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' Introduction

Chez tous les organismes supérieurs, les fonctions d’alimentation,
c’est-a-dire la recherche des ressources nutritives et le prélevement
des aliments, sont régulées a des niveaux tres intégrés. Chez les
plantes, cette régulation s’exerce au niveau (i) du fonctionnement
des transporteurs racinaires, (ii) de I’expression de leurs genes, et
(ii1) du développement des racines. Elle intégre le fonctionnement
des racines dans celui de la plante entiere, en traitant un flux d’in-
formations variées sur la composition du milieu, et sur les besoins
alimentaires des tissus. L’absorption de 1’azote offre un bon modele
d’étude de cette intégration.

L’absorption de I'ion NO;™ par les racines des végétaux terrestres
est la principale voie d’entrée de 1’azote dans les chalnes alimen-
taires. Chez les herbacées comme chez les ligneux, c’est 1’absorp-
tion de NO; qui limite en général I’assimilation de I'azote.

Les plantes disposent de plusieurs sortes de transporteurs de NO;™.
Certains poss¢dent une forte affinit€ pour NO;", et sont inductibles
par cet ion. Les études moléculaires de ces systémes progressent
vite, mais leurs avancées sont trop récentes pour que leurs résultats
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aient pu étre appliqués a la physiologie in planta de 1’absorption de
NO;". Néanmoins, les approches €lectrophysiologiques ont permis
une caractérisation préliminaire de cette fonction. Les systemes de
transport membranaire de NO,™ semblent utiliser des mécanismes
« chimiosmotiques » classiques, qui échangent NO;™ contre des ions
OH" ou peut-€tre HCO;".

Nous verrons plus loin que ce type de mécanisme fournit un cadre
conceptuel pour expliquer ’intégration bien connue du transport
et de l'assimilation de NO;™ et du métabolisme acido-basique, a
I’échelle de la cellule et a celle de la plante entiére. En effet, la
réduction et I’assimilation de NO;™ produisent non seulement des
acides aminés, mais aussi des acides organiques (qui détoxifient
le groupe OH" libéré par la réduction de NO,” en NH,). Ces acides
organiques, renvoyés aux racines par le phlo¢me, y sont décar-
boxylés, et les ions HCO;™ sont échangés contre de nouveaux
NO,". Cette intégration se traduit par le fait que I’absorption raci-
naire de NO;™ est stimulée par I’assimilation de cet ion dans les
feuilles.

Un second mécanisme assure 1’homéostasic de 1’azote dans la
plante. Dans les feuilles, les acides aminés produits en excés par
rapport aux besoins de la synthése protéique sont injectés dans le
phloéme. Ils circulent dans la plante via le phloéme et le xyleme.
Cette boucle de circulation informe les racines de I’écart entre la
fourniture d’azote aux feuilles, et les besoins de celles-ci : plu-
sieurs acides aminés arrivant a la racine dans le phloéme sont des
inhibiteurs de 1’absorption de NO;".

Comme NH3+ et d’autres ions, NO;” est un signal environnemen-
tal qui régule le fonctionnement racinaire global a trois niveaux.
D’une part, il facilite le transport de la s¢ve du xyleme en contrd-
lant la perméabilité a ’eau des cellules racinaires, et la conduc-
tance stomatique. D’autre part, NOS' induit une prolifération
différentielle des racines dans les régions du sol ou il est abon-
dant, spécialement quand la plante manque d’azote. Enfin, il
réprime le développement des nodules symbiotiques, probable-
ment par un mécanisme indirect, via les produits de son assimi-
lation.

Le lecteur pourra trouver d’excellentes mises au point concises
sur ces différents aspects dans plusicurs synthéses récentes (1),



GRIGNON — Régulation de I'absorption de nitrate par la racine v 185

¢ Contrdles par la disponibilité
du nitrate dans le sol

2

Morphogénese racinaire

Le contrdle de la morphogénese racinaire illustre le niveau le plus
complexe de la régulation de la nutrition azotée. Le systéme racinaire
comprend plusieurs ordres de racines secondaires. Chaque racine pré-
sente d’importantes hétérogénéités de capacité d’absorption. Par
exemple, chez le mais, un pic d’absorption s’observe dans la zone
d’extension cellulaire, 4 quelques dizaines de millimétres de ’apex (7).
Ce dernier, qui semble dépourvu de systeme d’absorption de NO,™ a
forte affinité ¥, importe I’azote absorbé dans les régions distales.
Les racines latérales présentent une surface d’échange plus impor-
tante que celle des racines séminales (du fait de leur finesse et de leur
abondance), qui en fait les sites majeurs d’absorption de NO,©-19),

Lorsque les plantes croissent rapidement (par exemple, lors de I’ins-
tallation des organes végétatifs pendant le premier mois aprés la
germination), la vitesse d’absorption de NO;™ par plante augmente,
tandis que la vitesse spécifique d’absorption (rapportée a 1’unité de
longueur de racine) diminue !V : les besoins de la plante en azote
croissent moins vite que les moyens de les satisfaire. On en conclut
donc que, dans ces conditions, 1’absorption de NO;™ n’est pas limi-
tée par la capacité d’absorption de la racine, mais plutdt par la
demande de la plante. La méme conclusion est tirée de la compa-
raison de la vitesse d’incorporation de N dans les plantes et de la
vitesse maximale de déplacement de NO;" vers les racines dans le
sol 1213 Les ions NO;™ étant trés mobiles, il n’apparait pas de zone
d’épuisement aux abords du systéme racinaire dans les sols conve-
nablement fertilisés 14, ce qui montre que la disponibilité de NO;~
est suffisante pour alimenter les transporteurs racinaires. Cette dis-
ponibilité ne devient limitante pour I’absorption que dans des sols
pauvres en NO;” (gradient sol/racine inférieur a 100 a 200 pM, ce
qui est bien en-dessous des valeurs pour les sols cultivés).

Divers dispositifs expérimentaux simples permettent de cultiver
des plantes en offrant du nitrate seulement a une petite partie de
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leurs systémes racinaires. La plus grande partie des racines se trou-
vant dans un milieu dépourvu d’azote, la plante est globalement
carencée. On observe alors que la croissance racinaire, ainsi que la
capacité d’absorption de nitrate par unité de biomasse racinaire,
sont considérablement augmentées dans la zone alimentée en
nitrate (15-1), 11 faut noter que ces réponses dépendent de la
conjonction de deux signaux : (i) la disponibilité locale de NO;;
(if) la déficience en azote de la plante. Le premier point est attesté
par le caractére local des réponses, et le seccond par le fait qu’on
n’observe pas ces derniéres si la plante n’est pas carencée en azote.
La stimulation de la croissance racinaire se traduit essentiellement
par une prolifération locale des racines adventives. Ceci montre
que NO; délivre directement ou indirectement un signal d’organo-
génese, stimulant ’activité des méristémes apicaux de ces racines.
Ainsi, le double signal (carence en azote plus présence locale de
NO;’) réoriente I’expression génétique. L'étude des mutants de
développement racinaire montre que le déterminisme génétique de
I'activation de ces méristemes par NO; est différent de celui du
méristéme de la racine primaire (!7).

Conductivité hydraulique racinaire

Un second exemple, tres différent du précédent, illustre un autre
aspect de I’intégration des réponses au signal de disponibilité du
nitrate. La carence en azote entraine en quelques jours une forte
réduction de la conductance stomatique (1319 et de la conductivité
hydraulique des racines (la résistance au flux d’eau entre le milieu
et le xyleme augmente) (!8-22, Le méme phénoméne s’ observe au
niveau cellulaire : la perméabilité a H,O des cellules corticales
individuelles est diminuée chez les plantes privées de nitrate ?2).
Cette réduction de la conductivité hydraulique racinaire est une
réponse locale a I’absence de NO, dans le milieu !9). Ces résul-
tats suggerent (i) que NO;™ controle la perméabilité membranaire
a H,0, et (if) qu’une part notable de I’eau qui atteint le xyleme a
traversé des membranes cellulaires 2324, Chez les racines
témoins, un traitement de quelques minutes par HgCl, 50 uM
(réactif des groupes-SH), abaisse fortement la conductivité
hydraulique, et un second traitement par un réducteur des groupes
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-SH restaure la valeur initiale de ce parametre 19, Cette sensibilité
immédiate et réversible de la conductance hydraulique au mercure
est une signature classique des canaux a eau (aquaporines) 3,
L’absence d’une telle signature chez les racines privées de nitrate
suggere que la conductance hydraulique de ces derni¢res est abais-
sée par fermeture des canaux a eau. En résumé, le NO;™ du milieu
semble réguler la résistance opposée au flux radial d’eau a travers
la racine en maintenant ouverts des canaux a eau, stimulant ainsi
le flux de séve ®®. La conséquence physiologigue de cette régula-
tion n’est pas encore connue, mais on peut imaginer qu’en isolant
les parties du systeme racinaire situées dans des régions pauvres
en azote, elle redirige le flux d’eau a partir des régions plus riches.
11 faut noter que des phénomeénes analogues ont été décrits a pro-
pos d’autres nutriments majeurs, tels que H,PO," et SO42'.

Induction des transporteurs de NOg
de la racine

Au moins deux familles de génes de transporteurs de NO,~ existent
chez les plantes. Toutes deux codent des protéines possédant 12 seg-
ments transmembranaires. Le premier groupe de génes fait partie
d’une super-famille de transporteurs présents chez les bactéries, la
levure, les animaux et les plantes ?7-28), Le second groupe ras-
semble des génes homologues 2939 3 une famille de genes de
transporteurs de NO,” 2 haute affinité d’Aspergillus GV et de
Chlamydomonas 3%, D’autre part, les approches physiologiques
montrent que les plantes disposent de plusieurs sortes de transpor-
teurs de NO,, différant par leur affinité pour cet ion. Les systemes
« a forte affinité » sont capables de transporter NO; efficacement
alors que sa concentration dans le milieu n'est que de quelques
dizaines de micromoles par litre 33, IlIs ont la particularité d’étre
inductibles par NO,™. Ils sont absents chez les plantes qui n’ont
jamais été exposées a cet ion. Aprés le transfert de telles plantes sur
un milieu contenant NO3', on observe une augmentation de la
vitesse d’absorption par les systtmes a forte affinit€ aprés une
latence de quelques dizaines de minutes 3439, Cette accélération de
I’absorption, qui dure quelques heures, traduit 1’acquisition pro-
gressive de la capacité a transporter 1’ion.
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Pendant cette phase, les propriétés de transport de la membrane
plasmique sont modifiées. En effet, I'influx de 36CIO3' (analogue
structural de NO;*) mesuré in vitro avec des vésicules de mem-
brane plasmique isolées de racines de mais augmente progressive-
ment 37, ’acquisition par la racine de 1’aptitude a absorber NO;-
ne se fait pas en présence d’inhibiteurs de la transcription ou de la
traduction 38-40) : il semble donc qu’elle corresponde 2 I’induction
de la synthése du transporteur, plutdt qu’a 1’activation d’un pré-
curseur (V. L’application d’inhibiteurs de la synthése des protéines
apreés I’induction du transporteur conduit a un retour au niveau
constitutif du systeme de transport, avec une cinétique correspon-
dant une demi-vie de I'ordre de 2 a 3 heures (). L’exposition in
vivo a NOj;™ entraine la synthése d’un polypeptide membranaire
d’une trentaine de kilodaltons “!-*2) ainsi que de protéines
solubles, qui pourraient intervenir dans la régulation de ’activité
des transporteurs membranaires, ou dans la métabolisation de
NO," “3), Enfin, les analyses Northern blot indiquent que 1’abon-
dance des transcrits de plusieurs geénes putatifs de transport de
NO," augmente pendant la phase d’induction @7-28). Cet ensemble
de résultats snggére qu’il existerait au moins deux populations dis-
tinctes de transporteurs de NO;", les uns constitutifs, les autres
inductibles et soumis a une régulation transcriptionnelle.

Le syste¢me d’absorption inductible entre en action quand I’exposi-
tion de la plante au nitrate a été suffisamment longue pour permetire
a la concentration de cet ion dans le cytoplasme d’atteindre une
valeur-seuil 4. Cette latence est également suffisante pour que des
produits de l'assimilation de NO;  s’accumulent dans le cyto-
plasme. Il est donc difficile de déterminer quel est le signal d’in-
duction. La latence de I’absorption de NO;™ pouvant €tre supprimée
par prétraitement des plantes avec NH,* 103) ou NO, ¥, il parait
plus vraisemblable que le signal d’induction soit produit par une
étape aval de la chaine d’assimilation de NO,™ plutdt que par cet ion
lui-méme. Il est vrai, néanmoins, que la cinétique d’induction reste
visible chez un double mutant d’orge déficient en NADH-nitrate
réductase et en NAD(P)H-nitrate réductase, suggérant que NO;™ lui-
méme commande I'induction de son systéme d’absorption (333,
Malheureusement, ces expériences ne sont pas concluantes, car on
observe une activité résiduelle de réduction de NO;  chez ces
plantes.
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Intégration avec le métabolisme

Metabolisme photosynthétique

La vitesse d’absorption nette de NO;™ varie de fagon cyclique,
durant le cycle végétatif, avec une période correspondant a la fré-
quence d’apparition de nouvelles feuilles ®), L’ oscillation de 1’ab-
sorption racinaire de NO;", et sa synchronisation avec la demande
en assimilats des jeunes organes traduisent peut-étre une compéti-
tion de ces différents puits pour la production photosynthétique 7).
Ceci suggere que activité de transport de NO;™ dans la racine peut
étre limitée par la disponibilité des assimilats. Effectivement, le
rythme journalier d’absorption de NO,~ suit celui de la photopé-
riode, et la vitesse d’absorption de NO;™ est parfois liée positive-
ment a ’intensité de ’éclairement (830, Le contrdle par la lumigre
de I’absorption nette de NO;™ porte sur I'influx (199, 11 s’exerce de
facon indépendante des variations de la transpiration, et de ’accu-
mulation dans la racine de composés inhibiteurs de I’influx ®D tels
que NO; ¥ ou I’asparagine !, 1 traduit probablement la dépen-
dance directe de 'influx racinaire de NO;~ vis-a-vis de I'importa-
tion de photosynthétats par le phloeme.

La nécessité des assimilats pour 1’absorption racinaire se comprend
au vu du cofit énergétique relativement élevé de cette fonction O
54), Dans le cas ol NO," est assimilé dans la racine, au cofit du trans-
port s’ajoute celui de la réduction, et la nécessité de maillons
carbonés pour la fixation de NH,, ainsi que pour la détoxification de
la charge négative libérée au niveau de la réaction catalysée par la
nitrite réductase (synthése de malate a partir de phosphoénol pyru-
vate et de HCO;™ : ¢f. ci-dessous). Mais les mécanismes du controle
de I’influx par les assimilats restent inconnus.

Meétabolisme acido-basique

L’absorption de I’anion NO;, puis sa disparition lorsqu’il est assi-
milé en NH;, sont deux étapes qui inierferent avec 1’équilibre des
charges électriques, et avec 1’équilibre acido-basique dans la cel-
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lule. Ces interactions sont au coeur des mécanismes qui fournissent
I’énergie nécessaire a ’absorption, et sont impliquées dans des
mécanismes d’intégration de cette derniére dans la plante entiére.
En introduisant une microélectrode sélective a NO,™ dans le cyto-
plasme de cellules corticales, on y mesure des concentrations de
I’ordre de quelques mM, méme si la concentration dans le milieu est
plus faible ©3-39), On peut calculer que dans ces conditions, il faut
10 a 40 kJ pour transporter une mole de NO,™ du milieu au cyto-
plasme (soit 20 a 80 % de 1’énergie libérée par ’hydrolyse d’une
mole d’ ATP). Autrement dit, NO3' est absorbé par un mécanisme de
transport actif, obligatoirement couplé a une source d’énergie.

L’absorption de NO,™ par le systtme a haute affinité des racines
entraine en général une alcalinisation du milieu extérieur ©7-60),
L’absorption de NO;™ et I’alcalinisation de la thizosphere sont loca-
lisées dans les mémes régions du systéme racinaire 6162, ce qui
suggere que les ions NO;™ sont échangés contre des ions OH.
D’autre part, I’absorption de NO;™ est stimulée lorsqu’on acidifie le
milieu. Ces deux types de données, acquises in vivo 686366 et in
vitro 7 sont les supports du modéle « chimiosmotique » du méca-
nisme d’absorption. D’aprés ce modele, 1’absorption de NO;™ est
due a un antiport NO,/OH". Une (H")ATPase membranaire, appe-
lée pompe a protons, hydrolyse I’ ATP et assure une excrétion €lec-
trogene de H*. Ce faisant, elle « énergise » la membrane,
convertissant 1’énergiec (chimique) métabolique en deux autres
formes d’énergie constituant le gradient de potentiel €lectrochi-
mique de H*: un gradient de pH (pH cytoplasmique plus élevé que
le pH externe) et un gradient électrique (potentic]l de membrane,
face cytoplasmique négative). Dans ces conditions, la sortie de OH"
du cytoplasme vers le milieu libere de 1’énergie. Le systéme antiport
permet de transférer cette énergie sur NO;™.

La stoechiométrie du cotransport (c’est-a-dire le nombre de molé-
cules de OH" cotransportées avec une molécule de NO;’) semble
étre supérieure a 1. En effet, I’activation du transport inductible de
NO; entraine une variation brusque et transitoire du potentiel de
membrane, qui devient moins négatif 63-66.68). Cette dépolarisation
électrique de la membrane indique que I’entrée de NO;™ s’accom-
pagne d’une sortie nette de charge négative : 1 NO;™ est échangé
contre au moins 2 OH".
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Il semble que cette émission de OH" dans le milieu pendant 1’ab-
sorption de NO; traduise en réalité I’exsorption de bicarbonate. En
effet, les mesures de pH ne distinguent pas la libération de OH™ de
celle de HCOy,", puisque I’exsorption de HCO;™ produit des ions
OH-" dans le milieu :

H,0 + HCO," = H,CO, + OH- = H,0 + CO, + OH

Deux sortes de données suggerent que NO;™ peut €tre échangé contre
HCO; : apres une charge des tissus en glucides marqués par 14C, on
observe que I’absorption de NO;™ s’accompagne d’une émission de
radioactivité dans le milien. D’autre part, la quantité d’acides orga-
niques dans les tissus diminue quand NOj est accumul€ (la décar-
boxylation des acides organiques est la source de HCO;).

Ce mode de couplage énergétique, appelé chimiosmotique, fournit
un cadre conceptuel pour expliquer I'intégration bien connue du
transport et de I’assimilation de NO;™ et du métabolisme acido-
basique, a 1’échelle de la cellule et a celle de la plante entiere.
L’assimilation de I’azote nitrique débute avec la réduction de NO;
en NO,™ par la nitrate réductase, puis celle de NO,” en NH, par la
nitrite réductase. Au cours de cette seconde étape, la charge néga-
tive de NO," est libéré dans la cellule 69) sous forme d’équivalent
acido-basique OH". Selon les especes, les organes et les conditions
physiologiques, ces « équivalents OH » sont excrétés dans le
milieu, ou bien convertis en HCOy", puis en acides carboxyliques
R-COO". L’excrétion de OH" (ou de HCOy") se traduit par I’alcali-
nisation du milieu racinaire, classiquement associée a 1’absorption
de NOjy, et expliquée par le modele d’antiport OH'/NO,” ou HCO;
/NO;™ décrit plus haut. La synthése d’acides organiques R-COO-
est I’autre voie de détoxification des « équivalents OH" » produits
par I’assimilation de NO;". La phosphoénolpyruvate carboxylase
fixe HCO;™ sur le phosphoénol pyruvate, donnant de I’ oxalo-acé-
tate, qui est réduit en malate par une malate déhydrogénase cyto-
solgiue. Le malate, et éventuellement les acides organiques dérivés,
peuvent étre transportés dans la vacuole.

Les cellules racinaires qui réduisent NO;™ disposent avec le sol d’un
puits de capacité infinie pour évacuer les ions OH™ ou HCO;". La
situation des cellules foliaires est différente, car leur milieu extérieur
(’apoplasme foliaire) a un volume tres restreint. D’autre part, la
capacité du phloeme a exporter OH" est limitée, et insuffisante a éva-
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cuer la production associée a I’assimilation de NO,” ©9. 11y a donc
production dans les feuilles d’acides organiques en quantité équiva-
lente au nombre de NO;™ assimilés. Bien que la majorité de 1’assi-
milation de NO;" se fasse dans les feuilles (chez les herbacées) 79,
il arrive souvent qu’on n’y retrouve qu’une fraction des acides orga-
niques produits. Ces derniers sont exportés par le phloéme jusqu’aux
racines, décarboxylés, et HCO;™ est excrété dans le milieu 7174,
entrainant 1'absorption de NO,™ ). Ce couplage de I’échange
HCO,/NO;" au niveau des racines et de la décarboxylation des
acides organiques produits dans les feuilles constitue un systéme
d’intégration de I’assimilation foliaire et I’absorption racinaire de
NO, ). Ce systéme, qui entraine I’absorption de NO;” en réponse &
I’assimilation de cet ion, pourrait avoir pour effet de maintenir un
pool de réserve de NO; dans les feuilles.

Intégration avec la croissance

Homeéostasie de I'azote et intégration
avec la croissance

Deux ensembles de données témoignent de I’existence de régula-
tions qui adaptent I’absorption racinaire de NO;™ a la demande glo-
bale de la plante en azote : (§) I’absorption racinaire est corrélée a la
croissance des parties aériennes; (ii) la carence en N augmente la
capacité d’absorption de NO;™ par les racines.

Dans de nombreuses situations, on observe que la teneur en azote des
parties aériennes (rapport de la quantité d’azote a la quantité¢ de
matiére séche) est indépendante de la disponibilité de I’azote dans le
milieu racinaire (777, De méme, la teneur en azote des parties
aériennes reste constante en dépit de larges variations de leur vitesse
de croissance, observées entre différents génotypes 737, ou bien
obtenues en modifiant la température des racines % ou I’éclairement
des feuilles 8182, ou des caractéristiques ioniques du milieu (¢3-86),
Cette invariance du rapport de la quantité d’azote & la quantité de bio-
masse est ’indice que la vitesse d’acquisition de I’azote par les ra-
cines est ajustée a la demande de croissance de la plante.
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Pour |’azote, comme pour les autres €léments majeurs, la carence aug-
mente rapidement et spécifiquement la capacité de la plante a acqué-
rir I’élément limitant. Cette conclusion générale est basée sur des tests
périodiques de la capacité d’absorption, faits au cours d’une culture
sur milieu dépourvu d’un élément. Par exemple, des plantes sont cul-
tivées pendant plusieurs jours sur un milieu sans source azotée, et des
échantillons sont réguli¢rement mis en présence de NO;™ pendant une
bréve période pour estimer 1’absorption racinaire. Quatre conclusions
principales peuvent étre tirées de ce type d’approche :

(i) la carence en azote augmente la capacité des racines a absorber
NO,- 6793

(ii) cet effet est précoce : il apparait avant que la croissance ait été
ralentie par la carence ®0;

(itiy il est spécifique : la carence en azote stimule I’absorption de
NO;" mais pas celles de H,PO,” ou SO, ©9; _

(iv) ce n’est pas le statut nutritionnel des racines qui régule 1’ab-
sorption, mais celui des parties aériennes.

Cette derniere conclusion est tirée d’expériences ol la majorité du
systeéme racinaire est dans un milieu dépourvua d’azote pour induire
la carence dans les parties aériennes. Le test d’absorption est fait sur
une autre partie du syst®me racinaire, correctement alimentée en
azote. Bien que ces derniéres racines aient une teneur normale en
azote, elles présentent 1’ accélération d’absorption de N03‘ caracté-
ristique de la carence (169499 Des phénomenes analogues sont
connus pour K*, H,PO,", SO, et CI".

Ce comportement suggére que les besoins des parties aériennes sont
signalés aux racines, par le phloéme. L’hypothese que I’information
spécifique a chaque élément est contenue dans la composition
macroscopique de la seve du phlo¢me a été avancée pour K¥ et
H,PO,” 9. Elle repose sur I'idée que les feuilles importent les élé-
ments minéraux par le xyléme, et ré-exportent par le phloéme ce
qu’elles n’ont pas utilis€ pour leur métabolisme : la composition de
la séve informerait les racines de 1'écart entre 1’alimentation des
feuilles et leurs besoins. La seéve du phloeéme transporte tres peu de
NO,” ©79®) mais beaucoup d’acides aminés. Certains d’entre eux
sont inhibiteurs de I’absorption racinaire de NOj;™ quand ils sont
ajoutés au milieu, ou introduits artificiellement dans le phloéme et
importés par cette voie dans les racines (11,
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Les composés azotés apportés a la racine par le phloéme sont ré-injec-
tés dans le xyléme et retournent ainsi vers les feuilles. L'analyse des
activités spécifiques du traceur !N dans les branches ascendante et
descendante de cette circulation montre que le pool circulant est rela-
tivement isolé du contenu des tissus racinaires 9. Ce comportement
est implicitement prévu par I’hypothese que les métabolites azotés de
la séve véhiculeraient une information décodable par les systémes de
transport racinaire. En résumé, il existe un ensemble riche de données
physiologiques suggérant que I’ajustement de 1’absorption racinaire
de NO;™ aux besoins de la croissance est dd a des acides aminés ou
autres composés azotés transportés dans les racines par le phloéme.
Les répressions et dérépressions de I’absorption en réponse a ces
signaux coordonneraient I’acquisition de 1’azote et de la croissance.

Du fait de leur nature indirecte, ces données laissent dans 1’ombre des
points importants, dont le premier est I’identité des signaux. De
méme, on ne sait pas si la régulation de 1’absorption est sous contrdle
hormonal. La carence en azote entraine une augmentation du rapport
acide abscissique/cytokinines dans la seve du xyléme (190, mais cette
réponse n’est pas spécifique de ’élément, et 1’acide abscissique exo-
geéne ne stimule pas I’absorption de NO;™. 11 est clair que I’on ne peut
plus attendre de progres significatif des approches descriptives sur
plante entiére, tant qu’une cible moléculaire des signaux de régulation
n’aura pas été identifiée, soit par clonage d’un transporteur régulé, soit
par caractérisation de mutant affecté dans le controle de 1’absorption.

Effets des acides aminés, signaux de satiété
répresseurs de 'absorption de NO;

L’absorption nette du nitrate résulte de la balance entre influx et
efflux. La régulation de 'influx parait étre la regle dans la plupart
des situations U9V, tandis que celle de I’efflux est plutdt une réponse
aux stress mécaniques résultant par exemple de la manipulation des
plantes (102-103),

Au terme de la phase initiale d’induction, la capacité de transport de
NO;™ atteint un niveau d’autant plus €levé que le prétraitement sans
azote était plus long. Plus tard, si la plante est maintenue en pré-
sence d’une source d’azote, on peut observer une phase de décrois-
sance de l'influx de NO, (1%, Ces phénomenes traduisent la
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stimulation de 1’absorption par des signaux de carence en azote, ou
sa répression par des signaux de satiété d’azote. Ils sont a I’origine
de I’ajustement de 1’absorption racinaire de NO,™ aux besoins de la
plante en azote, en particulier 4 la demande de la croissance (4103,

La concentration de NO;™ dans le cytoplasme exerce un double
rétrocontrdle sur 1’absorption nette : lorsque [NO3']cy[ atteint une
valeur critique (nettement supérieure au seuil d’induction), on
observe une augmentation de I’efflux, mais aussi une diminution de
Iinflux “9. Cette diminution de I'influx de NO; persiste en pré-
sence d’inhibiteurs de la voie d’assimilation de 1’ammonium, et
s’observe chez des mutants dépourvus de nitrate réductase (106) ce
qui suggere qu’il s’agit d’une rétroinhibition par NO," lui-méme.
Mais plusieurs produits du métabolisme de NO;™ sont aussi inhibi-
teurs de I’influx de cet ion 199), La rapidité et la réversibilité de
’inhibition de I’absorption de NO;™ par NH,* suggere un effet
direct de ce cation sur les transporteurs de NO, (197), Dans d’autres
cas, I’effet de NH,* sur ’absorption de NO,™ est éliminé par des
inhibiteurs de la voie d’assimilation de NH3 (glutamine synthétase
et glutamate synthase) (!9, Dans ces cas, I'effet inhibiteur de
NH,* parait s’exercer via les acides aminés synthétisés a partir de
ce précurseur. Effectivement, certains acides aminés limitent 1’ab-
sorption de NO,” 109-111) e inhibant I'influx dans la racine (2.
Ce phénomene semble impliqué dans la dérépression de ce trans-
port qui suit la carence en azote 33113 et dans la répression du
transport de NO;™ chez les plantes correctement alimentées.

§ Conclusion

Les approches physiologiques révelent la puissance des méca-
nismes de régulation qui signalent aux transporteurs racinaires les
besoins des parties aériennes. Ces régulations font que le préleve-
ment de NO; par les racines est déterminé par la demande en azote
de la plante, plutbt que par la disponibilité de 1’azote dans le milieu.
Mais la plante inteégre aussi les informations relatives a cette dispo-
nibilité, dans une réponse adaptative qui optimise sa nutrition azo-
tée. Les résultats des approches physiologiques in vivo et in vitro
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illustrent clairement la forte dépendance du fonctionnement des
transporteurs de NO,” vis-a-vis du développement et du statut nutri-
tionnel des plantes. Mais la nature des mécanismes de régulation
reste obscure. Pour surmonter cette difficulté, il faut avoir accés aux
transporteurs eux-mémes, plutdt qu’a leurs manifestations intégrées
a I’échelle de la membrane, de la cellule et de la plante. La plate-
forme constituée par le corpus de données physiologiques dispo-
nibles permet d’espérer des progres significatifs et rapides de nos
connaissances sur la régulation du prélevement de 1’azote par les
plantes, des que les efforts de caractérisation moléculaire de leurs
transporteurs de NO;™ aboutiront. Le clonage des génes de transpor-
teurs de NO,™ progresse rapidement. La caractérisation biochimique
et fonctionnelle de leurs produits est actuellement 1’étape limitante
du progres de nos connaissances.
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