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    Avant-propos


    Cet ouvrage est le troisième d’une collection conçue comme un ensemble de fascicules abordant différents domaines de l’agroécologie afin d’aider à la compréhension de ce vaste sujet en pleine évolution.


    Les végétaux étant au centre de tous les écosystèmes aquatiques et terrestres, les trois premiers ouvrages leur seront consacrés, abordant respectivement leur présentation générale, leurs relations avec leur environnement et, enfin, les symbioses qu’ils établissent avec d’autres organismes vivants tels que bactéries et mycètes.


    La conception de ces ouvrages nécessite une concision qui ne permet pas de développer ici tous les aspects complexes des symbioses établies entre les végétaux et d'autres organismes vivant dans leur environnement. Cet ouvrage présente d'abord quelques mécanismes fondamentaux permettant l'établissement et le fonctionnement d'une symbiose. Il aborde ensuite les principaux types de symbioses impliquant au moins un organisme végétal (cyanobactéries, algues unicellulaires, végétaux terrestres). Du fait de leur importance en agroécologie, deux types de symbioses seront plus particulièrement expliquées et comparées : d’une part, les mycorhizes, symbioses entre des mycètes et les racines de la plupart des espèces végétales ; d’autre part, les nodules fixateurs d'azote résultant de la symbiose établie entre des bactéries du sol et les racines de certaines plantes, notamment les légumineuses.


    Pour élargir leurs connaissances, les lecteurs trouveront des indications bibliographiques en fin d’ouvrage, ainsi qu’un glossaire.
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Définitions et concepts
L'écologie étudie les conditions de vie des organismes et toutes les interactions pouvant exister entre eux et leur environnement biotique et/ou abiotique. Un écosystème est une unité écologique évolutive et fonctionnelle composée d'une biocénose (ensemble des organismes vivants) et d'un biotope (ensemble des facteurs abiotiques : température, lumière, sol, etc.).
Toutes les espèces vivant dans un écosystème interagissent entre elles pour survivre et se reproduire. Les grands types d'interactions (figure 1) sont :
La prédation
Un organisme prédateur utilise d'autres organismes, les proies, pour s'en nourrir ou nourrir sa progéniture, ce qui entraîne très souvent la mort de la proie.

La compétition
C'est une course pour être le premier à utiliser les ressources du milieu, à coloniser un territoire et/ou à se reproduire.

Le parasitisme
Un parasite tire sa nourriture de son hôte ou s'en sert pour se reproduire. Il est soit externe (ectoparasite), soit interne (endoparasite) et sa présence peut conduire à la mort de l'hôte. Les relations hôtes-pathogènes sont une forme courante de parasitisme.

Le commensalisme
Un commensal prend une partie de sa nourriture chez un hôte, qui n'en est pas affecté.

Le mutualisme
Ce sont des relations interspécifiques (entre deux espèces ou plus) et à bénéfices réciproques. Le mutualisme dérive vraisemblablement de relations de prédation, de compétition ou de parasitisme dans lesquelles, au cours de l'évolution, les espèces en jeu ont trouvé une façon de mieux vivre ensemble. Ces relations peuvent être transitoires (plantes-pollinisateurs) ou plus durables, elles peuvent s'établir pendant tout ou partie du cycle de vie des partenaires et être facultatives, ou obligatoires si la survie d'au moins un des partenaires en dépend. Une relation de mutualisme peut évoluer vers le parasitisme quand un des partenaires tend à exploiter l'autre. Les associations mutualistes les plus abouties sont les symbioses.
Le terme symbiose signifie littéralement « vivre avec » ou « vivre ensemble ». Au sens large, le mot symbiose est utilisé pour désigner toutes les interactions durables entre organismes vivants, de la prédation au mutualisme. Pour éviter toute confusion, on réserve souvent le terme symbiose aux associations intimes, durables et bénéfiques entre des organismes appartenant à au moins deux espèces différentes : c'est le choix fait dans cet ouvrage. Les partenaires sont appelés symbiotes (ou symbiontes), mais on parle aussi de relation hôte-symbiote, en particulier quand l'un des partenaires, l'hôte, est beaucoup plus gros que l'autre (le symbiote). Les symbiotes sont classés en zoosymbiotes (animaux), phytosymbiotes (plantes), phycosymbiotes (algues), mycosymbiotes (champignons) et cyanosymbiotes (cyanobactéries).
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Figure 1. Principaux types de relations entre organismes vivants.
Les bénéfices retirés par les partenaires d'une symbiose peuvent être :
	trophiques. Les éléments échangés sont de natures très diverses (nutriments tels que les sucres, vitamines, nitrates, antibiotiques, hormones). Dans une symbiose, on trouve souvent un partenaire autotrophe (photo-autotrophe ou chimio-autotrophe), qui sera la source de carbone organique, et un partenaire hétérotrophe, qui fournira d'autres nutriments, par exemple de l'azote assimilable et des sels minéraux ;

	une protection. Un des partenaires peut fournir à l'autre une protection contre des agressions biotiques (prédateurs, parasites, agents pathogènes) ou abiotiques (sécheresse, lumière, gel) en l'abritant et/ou en sécrétant des molécules de défense ;

	des propriétés émergentes. La symbiose peut permettre d'acquérir des structures, des organes et/ou des fonctions nouvelles. Par exemple, les nodules racinaires fixateurs d'azote sont de nouveaux organes résultant de l'interaction entre les racines de certaines plantes et des bactéries du sol. Ils confèrent à la plante une nouvelle fonction, la possibilité de transformer l'azote atmosphérique en composés azotés directement assimilables.


Plusieurs critères permettent d'évaluer une symbiose : le degré de dépendance des organismes concernés, la nature et le volume des transferts d'un partenaire à l'autre, la spécificité de l'association et les échanges éventuels de matériel génétique.
Une symbiose résulte de processus évolutifs permettant à des organismes présents dans un écosystème de s'adapter l'un à l'autre pour transformer les inconvénients d'une cohabitation en avantages pour l'un et pour l'autre. Ce processus peut aller jusqu’à l’émergence d’une nouvelle entité résultant d'une fusion des partenaires initiaux. La transmission des nouveaux caractères à la génération suivante peut se faire directement (transmission verticale) ou indirectement en repassant par l'environnement (transmission horizontale). La plupart des symbioses sont apparues, se sont perdues puis sont réapparues plusieurs fois au cours de l'évolution, en fonction des modifications du milieu.
Ce type de relation est très complexe car chaque partenaire a des caractéristiques physiques, anatomiques, métaboliques et physiologiques différentes, qui lui confèrent des besoins et des stratégies de vie spécifiques. Vivre ensemble nécessite donc de rendre compatibles les modes de vie des partenaires qui doivent se rencontrer, se reconnaître, communiquer et établir, puis maintenir, la relation de partenariat. Les principaux types de symbioses impliquant directement ou indirectement un organisme végétal seront abordés dans les chapitres suivants.
 
À retenir
	Le terme symbiose est souvent utilisé pour désigner l'ensemble des interactions existant entre les organismes vivant dans un écosystème, de la prédation à la symbiose mutualiste, mais de nombreux scientifiques le réservent aux interactions à bénéfices mutuels (symbiose mutualiste).

	Les symbioses sont très diverses et concernent des organismes appartenant à tous les règnes du vivant. Elles se sont établies au cours de l'évolution pour permettre la survie d'individus, de populations et d'espèces.

	Une symbiose nécessite l'établissement d'un dialogue moléculaire complexe entre les organismes concernés. Ces échanges concernent souvent les nutriments et la protection mais peuvent aussi conduire à l'émergence de nouveaux organes et fonctions, et même à l'apparition de nouvelles espèces.
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Évolution : la théorie endosymbiotique pour expliquer la genèse de la cellule eucaryote

Darwin pensait que la compétition était le moteur de l'évolution conduisant à la sélection des organismes les plus compétitifs. On sait maintenant que cette théorie était très incomplète et que la symbiose est un facteur clé de l'évolution des espèces. En effet, les interactions mutualistes en général et symbiotiques en particulier peuvent être indispensables à la survie des espèces en leur permettant d'acquérir des caractères nouveaux qui facilitent leur adaptation aux modifications de leur milieu.

Les procaryotes (bactéries et archaebactéries) ont colonisé la planète pendant environ deux milliards d’années, avant l’apparition des organismes eucaryotes unicellulaires puis multicellulaires. La formation de la cellule eucaryote (à vrai noyau), il y a au moins 2,6 milliards d'années, a représenté une innovation évolutive déterminante pour l'émergence de nouvelles espèces.

L'hypothèse endosymbiotique pour expliquer la genèse de la cellule eucaryote est aujourd'hui généralement admise, même si les processus exacts et la chronologie de certains événements font encore débat. Un des éléments déclencheurs a vraisemblablement été l'enrichissement du milieu aquatique en oxygène, consécutif à la prolifération des cyanobactéries (bactéries photosynthétiques). Le taux élevé d'oxygène a induit l'acquisition d'une nouvelle fonction, la respiration, produisant l'énergie indispensable au développement de nouvelles voies métaboliques. Ces événements ont été à l'origine de la biodiversité des eucaryotes unicellulaires puis multicellulaires du règne animal, végétal et fongique.


Origine endosymbiotique des mitochondries et des chloroplastes

Dès la fin du xixe siècle, le botaniste et paléontologue alsacien Guillaume Schimper évoque la possibilité que les chloroplastes soient des symbiotes, mais il faudra environ un siècle pour que cette hypothèse soit reprise et argumentée. L'analyse précise de l'ultrastructure, de la biochimie et de la phylogénie (filiations génétiques) des cellules eucaryotes a permis de montrer que les mitochondries présentes dans les cellules animales, végétales et fongiques, ainsi que les chloroplastes présents uniquement dans les cellules végétales, ont pour origine des bactéries primitives devenues endosymbiotes.

Les premières étapes de la genèse de la cellule eucaryote font débat car un doute subsiste sur le premier événement important, la formation du noyau, qui est une caractéristique essentielle de la cellule eucaryote.

L'hypothèse retenant le plus grand nombre de suffrages peut se résumer en trois étapes principales (figure 2) :


	compartimentation de l'ADN constituant l'ensemble du patrimoine génétique d'un procaryote primitif dans un noyau entouré d'une membrane à dominante lipidique, issue de la membrane plasmique entourant la cellule procaryote ;


	endocytose de bactéries pourpres (classe des alpha-protéobactéries) efficaces pour la respiration et la production d'énergie : cet événement constitue la première endosymbiose et a été suivi de l'évolution de ces bactéries en mitochondries, organites cellulaires spécialisés dans la respiration et la production d'énergie ;


	endocytose de cyanobactéries possédant une fonction importante, la photosynthèse : c'est une deuxième endosymbiose, suivie de l'évolution des cyanobactéries en chloroplastes, spécialisés dans la photosynthèse.




Le scénario le plus probable est que, dans le procaryote ancestral, la membrane plasmique entourant la cellule se soit invaginée pour former le réticulum endoplasmique, et que la membrane nucléaire qui isole l'ADN du cytoplasme ait formé le noyau, aboutissant à une cellule eucaryote primitive. Les compositions en lipides de ces différentes membranes sont très voisines et, dans toutes les cellules eucaryotes, il y a des relations étroites et fonctionnelles entre la membrane nucléaire, le réticulum endoplasmique et la membrane plasmique.
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Figure 2. Théorie endosymbiotique de la genèse des cellules eucaryotes.

Les bactéries pourpres phagocytées évolueront ensuite pour donner les mitochondries (respiration et synthèse d'énergie) présentes dans les cellules animales et végétales. Les cyanobactéries phagocytées évolueront pour donner les chloroplastes, présents uniquement dans les cellules végétales.


 

La symbiose, un acteur majeur de l'évolution

La cellule eucaryote, dont le caractère endosymbiotique ne fait plus de doute, a représenté une innovation évolutive majeure qui a donné naissance aux grandes lignées animales, végétales et fongiques. D'une manière générale, toutes les associations symbiotiques ont contribué et contribuent toujours à l'évolution, en permettant à de nombreux organismes de s'adapter pour survivre à des modifications de leur environnement ou pour coloniser de nouveaux milieux.

Les symbioses sont génératrices de fonctions nouvelles mais aussi de morphologies et de comportements nouveaux par fonctionnement coopératif, voire fusion des génomes des partenaires de la symbiose. Ces innovations évolutives installent de nouvelles pressions de sélection, qui influent fortement sur la suite du processus évolutif.



Ces modifications structurales se sont accompagnées d'une augmentation de la taille de la cellule, or toute augmentation de taille et de complexité entraîne des besoins énergétiques accrus. L’endocytose des bactéries pourpres a permis de répondre à ces nouveaux besoins car ces bactéries possèdent un métabolisme oxydatif très efficace pour la production d'énergie chimique (ATP) : la glycolyse liée à la respiration. En échange, ces bactéries phagocytées ont trouvé un milieu de vie stable...
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