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Un mécanisme original
de perception d’un ion minéral

(le nitrate)

Histoire de la découverte chez les plantes

et perspectives

Gabriel Krouk, Alain Gojon

> Les plantes terrestres prélévent les
ions minéraux nécessaires a leur nutri-
tion essentiellement dans le sol, grace
a leurs racines. Cependant, la dispo-
nibilité de ces ions dans le sol varie
de maniere trés importante, a la fois
dans le temps et dans I'espace. Pour
faire face a ces conditions fluctuan-
tes, les plantes disposent de systémes
d’adaptation trés élaborés [1]. €n par-
ticulier, et contrairement aux animaux,
elles sont capables de modifier pro-
fondément leur développement post-
embryonnaire en fonction des condi-
tions de ressources minérales dans le
sol. Un phénomene trés intéressant et
particulierement étudié est le fait que
les plantes stimulent la croissance de
leurs racines spécifiquement la ot les
nutriments sont les plus abondants,
et au contraire la freinent [a ol ces
nutriments font défaut (Figure 1). Ceci
est vrai pour un grand nombre d’ions
essentiels comme le phosphate (P0F),
le sulfate (S057), Pammonium (NH}),
ou le nitrate (NO3), et permet ainsi aux
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Figure 1. lllustration de la croissance adapta-
tive des racines des plantes. Quand les racines de
plantes rencontrent une zone du sol riche en NO3,
elles ont la capacité de modifier leur dévelop-
pement pour la coloniser préférentiellement. Le
mécanisme décrit dans cet article, mettant en jeu
le transporteur de NO3 NRTL.1, explique les méca-

nismes moléculaires de cette réponse adaptative.

végétaux d’optimiser leur nutrition en
exploitant préférentiellement les zones
dusolriches en minéraux [2].

On sait depuis pres de 20 ans que cette
réponse adaptative metenjeudes syste-
mes de perception spécifiques des diffé-
rents ions, permettant aux plantes de les
détecter et les localiser dans le milieu.
Cependant, lesmécanismes moléculaires
associés d ces systemes de perception et
impliqués dans les réponses de dévelop-
pement restaient largement inconnus.
Notre travail a permis de mettre en évi-
dence le role essentiel de la protéine
NRT1.1 (un transporteur membranaire
de NO3) dans le contrdle de la croissance
de la plante en fonction de la disponi-
bilité externe en NO3. De maniére origi-
nale, le mécanisme de perception du NO3
par NRT1.1 met en jeu une particularité
fonctionnelle de cette protéine tout a
faitinattendue.

NRTL1.1, un transporteur de NO3

pas comme les autres

NRTL.1 a été identifiée en 1993 par une
approche génétique basée sur un crible
de résistance au chlorate [3]. Le chlo-
rate (CI03) est un analogue toxique du
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NO3 utilisé comme herbicide. Les cri-
bles génétiques chez la plante modéle
Arabidopsis thaliana ont permis d’iso-
ler des plantes mutantes résistantes,
capables de survivre sur des milieux
contenant du Cl03. Certaines de ces
plantes se sont avéré étre des mutants
pour NRT1.1 (appelés mutants chll) :
elles sont donc résistantes au Cl03 car
leurs racines ont un défaut d’absorption
de CI03.

Si la fonction de transport de NO3 de
NRT1.1 a été clairement établie par la
suite, il est récemment apparu évident
que la perte de cette seule fonction de
transport de NO3 ne pouvait expliquer un
certain nombre de désordres physiologi-
ques ou développementaux affectant les
mutants chll [4].

€n particulier, les mutants ch(I ont perdu
une partie des réponses adaptatives
déclenchées par les systemes de percep-
tion du NO3, notamment celle correspon-
dant a la croissance racinaire préféren-
tielle dans les zones du milieu riches en
cetion (Figure 1) [5]. Cecipouvait suggé-
rer que NRT1.1 posséde en fait une double
fonction, non seulement de transporteur
mais aussi de senseur de NO3 (voir [4]
pour le détail de cette hypothése).
Cependant, il fallait découvrir les
mécanismes de cette possible fonc-
tion de senseur et de son effet sur le
développement racinaire.

LChypothése : NRT1.1 contrdle

le transport d’une hormone végétale,
I’auxine

€n plus des phénotypes inexpliqués des
mutants chll, deux éléments d’informa-
tion ont permis de diriger les recherches
pour élucider le mécanisme de signali-
sation dépendant de NRT1.1.
Premiérement, NRT1.1 appartient a une
famille de transporteurs (nommée PTR
pour peptide transporter), dont la spé-
cificité de substrat n’est pas stricte.
Par exemple, les plus proches homolo-
gues caractérisés de NRTL.1 sont : (1)
une protéine du colza (Brassica napus),
BnNRTL.2, capable de transporter aussi
bien des acides aminés comme I’histidine
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oula lysine que du NO3 ; (2) une protéine
de I’aulne glutineux! (Alnus glutinosa),
capable de transporter différents acides
organiques comme le malate ou le suc-
cinate. Ceci suggérait que NRTL.1 puisse
également transporter d’autres solu-
tés que du NO3, notamment des acides
organiques ou aminés.

! Uaulne, parfois appelé « aune », ou « verne », est I'arbre
typique des bords de cours d’eau et des zones marécageuses
du fait de ses exigences écologiques. Le bois d’aulne est
imputrescible, qualité qui lui a valu de beaucoup servir
auparavant comme matériau de construction en contact
avec 'eau : conduites, pilotis, soubassement... Venise est
bdtie sur des pieux d’aulne !

Deuxiémement,unacide organique parti-
culier, structurellement proche de I’acide
aminé tryptophane, est I'acide indole
acétique (AIA), hormone végétale connue
souslenomd’auxine. ’auxine estun puis-
sant morphogene quijoue un role central
dans le contrdle du développement et
de la différenciation cellulaire, notam-
ment au niveau des racines latérales. €n
effet, le développement des primordia
de racines latérales nécessite I’établis-
sement et le maintien d’un gradient de
concentration d’auxine (avec un maxi-
mum & I’apex des primordia) [6]. Dans
les racines, comme dans les feuilles, ce
gradient local dépend de I’activité de
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Figure 2. Réle de la protéine NRT1.1 dans le contréle de ’homéostasie de I’auxine et de la crois-
sance des racines latérales. A. Au niveau cellulaire, NRT1.1 facilite le transport de I"auxine. Ce
transport est inhibé par les fortes concentrations de NO3 dans le milieu. B. Au niveau tissulaire,
NRTL.1 est impliquée dans le reflux de I’auxine hors de la jeune racine latérale vers la racine
principale. Le transport d’auxine dépendant de NRT1.1 est inhibé par le NO3, ce qui a pour consé-
quence de bloquer "auxine a I’apex de la racine et par conséquent de promouvoir sa croissance.
Chez les plantes mutantes pour NRT1.1, ’auxine (visualisée par un géne rapporteur de son accu-
mulation dans les tissus : coloration bleue ci-dessus) reste bloquée dans les racines latérales

méme en I’absence de NO3.



transporteurs spécifiques, qui canalisent
I’hormone vers I’apex du primordium, ou
au contraire I'en éloignent [6].

Ces considérations, et la constatation que
NRT1.1 contréle la croissance des racines
latérales en réponse au NO3 [5], nous ont
tout naturellement conduit a suggérer
que NRT1.1 pourrait étre un transporteur
d’auxine. Cette hypothése a été testée
en systéme hétérologue (ovocytes de
xénope, levure) ainsi que dans la plante.
Dans tous les cas, nous avons montré que
NRTL.1 facilite effectivement le transport
de I’auxine. Mais cela ne suffisait pas a
expliquer le lien avec le rdle de perception
du NO3 joué par cette protéine. Ce n’est
que lors des mesures de transport d’auxine
en présence de NO3 (les deux substrats
connus de NRT1.1) que nous avons
observé que le NO3 inhibe le transport
d’auxine assuré par NRT1.1 (Figure 2A).
Nous avons donc proposé le schéma
suivant : NRTL.1 contréle la croissance
racinaire en réponse au NO3™ parce
que son activité de transport d’auxine
module I’homéostasie de I’hormone en
fonction de la concentration externe en
NO;. Ce modele été validé in planta, par
la double analyse : (1) de la localisation
tissulaire de NRT1.1, qui a permis de
montrer que ce transporteur est spéci-
fiquement exprimé dans les territoires
cellulaires assurant le reflux de I'auxine
hors de la racine latérale vers la racine
primaire (Figure 2B, fleches jaunes), et
(2) des gradients locaux d’auxine dans
les racines latérales chez les plantes
sauvages et les mutants chll. 'analyse
de ces derniers a en effet révélé que la
faible croissance racinaire en I’absence
de NO3 s’accompagne d’un défaut d’ac-
cumulation de I’hormone a I'apex des
racines, et que ce défaut d’accumulation
est dii a I’absence de NRT1.1 (’auxine
s’accumule fortement en I’absence de
NO;3 chez les mutants chll).
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Le modéle de perception du NO;
et du controle de la croissance
de la racine latérale

Ainsi, le transporteur NRTL.1 est impli-
qué dans le couplage biophysique des
signalisations auxine et NO3. €n d’autres
termes, NRT1.1 transforme les variations
de disponibilité externe en NO3 en une
modification des flux d’auxine au sein
de Iorgane.

Le modele de développement qui en
découle est le suivant : dans des situa-
tions de faible disponibilité externe
en NO3z, NRT1.1 se comporte comme un
transporteur d’auxine qui exporte I’hor-
mone hors de la racine latérale, empé-
chant ainsi son accumulation a I"apex
(Figure 2B) ce qui inhibe la croissance.
A Pinverse, lorsque le NO3 est locale-
ment abondant, il réprime le transport
d’auxine médié par NRTL.1, ce qui a
pour conséquence de favoriser I’ac-
cumulation d’auxine dans les racines
latérales, et donc de stimuler la crois-
sance de ces racines dans les milieux
riches en NO3 (Figure 2B). Récemment,
des résultats d’une équipe japonaise
suggéreraient que ce mécanisme per-
met aussi de controler la croissance
des parties aériennes [7]. Uensemble
de notre travail a été valorisé dans un
article dans la revue Developmental
Cell [8].

Perspectives

Ce mécanisme d’interaction entre les
transports membranaires d’une hormone
et d’un nutriment minéral est a notre
connaissance le premier décrit. Il ouvre
des perspectives en agriculture car la
gestion optimisée de la croissance et de
I’architecture du systéme racinaire des
plantes cultivées est un objectif essen-
tiel, encore peu pris en compte pour
I’amélioration variétale [9].
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Par ailleurs, des protéines homologues a
NRT1.1 ont été identifiées chez d’autres
organismes, et chez les animaux en par-
ticulier. Du fait des proximités struc-
turales et fonctionnelles de I'auxine
et de la sérotonine [10], il n’est donc
pas impossible que la découverte de ce
mécanisme puisse étre transposée au
domaine animal, et ait a long terme des
conséquences en médecine. ¢

An original ion (nitrate) sensing
mechanism: story of the discovery
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