepteurs peut
transmettre aux plantes des informations sur leur environnement, telles que I’intensité
lumineusel22 et la durée du jourl23 (Yuan, 2020). La perception de 1’évolution de la
photopériode est effectuée par différents récepteurs selon la longueur d’onde du signal
lumineux (Mteyrek, 2014).

Il existe quatre classes de photorécepteurs : les récepteurs spécifiques aux UV-B, les
cryptochromes spécifiques aux UV-A et a la lumiere bleue verte, les phototropines spécifiques
a la lumiere bleue, les phytochromes spécifiques aux lumiéres rouge et rouge lointain et les F-
box contenant des proteines liant des flavines qui peuvent jouer un role de photoréception (F-
box containing flavin binding proteins ; ZTL, FKF1 et LKP2). Les photorécepte urs sont
localisés dans le cytosol et vont pouvoir engendrer une réponse a la lumiére au travers de
cascades de réactions ou d’une délocalisation directe dans le noyau pour réguler 1’activité de
facteurs de transcription (Figure 1) (Dresch, 2024).

Les photorécepteurs d'Arabidopsis sont classés en différentes familles : les phytochromes
(phyA-E) sensibles aux rayons R (Red) et FR (Far-red) (Franklin et Whitelam, 2005 ; DE
Carbonnel, 2009), les phototropines (phot1-2) sensibles aux rayons UV-A/BL (Blue) (Christie,
2007 ; DE Carbonnel, 2009), les cryptochromes (cry1-3) (Lin et Shalitin, 2003 ; DE Carbonnel,
2009) et la famille ZTL/ADO (DE Carbonnel, 2009). Chez Arabidopsis thaliana, au moins dix
photorécepteurs, dont cing phytochromes (phyA a phyE), trois cryptochromes (cryl, cry2 et
cry3) et deux phototropines (photl et phot2), ont été identifiés (Arabidopsis Genome Initiative,
2000) (Mteyrek, 2014). La lumiere rouge exerce un effet sur différents phytochromes (phyA,
phyB, phyD et phyE), alors que la lumiere bleue sur ZTL (protéine Zeitlupe), cryl et cry2

permettant I’entrainement de 1’horloge biologique (Charrier, 2011). Les protéines Phots, Crys
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et ZTL/ADO se lient toutes a des chromophores de type flavine (pigments) qui leur conférent
des propriétés d'absorption dans la gamme UV-A/BL du spectre (320-500 nm) (DE Carbonnel,
2009). En absorbant des photons, ces protéines changent de conformation et de localisation
cellulaire, ce qui leur permet d’activer ou d’inhiber des voies de transduction du signal
(Charrier, 2011).
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Figure 1 : Spectre solaire et photorécepteurs de plantes supérieurs et de Clamydomonas reinhardtii
(Dresch, 2024).

Les réponses physiologiques médiées par ces différentes familles de photorécepteurs
sont diverses (DE Carbonnel, 2009). L’effet majoritairc des photorécepteurs est la
photomorphogénése, c’est-a-dire les modifications d’architecture en fonction de la lumiére
environnante (Dresch, 2024). Les photorécepteurs de type phys, crys et zeitlupe semblent
contréler principalement les processus de morphogenése des plantes tels que la germination,
I'établissement des plantules et la floraison (Kim et al., 2007 ; DE Carbonnel, 2009). Les
phototropines sont plutdt spécialisées dans les réponses de mouvements adaptatifs rapides de
la plante, tels que le phototropisme, la relocalisation des chloroplastes et I'ouverture des
stomates. La réponse d'évitement de I'ombre est également un processus adaptatif important

contr6lé par le phys (DE Carbonnel, 2009).

2. Phytochromes
2.1. Généralités sur le phytochrome
Le terme phytochrome, qui signifie « couleur végétale », a été inventé a 1’origine pour

décrire le pigment protéique qui contrdle la détection de la photopériode et 1’induction florale

33



de certaines plantes a jours courts (comme la lampourde et le soja), ainsi que la germination
des graines de laitue par la lumiére R et FR (Li et al., 2011). Les phytochromes sont présents
chez les bactéries, les cyanobactéries, les champignons, les algues et les plantes terrestres. Bien
qu'ils puissent percevoir la lumiére dans tous les cas, leurs propriétés photochimiques varient
considérablement selon les phylums. Chez les plantes terrestres, les phytochromes sont des
récepteurs de lumiere rouge et rouge lointain qui existent sous deux formes Pr et Pfr, cette
derniere étant la forme active. Chaque monomere peut étre activé par la lumiere rouge (R) et
inactivé par la lumiére rouge lointaine (FR) ou par réversion thermique, un processus qui

dépend de la température (T) (Legris et al., 2019).

2.2. Propriétés générales du phytochrome

Les phytochromes (PHY') sont des chromoprotéines dans lesquelles les apoprotéines sont
attachées a un chromophore de biline, formant ainsi des holoprotéines. Les PHY sont des
protéines solubles dont la masse moléculaire est d'environ 125 kDa (Li et al., 2011 ; Wang et
al., 2022). Les apoprotéines phytochromes sont synthétisées dans le cytosol, ou elles
s'assemblent de maniere autocatalytique avec un chromophore tétrapyrrole linéaire, la
phytochromobilline (P®B). La synthése de P®B est réalisée par une série de réactions

enzymatiques dans le plastide qui commence par l'acide 5-aminolévulinique (Figure 2).

Acide aminolevulinique

~ Plastide

e

~k
Protoporphyrine IX
td

~ l
-
-
”
-

Chlorophylle Héme
lHéme—a:qvgénase HY1)
Biliverdine [X (BV)
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Figure 2 : Voie de biosynthése du chromophore phytochrome d'Arabidopsis (Li et al., 2011).

Les premiéres étapes de la voie P®B sont partagées avec la biosynthese de la chlorophylle
et de I'neme. L'étape engagée est le clivage oxydatif de I'neme par une heme-oxygénase

dépendante de la ferrédoxine (HO) pour former la biliverdine 1X (BV). La BV est ensuite
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réduite en 3Z-POB par l'enzyme POB synthase. Le 3Z-P®B et sa forme isomére 3E-POB
peuvent servir de précurseurs fonctionnels du chromophore phytochrome. Le POB est ensuite
exporté vers le cytosol, ou il se lie aux apo-PHY nouvellement synthétisés pour former des
holo-PHY (Figure 2). Le chromophore est attaché via une liaison thioéther a une cystéine
invariante dans un domaine bien conservé parmi tous les phytochromes (Li et al., 2011).

Les phytochromes sont synthétises a I'état inactif Pr dans le cytosol, qui, apres absorption
de la lumiere, se convertit en conformation active Pfr se déplacant dans le noyau. Pfr est inactivé
lors de I'absorption de lumiére rouge lointain (FR) ou par relaxation thermique, qui dépend de
la température, un processus connu sous le nom d'obscurité ou de réversion thermique (Legris
etal., 2019).

L'activité photochimique intrinseque du groupe prosthétique du chromophore permet aux
phytochromes de passer d'une forme a l'autre. La forme active Pfr peut étre reconvertie en forme
inactive Pr, soit par une réaction lente non photo-induite (retour a I'obscurité) soit beaucoup
plus rapidement apres absorption de la lumiere FR (Figure 3) (Li et al., 2011). Les réponses des
phytochromes dépendent de la proportion de conforméres Pfr, la signalisation est influencée
par une combinaison de quantité de lumiere, de couleur et de température (Klose et al., 2015 ;
Legris et al., 2019).

Photoconversion
R R
PrPr PfrPr PfrPfr
FR FR
T T

Réversion thermale

Figure 3 : Facteurs contrdlant I'activité des phytochromes (Legris et al., 2019).

De plus, la transition Pr-a-Pfr est associée a un réarrangement du squelette protéique
(Figure 4) (Li et al., 2011). La lumiére rouge (R) déclenche une isomérisation de « Z » a « E »
dans la double liaison Cis5-Ci6 entre les cycles C et D du tétrapyrrole linéaire (panneau
supérieur), qui s'accompagne d'un réarrangement du squelette apoprotéique. Cela entraine la
photoconversion des phytochromes de la forme Pr a la forme Pfr. L'anneau chromophore A
plutdét que D est tourné pendant la photoconversion selon une analyse RMN (Résonance
magnétique nucléaire) (Ulijasz et al., 2010 ; Li et al., 2011). La divergence doit étre résolue
dans les études futures. La lumiere rouge lointain (FR) reconvertit la forme Pfr en forme Pr
(Figure 4) (Li et al., 2011).
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Pr Pfr

Figure 4 : Chromophore phytochrome d'Arabidopsis (Li et al., 2011).

Pr et Pfr ont des maxima d'absorption différents, mais en raison du chevauchement des
spectres, les deux conformations sont toujours présentes a la lumiére alors que seule une
obscurité prolongée raméne tous les phytochromes a Pr (Figure 5) (Legris et al., 2019).
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Figure 5 : Spectres d'absorption des deux formes (Pr et Pfr) de phytochromes (Li et al., 2011).

La photo-réversibilité se produit parce que les phytochromes existent sous deux formes
distinctes mais photo-réversibles in vivo : la forme absorbant la lumiere R (Pr) et la forme
absorbant la lumiére FR (Pfr). La forme Pr absorbe au maximum a 660 nm, tandis que la forme
Pfr absorbe au maximum a 730 nm (Quail, 1997 ; Li et al., 2011). Les formes Pfr des
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phytochromes sont généralement considérées comme les formes biologiquement actives. Il
convient de noter qu'en plus de leurs absorptions maximales des longueurs d'onde R et FR, les
phytochromes absorbent également faiblement la lumiere B (Figure 5) (Li et al., 2011).

2.3. Niveaux de réponses des phytochromes

Trois modes d'action des phytochromes ont été définis, a savoir les réponses a faible
fluence (LFR), les réponses a trés faible fluence (VLFR) et les réponses a forte irradiance (HIR)
(Tableau 1). La réponse réversible R/FR est caractéristique des LFR. Ces derniers induisent
également d'autres réponses transitoires, telles que des changements dans le flux ionique, le
mouvement des feuilles, la rotation des chloroplastes et des changements dans I'expression des
génes (Roux, 1994 ; Li et al., 2011). Les VLFR sont activés par des intensités lumineuses
extrémement faibles de différentes longueurs d'onde (FR, R et B) ; les exemples incluent
I'expression induite par la lumiére du gene de la protéine de liaison a la chlorophylle a/b (LHCB)
qui récolte la lumiére et I'induction lumineuse de la germination des graines. Les HIR dépendent
d'une exposition prolongée a des intensités lumineuses relativement élevees et sont
principalement responsables du controle du de-étiolement des plantules (par exemple,
I'inhibition de I'élongation de I'nypocotyle et la promotion de I'expansion des cotylédons) sous

toutes les qualités de lumiere (Tableau 1) (Li et al., 2011).

Tableau 1 : Caractéristiques diagnostiques des différents modes d'action des phytochromes
(Lietal., 2011).

Exigences de fluence

Mode d’action Photo-réversibilité Réciprocité

(umol/m?)
VLFR 0.1 Non Oui
LFR 1-1000 Oui Oui
HIR >1000 Non Non

Note: VLFR: very-low-fluence response; LFR: Low-fluence response; HIR: high-irradiance response.

2.4. Diversité des phytochromes

L'analyse des séquences suggére que ces phytochromes peuvent étre regroupés en trois
sous-familles : phyA/phyC, phyB/phyD et phyE (Figure 6) (Li et al., 2011). La plupart des
plantes terrestres possedent plusieurs phytochromes, et chez la plupart des Angiospermes, trois
groupes peuvent étre identifiés : les phytochromes A (phyA), B (phyB) et C (phyC2). Les
orthologues des génes PHY d'Arabidopsis sont présents dans la plupart, sinon la totalité, des
plantes supérieures (Legris et al., 2019). Chez Arabidopsis thaliana, il existe cing

phytochromes, appelés phytochromes A (phyA) a E (phyE) (Lietal., 2011 ; Legris et al., 2019).
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IIs sont codés par cing membres distincts de la famille des génes phytochromes et sont classes
en deux groupes en fonction de leur stabilité a la lumiére (Li et al., 2011). Arabidopsis a un
membre dans les groupes phyA et phyC tandis que la classe phyB est composée de phyB, phyD
et phyE (Legris et al., 2019). L'analyse des protéines recombinantes reconstituées phyA, phyB,
phyC et phyE a révélé qu'elles ont des propriétés spectrales similaires mais pas identiques
(Eichenberg et al., 2000 ; Li et al., 2011).

PhyA est un phytochrome de type | (labile a la lumiére) et phyB a phyE sont tous des
phytochromes de type Il (stables a la lumiére). Chez Arabidopsis thaliana phyA est photolabile
et est le principal photorécepteur responsable de la médiation des réponses photomorphogenes
en lumiére FR, il est plus abondant dans les semis cultivés dans I'obscurité, tandis que son
niveau chute rapidement lors d'une exposition a la lumiére R ou blanche (W). Tandis que phyB-
phyE sont stables a la lumiere et phyB est le phytochrome prédominant régulant les réponses
de de-étiolement en lumiere R. Chez les plantes cultivées a la lumiere, phyB est le phytochrome

le plus abondant, tandis que phyC-phyE sont moins abondants (Li et al., 2011).

AtPHYA
AtPHYC
ot ——AtPHYB
— AtPHYD
AtPHYE

Figure 6 : Arbre phylogénétique des cing genes de phytochromes d'Arabidopsis thaliana
(Lietal., 2011).
Note : PHYB et PHYD partagent environ 80% d'identité de séquence d'acides aminés et constituent une branche
de la famille des génes. PHYE, PHYA et PHYC forment deux autres branches de I'arbre généalogique évolutif.

2.5. Roles des phytochromes

Chaque phytochrome a des rdles différents dont les contributions relatives varient en
fonction des conditions environnementales et du stade de développement de la plante (Arana et
al., 2014 ; Legris et al., 2019). Les phytochromes des Angiospermes ont le phytochrome type
I, labile a la lumiére et qui permet la germination et le dé-étiolement lorsque la lumiére est rare
(réponse a tres faible fluence ou VLFR) ou lorsque le R/FR est trés faible (FR-High Irradiance
Response, FR-HIR). Ces conditions se rencontrent sous une fine couche de sol et a I'ombre. Les
phytochromes de type Il (phyB-phyE) sont stables et ils sont actifs dans des environnements
plus ouverts sur une large gamme irradiante ou le rapport R/FR est relativement élevé (réponse

a faible fluence, LFR) (Franklin et Quail, 2009 ; Legris et al., 2019). Ainsi, malgré des spectres
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d'absorption tres similaires, les phytochromes de type | et de type Il ont des spectres d'action
différents (Klose et al., 2015 ; Legris et al., 2019).

Les phytochromes jouent des réles tout au long du cycle de vie des plantes, régulant une
série de processus de développement, de la germination des graines au moment du
développement reproductif. Les fonctions des phytochromes dans le développement (des
graines, le dé-étiolement des plantules et I'évitement de I'ombre) d'Arabidopsis ont été
examinées par Franklin et Quail (2009) et Li et al. (2011).

La lumiére R favorise la germination des graines, tandis que le traitement ultérieur par la
lumiéere FR abolit I’induction de la germination des graines par la lumiére R. La réponse de
germination des graines de laitue traitées a plusieurs reprises par des cycles R/FR est déterminée
par le dernier traitement lumineux. Ainsi, la photo-réversibilité R/FR est une caractéristique de
cette réponse. De plus, la loi de réciprocité s’applique a cette réponse, c’est-a-dire que la
réponse déepend de la quantité totale de photons recgus, quelle que soit la durée du traitement
lumineux (Li et al., 2011).

e Les phytochromes activés favorisent le dé-étiolement, une fois qu’ils atteignent la
lumiere :

La lumiére solaire non filtrée contient des quantités approximativement égales de R et de FR,
ce qui donne un rapport R/FR (R/FR) lIégerement supeérieur a 1 et une activité phytochrome
élevée. Cependant, dans les environnements a forte densité vegétale, le rapport R/FR diminue
car les tissus verts absorbent principalement la lumiére R et bleue et transmettent ou
réfléchissent la FR. Il en résulte une activité phytochrome réduite déclenchant la réponse
d'évitement de I'ombre chez les semis verts. L'allongement de la tige et du pétiole est favorisé,
les feuilles changent de position et d'anatomie, I'architecture racinaire est altérée, tandis que la
sénescence est favorisée (Legris et al., 2019). Dans ces conditions, les plantes allouent plus de
ressources a la croissance des parties aériennes et modifient leur métabolisme (Krahmer et al.,
2018 ; Legris et al., 2019). L'augmentation de la température favorise des changements
architecturaux similaires a ceux de I'ombre et un sous-ensemble de ces réponses a la température
dépend des phytochromes (Figure 7) (Sanchez-Lamas et al., 2016 ; Legris et al., 2019).

a. Croissance étiolée : sous la surface du sol pendant la croissance étiolée, les
phytochromes restent inactifs (Pr), ce qui entraine I'accumulation des facteurs de transcription
PIF, EIN3 et ARF, et I'induction ultérieure de I'étiolement et des génes de réponse a l'auxine.
La ligase ubiquitine E3 COP1/SPA s'accumule dans I'obscurité et conduit a la dégradation

médiée par le protéasome de HY5, un facteur de transcription qui supprime l'expression des
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génes requis pour I'étiolement et induit I'expression des genes requis pour le dé-étiolement
(Figure 7a).

b. Dé-étiolement : pendant le dé-étiolement lors de la perception de la lumiere. La
perception de la lumiére active les phytochromes (Pfr) qui favorisent le dé-étiolement en
inhibant directement les PIF et EIN3, et indirectement les ARF en stabilisant les protéines
Aux/IAA. La forme Pfr de phyA ou phyB interagit avec les protéines SPA, entrainant
I'inhibition de COP1/SPA. Ceci entraine une stabilisation d’HY5 conduisant a I'induction de
I'expression des genes liés au dé-étiolement et a la répression des genes de d'étiolement (Figure
7b).

c. Evitement de ’ombre : chez une plante dé-étiolée en réponse a I'ombre (R/FR réduit),
un faible R/FR a I'ombre réduit la fraction de phytochrome actif (Pfr/Ptot). Les PIF s'accumulent
et induisent I'expression des genes favorisant la croissance. De plus, les PIF induisent une
boucle de rétroaction négative illustrée par I'expression de HFR1. Ce dernier (et d'autres
protéines HLH) se lie aux PIF en formant des hétérodimeres ne se liant pas a 'ADN. COP1/SPA
est également impliqué dans cette boucle en conduisant HFR1 a la dégradation médiée par le
protéasome (Figure 7c).

Les phytochromes peuvent fonctionner comme des kinases a serine/thréonine régulées
par la lumiere et peuvent phosphoryler plusieurs substrats, y compris eux-mémes in vitro. Les
phytochromes sont des phosphoprotéines et peuvent étre déphosphorylées par quelques
phosphatases protéiques. Les phytochromes photoactivés modifient rapidement I'expression
des genes sensibles a la Ilumiere en réprimant l'activitt de COP1 (Constitutive
Photomorphogenic 1), une ubiquitine ligase E3 ciblant plusieurs facteurs de transcription
favorisant la photomorphogenese par dégradation, et en induisant une phosphorylation et une
dégradation rapides des facteurs d'interaction avec les phytochromes (PIF), un groupe de
facteurs de transcription bHLH réprimant la photomorphogeneése. Les phytochromes sont ciblés
par COP1 pour la dégradation via la voie ubiquitine/protéasome 26S (Li et al., 2011). Un autre
processus physiologique important étroitement contrdlé par les phytochromes est I'horloge
circadienne (Franklin et Quail, 2009 ; Legris et al., 2019 ; Galvao et al., 2019 ; Cheng et al.,
2021). Les phytochromes introduisent le R/FR et d'autres signaux de qualité de la lumiére pour
entrainer I'norloge circadienne, ce qui affecte grandement les changements métaboliques
diurnes, la croissance et la période de floraison (Galvao et al., 2019). De plus, les phytochromes
régulent les réponses a la température, phyB fonctionne également comme un thermocapteur et
régit les réponses a la température telles que la thermomorphogenése en réponse a la

température ambiante environnante (Casal et Balasubramanian, 2019 ; Cheng et al., 2021).
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Figure 7 : Mécanisme simplifié de contrdle des facteurs de transcription par les phytochromes

dans différents environnements lumineux (Legris et al., 2019).

Note : - les fléches (en trait gras) indiquent la régulation positive,

- les fleches a extrémité émoussée (affaiblie) indiquent la régulation négative, et
- les fléches en pointillés indiquent la relocalisation nucléo-cytosolique



3. Cryptochromes

La lumiére bleue est détectée par un groupe diversifié de photorécepteurs, dont les
cryptochromes (CRY), les phototropines (PHOT) et les zeitlupes (ZTL) (Volna et al., 2024).
Les cryptochromes sont des photorécepteurs bleus ultraviolets A (Cashmore et al., 1999). Ils
ont été trouves chez tous les Eucaryotes multicellulaires étudiés (Lin et Shalitin, 2003). Le
cryptochrome en tant que photorécepteur a été démontré en 1998 chez Arabidopsis, la
drosophile et la souris (Thresher et al., 1998 ; Yu et al., 2010), chez les fougéres et les algues ;
ils semblent étre omniprésents dans le regne végétal (Cashmore et al., 1999). La comparaison
des séquences indique que les familles de cryptochromes végétaux et animaux ont des histoires
évolutives distinctes, les cryptochromes végétaux étant d'origine évolutive ancienne et les

cryptochromes animaux ayant évolué relativement récemment (Cashmore et al., 1999).

3.1. Structure des cryptochromes

La plupart des cryptochromes végétaux ont un domaine de liaison aux chromophores qui
partage une structure similaire a celle de I'ADN photolyase (Cashmore et al., 1999 ; Lin et
Shalitin, 2003). Les cryptochromes et les photolyases ont des structures tridimensionnelles
similaires, caractérisées par un domaine alpha/béta et un domaine hélicoidal. La structure
comprend également un chromophore, la flavine adénine dinucléotide (FAD). La cavité d'accés
au FAD du domaine hélicoidal est le site catalytique des photolyases (Lin et Todo, 2005). Le
domaine homologue de la photolyase de liaison FAD (PHR) est hautement conserve, d'une
longueur d'environ 500 résidus, et le domaine d'extension C-terminal divergent (CCE) de CRY
de différentes longueurs, qui contient souvent des régions intrinsequement désordonnées (Lin
et Shalitin, 2003) (Figure 8). Les domaines CCE des cryptochromes de mousses (Bryophytes),
de fougeéres (Ptéridophytes) et d'Angiospermes (Spermaphytes) contiennent tous une signature
DQXVP-acidic-STAES (DAS) conservée au cours de I'évolution (Lin et Shalitin, 2003 ; Wang
et Lin, 2020), ces derniers ont émis I'nypothese que les cryptochromes végétaux ancestraux sont
apparus par fusion d'une séquence de photolyase ancestrale a une séquence contenant DAS, qui
peut ou non avoir été perdue au cours de I'évolution (Wang et Lin, 2020). Les cryptochromes
sont probablement les descendants évolutifs des photolyases d’ADN, qui sont des enzymes de
réparation de I'ADN activées par la lumiére, et sont classés en trois groupes : les cryptochromes

végétaux, les cryptochromes animaux et les protéines CRY-DASH (Lin et Todo, 2005).
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Figure 8 : Structure des cryptochromes (Lin et Todo, 2005).

Les CRY, qui sont des protéines relativement courtes (plus de 480 acides aminés chez
Hordeum vulgare), se lient au flavine adénine dinucléotide, permettant I'absorption de la
lumiere dans la gamme de 320 a 500 nm (Lopez et al., 2021 ; Volna et al., 2024). CRY1 et
CRY2 se distinguent au sein des CRY, et leur signalisation peut moduler I'expression de 10 a
20% des genes codants d'Arabidopsis thaliana (Lin et Todo, 2005 ; Volna et al., 2024). Chez
les plantes Angiospermes monocotylédones, CRY1 est codé par deux génes différents, appelés
CRYl1la et CRY1b, tandis que CRY2 est codé indépendamment, différant de CRY1 par la
longueur de la séquence génique, la structure exon-intron, la présence ou I'absence de 5'UTR et
la composition en acides aminés de la protéine résultante. Structurellement, ils contiennent des
domaines PHR (Photolyase Homologous Region) et CCE (CRY C-terminal Extension)
(Barrero et al., 2014 ; Volna et al., 2024). En plus de CRY1 et CRY2, le génome d'Arabidopsis
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thaliana contient également CRY3. Contrairement & CRY1 et CRY2, CRY3 présente une
structure distincte caractérisée par I'absence d'une extension C-terminale nécessaire a
I'interaction complexe COP/SPA. Cette variance structurelle se traduit également par des
différences fonctionnelles. Il semble que CRY 3 diverge du réle typique de photorécepteur chez
les plantes et fonctionne plutét comme une photolyase d’/ADN. Des homologues de CRY3 ont
également été identifiés dans d'autres especes de plantes, par exemple dans la tomate et le riz
(Klar et al., 2007 ; Volna et al., 2024).

3.2. Propriétés des cryptochromes

La photoactivation des cryptochromes végétaux commence par la photoexcitation ou
I'absorption de photons et la photoréduction du chromophore FAD (Wang et Lin, 2020), ce qui
entraine des changements de conformation, tels que le désengagement des domaines PHR et
CCE (Yuetal.,, 2007 ; Wang et Lin, 2020) et la formation d’homooligoméres de cryptochrome
qui interagissent avec les protéines interférant avec les cryptochromes pour modifier
I'expression des genes et le développement des plantes (Wang et al., 2016 ; Wang et Lin, 2020).
En partie parce que le FAD entierement oxyde absorbe la lumiére bleue plus efficacement que
toute autre forme redox de FAD, la photoréduction du FAD a été émise comme hypothése pour
expliquer comment les cryptochromes sont photoactivés (Wang et Lin, 2020).

e Mécanismes de photoactivation, de signalisation et d'inactivation de CRY :

Les cryptochromes existent sous forme de monomeres inactifs dans l'obscurité. Les
cryptochromes  photoexcités  subissent une  homooligomérisation  pour  devenir
biochimiquement et physiologiquement actifs. Les homooligoméres de cryptochrome
interagissent avec les protéines interférant avec les cryptochromes (les protéines régulatrices de
transcription CIB, les protéines PIF, les protéines AUX/IAA, les régulateurs de cryptochrome
BIC et PPK, le complexe ubiquitine ligase E3 COP1/SPA et les BR (y compris BZR1, BES1,
BIN2 et BIM1)). Le complexome CRY assure la régulation par la lumiére bleue de la
transcription ou de la stabilité des protéines. Par exemple, I'interaction CRY-COP1-SPA régule
positivement I'abondance de la protéine HY5, qui favorise la transcription des genes BIC. Les
protéines BIC interagissent avec les cryptochromes photoexcités pour inhiber
I'nomooligomérisation et I'activité des cryptochromes. Les protéines kinases PPK catalysent la
phosphorylation des cryptochromes dépendante de la lumiére bleue pour réguler positivement
non seulement I'activité des cryptochromes mais aussi la polyubiquitination des cryptochromes.

Les protéines COP1/SPA et une autre ubiquitine ligase E3 (E3X) catalysent la poly-



ubiquitination et la dégradation des cryptochromes phosphorylés (Figure 9) (Wang et Lin,
2020).

Le modéle général de détection des CRY implique I'absorption de la lumiere bleue par le
FAD incorporeé, conduisant a des changements conformationnels qui forment des homodimeéres
de CRY. Le dimeére actif est phosphorylé et interagit avec le complexe COP1/SPA (Figure 9)
ubiquitine ligase E3, ce qui conduit a l'initiation de I'expression génique (Tissot et Ulm, 2020 ;
Volna et al., 2024). De plus, la transition des CRY de monomeéres a diméres peut étre réprimee
par interaction avec les protéines BIC1 (Blue-Light Inhibitor of Cryptochromes 1) et BIC2
(Blue-Light Inhibitor of Cryptochromes 2), offrant un contréle supplémentaire de la
signalisation. De plus, des connaissances récentes suggerent que les CRY pourraient

potentiellement former des tétraméres (Palayam et al., 2021 ; VVolna et al., 2024).
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Figure 9 : Association des cryptochromes d'Arabidopsis avec les phytochromes récepteurs de lumiére
rouge/rouge lointain dans la régulation de diverses réponses lumineuses et avec les phototropines
réceptrices de lumiére bleue dans la régulation de 1’ouverture stomatique (Wang et Lin, 2020).

Note : AUX/IAA, auxine/acide indole-3-acétique ; ARF, facteurs de réponse a l'auxine ; BIC, inhibiteur de la
lumiere bleue des cryptochromes ; BR, régulateur des brassinostéroides ; CIB, hélice-boucle-hélice basique
interagissant avec les cryptochromes ; CO, Constans ; COP1, Photomorphogenése Constitutive 1 ; CRY,
cryptochrome ; E3X, ubiquitine ligases E3 inconnues ; HY5, Long Hypocotyl 5 ; PIF, facteur d'interaction avec
les phytochromes ; PPK, protéine kinase photorégulatrice ; SPA, suppresseur du phytochrome A.

Les cryptochromes d'Arabidopsis fonctionnent ensemble avec les phytochromes

récepteurs de lumiere rouge/rouge lointain pour réguler diverses réponses lumineuses,



notamment la régulation de I'élongation cellulaire et de la floraison photopériodique, et agissent

également ensemble avec les phototropines récep

régulation de I'ouverture stomatique par la lumiére b

3.3. Roles des cryptochromes

trices de lumiére bleue pour assurer la
leue (Wang et Lin, 2020).

Les photoréponses médiées par les cryptochromes chez les plantes terrestres comprennent

la transcription photoréactive du génome (Wang

et Lin, 2020). Les nombreux roles des

cryptochromes chez les plantes sont résumés ci-dessous (Tableau 2).

Tableau 2 : Réles des cryptochromes chez les plantes.

1. Les photoréponses médiées par les cryptochromes chez

les plantes terrestres comprennent :

- La transcription photoréactive du génome.

- Wang et Lin, 2020

- L’inhibition de la germination des graines dormantes.

- Barrero et al., 2014 ; Wang et Lin, 2020

- L’inhibition de I'élongation de I'nypocotyle.

- Ahmad et Cashmore, 1993 ; Wang et Lin, 2020

- La stimulation de I'expansion des cotylédons.

- Linetal., 1998 ; Wang et Lin, 2020

- La coordination de la détection de la température.

- Blazquez et al., 2003 ; Wang et Lin, 2020

- La promotion du verdissement des racines.

- Wang et Lin, 2020

- La stimulation de I'ouverture et du développement des
stomates.

- Kang et al., 2009 ; Wang et Lin, 2020

- La régulation de I'évitement de I'ombre.

- Pedmale et al., 2016

- Le contréle de la mort cellulaire programmeée.

- Danon et al., 2006 ; Yu et al., 2010 ; Wang et
Lin, 2020

- L'amélioration des réponses au stress biotique.

- Wu et Yang, 2010 ; Wang et Lin, 2020

- L'amélioration des réponses au stress abiotique.

- Mao et al., 2005 ; Wang et Lin, 2020

- La promotion de I'initiation florale.

- Guo et al., 1998 ; Wang et Lin, 2020

- La régulation du développement des fruits.

- El-Assal et al., 2004 ; Wang et Lin, 2020

- La suppression de la sénescence des feuilles.

- Meng et al., 2013 ; Wang et Lin, 2020

2. Les cryptochromes peuvent également étre impliqués dans :

- La régulation du phototropisme.

- Lasceve et al., 1999 ; Wang et Lin, 2020

- La régulation de la magnétoréception.

- Pooam et al., 2019 ; Wang et Lin, 2020

3. Les cryptochromes sont des protéines nucléaires qui int

erviennent dans :

- Le contréle par la lumiére de I'allongement de la tige, de
I'expansion des feuilles, et de la floraison photopériodique.

- Lin et Shalitin, 2003

- La régulation de la hauteur des plantes.

- Platten et al., 2005 ; Yu et al., 2010

- Le développement des fruits et des ovules.

- El-Assal et al., 2004 ; Yu et al., 2010

- La dormance des graines.

- Goggin et al., 2008 ; Yu et al., 2010

- La dominance apicale.

- Giliberto et al., 2005 ; Yu et al., 2010

- La réponse au stress lumineux intense.

- Kleine et al., 2007 ; Yu et al., 2010

- La réponse au stress osmotique.

-Xuetal., 2009 ; Yuetal., 2010

- Le programme du cycle cellulaire des cellules souches.

- Lopez-Juez et al., 2008 ; Yu et al., 2010

- Les réponses aux pathogenes bactériens et viraux.

-Wu et Yang, 2010 ; Yu et al., 2010

Aussi, les cryptochromes sont des photoréce

lumiere de I'norloge circadienne chez les plantes et

pteurs qui régulent I'entrainement par la

les animaux (Lin et Shalitin, 2003 ; Lin et
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Todo, 2005 ; Cashmore et al., 1999 ; Wang et Lin, 2020). Ils sont des composants centraux de
I'norloge moléculaire. Des preuves génétiques montrent également que les cryptochromes sont
des photorécepteurs circadiens (Sancar, 2000 ; Yu et al., 2010). Ils agissent également comme
parties intégrantes de l'oscillateur circadien central dans le cerveau des animaux et comme
récepteurs contrdlant la photomorphogenese en réponse a la lumiére bleue ou ultraviolette (UV-
A) chez les plantes (Lin et Todo, 2005). Les cryptochromes peuvent agir en interagissant avec
des protéines telles que les phytochromes, COP1 et les protéines d'horloge, ou/et la chromatine
et 'ADN (Lin et Shalitin, 2003).

Les rythmes circadiens sont des oscillations des fonctions biochimiques, physiologiques
et comportementales des organismes qui se produisent a une fréquence d'environ 24 heures. Ils
sont générés par une horloge moléculaire synchronisée avec le jour solaire par un apport
photique environnemental (Sancar, 2000 ; Yu et al., 2010 ; Dresch, 2024).

L'horloge circadienne permet aux organismes d'anticiper et de s'adapter aux changements
environnementaux dominés par le cycle quotidien de 24 heures de lumiere/obscurité ainsi que
par le cycle annuel de la photopériode sur Terre (Harmer, 2009 ; Yu et al., 2010). La lumiére
est le signal environnemental le plus dominant qui permet a I'horloge circadienne et aux
activités physiologiques d'un organisme d'étre synchronisées avec les cycles quotidiens de
changements environnementaux (Sancar, 2003 ; Yu et al.,, 2010). Un rythme est défini en
fonction de trois dimensions : sa périodicité, sa phase et son amplitude, comme représenté de
maniere schématique ci-dessous (Figure 10) (Dresch, 2024).

Il est postulé que le systeme circadien comprend trois composants principaux : (1) les
voies d'entrée qui synchronisent le mécanisme de I'horloge avec les cycles quotidiens de lumiere
et d'obscurité, (2) I'oscillateur central qui génere le mécanisme de chronométrage sur 24 heures
et les voies de sortie qui régulent des processus particuliers (Roenneberg et Merrow, 2000 ; Li
et Yang, 2007) et (3) les photorécepteurs cryptochromes et phytochromes qui agissent dans la
voie d'entrée (Somers et al., 1998 ; Li et Yang, 2007) : le systeme INPUT (cryptochromes
(CRY) et phytochromes (PHY)) qui recoit les stimuli lumineux et entraine I'horloge ; le CLOCK
CORE (noyau de I'norloge) qui génere des oscillations auto-entretenues de 24 heures, méme en
I'absence de stimuli environnementaux ; le systeme OUTPUT (sortie) qui adapte les réponses
développementales et physiologiques de la plante aux fluctuations circadiennes (Figure 11)
(Lopez et al., 2021).
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Figure 10 : Régulation du rythme circadien d’Arabidopsis thaliana, des entrées aux sorties en relation
avec la croissance et le développement (Dresch, 2024).

Le cryptochrome en tant que photorécepteur majeur ou composant intrinseque de
I'norloge circadienne (Thresher et al., 1998 ; Yu et al., 2010). Une analyse de la transcription
dépendante de I'horloge a l'aide du rapporteur de luciférase a montré que les mutants cry sont
altérés dans I'norloge circadienne chez Arabidopsis. Les trois photorécepteurs, CRY1, CRY2
et phyA, agissent de maniere redondante pour assurer I'entrainement de I'hnorloge circadienne
par la lumiére bleue chez Arabidopsis (Yu et al., 2010). Il a été démontré que le mutant cryl
avait des durées de période plus longues par rapport au type sauvage a la fois dans la lumiere
bleue de forte et de faible intensité, et que seulement dans des intensités relativement faibles de
lumiere bleue, le mutant cry2 a montré un léger changement de durée de période (Somers et al.,
1998 ; Li et Yang, 2007). Bien que le mutant cry2 soit insensible a la durée du jour et fleurisse
tardivement lorsqu'il est cultivé sous lumiére blanche, les effets de CRY2 sur le temps de
floraison sont indépendants des effets sur la durée de période (Guo et al., 1998 ; Somers et al.,
1998 ; Li et Yang, 2007). D'autres études ont démontre que CRY1 et CRY2 agissent de maniére
redondante dans l'entrée de lumiere bleue vers I'horloge et que CRY1 est nécessaire a la
signalisation phyA vers I'norloge dans les lumieres rouges et bleues (Devlin et Kay, 2000 ; Li
et Yang, 2007).
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Figure 11 : Représentation schématique de I'horloge circadienne d'Arabidopsis, illustrant les trois
principaux composants de la machinerie circadienne (Lopez et al., 2021).

4. Phototropines : Photorécepteurs de lumiere bleue

Les phototropines sont présentes dans différents organismes, notamment les plantes
supérieures et les algues. La phototropine est un photorécepteur de lumiére bleue sensible aux
UV-A et a larégion bleue du spectre électromagnétique, qui a été identifié pour la premiére fois
en 1998 chez Arabidopsis. Arabidopsis thaliana contient deux phototropines, PHOTL1 et
PHOT?2. Elles sont principalement situées dans la membrane plasmique mais peuvent se
déplacer dans le cytosol. PHOT2 se localise faiblement dans le cytoplasme dans I'obscurité et
présente une association dépendante de la lumiére bleue avec I'appareil de Golgi tandis que
PHOT1 peut libérer une fraction dans le cytoplasme de maniére dépendante de la lumiere bleue
(Yuan, 2020). Ces deux phototropines (Photl et Phot2) ont des conformations similaires mais
le Phot2 est spécifiquement sensible aux hautes intensités lumineuses (Dresch, 2024). Les
phototropines sont des kinases Ser/Thr (De Carbonnel, 2009 ; Yuan, 2020), appartenant a la
famille AGC (protéine kinase dépendante de I'AMPc, protéine kinase dépendante du GMPc et
protéine kinase C dépendante des phospholipides) (De Carbonnel, 2009). Le deuxiéme groupe

de photorécepteurs de lumiére bleue, les PHOT, compte environ 900 acides aminés chez



Arabidopsis thaliana et possede deux domaines LOV (Light-oxygen-voltage-sensing domain),

un domaine sérine/thréonine kinase et une hélice Ja (Volna et al., 2024 ; Dresch, 2024).

4.1. Propriétés des phototropines

Les domaines LOV de la phototropine fonctionnent comme des capteurs de lumiére et
ont subi un photocycle autonome. Bien que la fonction du domaine LOV1 de la phototropine
ne soit pas encore trés claire, le domaine LOV2 réprime I'activité de son domaine kinase. Le
récepteur de la phototropine n'est pas phosphorylé et est inactif dans I'obscurité ou I'état
fondamental. L'absorption de lumiere par le capteur de lumiére prédominant LOV2 entraine un
désordre de 1'hélice Ja et I'activation du domaine kinase C-terminal, conduisant par consequent
a l'autophosphorylation du photorécepteur et a la phosphorylation des substrats protéiques pour
démarrer la cascade de signaux suivante (Figure 12) (Yuan, 2020). L'absorption de la lumiére
par leurs chromophores (Christie, 2007 ; Volna et al., 2024), induit des changements de
conformation, activant le domaine kinase (Christie, 2007 ; Nakasone et al., 2019 ; Volna et al.,
2024). Les phototropines permettent de répondre a ces longueurs d’ondes avec une réponse

maximale autour des 450 nm (Dresch, 2024).
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Figure 12 : Structure schématique de la phototropine et la régulation des kinases par de la
phototropine (Yuan, 2020).

4.2. Roles des phototropines
Récemment les photorécepteurs jouent le réle de capteurs de température. Plusieurs

classes de photorécepteurs, dont les récepteurs UV et de lumiére bleue et les récepteurs du rouge



lointain, sont impliquées dans les réponses des cellules a presque toutes les longueurs d’onde
de lumiére. Ces photorécepteurs convertissent la lumiere, détectée par les molécules
chromophores, en signaux biologiques controlant 1’expression des génes, la photo-orientation,
les processus de développement, I’entrainement de 1’horloge circadienne et de nombreux autres
processus. La détection de la température (De Carbonnel, 2009), I'aplatissement des feuilles,
I'ouverture des stomates, le phototropisme processus majeur de la photomorphogénése (Dresch,
2024), le positionnement des mitochondries et des chloroplastes (Yuan, 2020).

Chez Arabidopsis, les phototropines 1 (photl) et 2 (phot2) ont été respectivement
découverts comme photorécepteurs primaires du phototropisme de I'hypocotyle induit par la
lumiére bleue et des mouvements d'évitement des chloroplastes induits par une forte lumiére
(Kagawa et al., 2001 ; De Carbonnel, 2009). Les phototropines régulent un large éventail de
processus adaptatifs, notamment I'accumulation de chloroplastes sous faible luminosite, le
positionnement des feuilles et le phototropisme des racines. Ainsi les phototropines optimisent
I’état photosynthétique des plantes, en particulier dans des environnements défavorables tels
qu’une luminosité extrémement élevée, un faible éclairage et la sécheresse (Takemiya et al.,

2005 ; De Carbonnel, 2009).

5. Applications agronomiques

La productivité agricole mondiale est affectée par I'augmentation rapide de I'urbanisation
et les changements climatiques globaux. Le stress environnemental est devenu le facteur le plus
important qui limite la productivité des cultures. 1l est important d'identifier les liens manquants
entre les signaux environnementaux, sa détection réelle et la réponse ultérieure (Wang et al.,
2022). Par exemple, une comprehension approfondie des réseaux intracellulaires a médiation
auxine qui est une composante impliquée dans les réponses rapides et elle joue un réle dans la
croissance des plantes, souvent considérée comme une réponse lente, la signification
physiologique de ces réponses rapides dans le développement des plantes reste une énigme.
L’exploration de I’importance physiologique des réponses rapides dans la croissance des
plantes reste actuellement ambigué. La découverte des rdles fonctionnels de ces réponses
rapides tout au long de 1’évolution des plantes, des organismes simples aux organismes
complexes, promet des informations précieuses. Etudier la maniére dont ces réponses rapides
contribuent a la trajectoire évolutive des plantes offre une compréhension plus approfondie des
stratégies adaptatives que les plantes ont développées au fil du temps (Zhou et al., 2024).

Selon Meyer et al. (2008), la connaissance des rythmes circadiens est importante pour les

pratiques agricoles. Pour cultiver des espéces a floraison synchronisée avec la photopériode



locale. Par exemple le haricot se développe mieux aux latitudes ou la période de floraison est a
jours court ; pour traiter les cultures aux herbicides. Selon les mouvements foliaires journaliers,
la surface de collecte des herbicides est plus ou moins grande, donc le traitement plus ou moins
efficace.

A lavenir, lingénierie des régulons sera une nouvelle stratégie en utilisant un
commutateur régulateur principal pour provoquer des changements transcriptionnels dans la
réponse au froid du riz (Park et al., 2010 ; Wei et al., 2021). Une approche d'ingénierie efficace
consistera a générer des génes mutants constitutivement actifs, par exemple, en supprimant les
domaines inhibiteurs des facteurs de transcription ou en modifiant I'état d'imitation/privation de
phosphorylation dans les transducteurs de signal tels que MAPK, MAPKK ou les récepteurs
kinases.

En attendant, pour empécher la surexpression constitutive des genes sensibles au froid de
consommer de I'énergie supplémentaire et de produire des traits indésirables, des promoteurs
spécifiques aux tissus et inductibles par le stress di au froid seront bénéfiques pour
I'amélioration génetique de la tolérance au froid chez le riz. Enfin, un systéme d'assemblage
multi-genes spécifique au site sera développé. Des constructions d'élite avec plusieurs genes
tolérants au stress via la stratégie CRISPR-Cas9 devraient étre congues pour améliorer la
productivité des cultures de riz face au stress di au froid (Wei et al., 2021).

Dans les études futures, il serait intéressant d’étudier dans les différents photorécepteurs
contrblent les génes d’intérét. Par exemple, les geénes liés a la production de composés
phenoliques sont influencés par les photorécepteurs et leurs cascades de signalisation associées.
Bien qu’il soit bien documenté que la lumiére bleue et les rayons UV, peuvent stimuler ces
genes, les contributions spécifiques de divers photorécepteurs restent floues (Volna et al.,
2024).

Pour chaque photorécepteur végétal, le mécanisme de base de la détection des
photorécepteurs est indiqué (il peut s'agir d'une monomeérisation, d'une dimérisation ou de
changements de conformation), ainsi que la région lumineuse qui a induit I'état actif des
photorécepteurs et la voie de signalisation ou le signal lumineux est ensuite propagé (Figure
13) (Volna et al., 2024).
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Figure 13 : Mécanismes de détection, de signalisation et de régénération des photorécepteurs

(Volna et al., 2024).
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