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Résumé : Les plantes sont soumises constamment a des agressions multiples, provenant d'attaques
par une grande variété de virus, bactéries, champignons, nématodes, ou encore d'herbivores. Face a
cette pression, et devant I'impossibilité de fuir ces conditions hostiles, les plantes ont développé des
systemes de détection sophistiqués leur permettant d'opposer le plus souvent un état de résistance.
L'agriculture a, de tous temps, cherché a associer aux qualités agronomiques des plantes cultivées les
propriétés de résistance aux maladies de leurs parents sauvages. Les recherches actuelles visent une
meilleure compréhension des mécanismes de défense naturels des plantes pour développer de
nouvelles méthodes de lutte. Quand l'agresseur surmonte les barrieres préexistantes a l'attaque,
certaines plantes mettent en place, aprés une étape critique de reconnaissance, une cascade
d'événements cellulaires complexes aboutissant a la résistance, et connue sous le nom de réaction
d'hypersensibilité, ou RH (figure 1). La RH est caractérisée par la mort programmée des premiéres
cellules infectées puis par I'induction d'altérations métaboliques intenses dans les tissus entourant
les lésions nécrotiques [1]. Ces réponses de défense comprennent notamment : - un renforcement
des parois végétales par le dépot de polysaccharides, de composés phénoliques insolubles et de
protéines ; - la stimulation de voies métaboliques secondaires, certaines conduisant a la synthése de
composés antimicrobiens appelés phytoalexines ; - la synthése d'un large spectre de protéines de
défense attaquant directement les structures du microorganisme, en général leurs parois ou
membranes cellulaires. Cette superposition de réponses de la plante résulte généralement en un
confinement de I'agent pathogéne inducteur au niveau du site d'attaque [2]. Cette résistance locale
est également accompagnée d'un phénomeéne appelé « résistance systémique acquise » (SAR) et
procurant une protection durable, et a large spectre, a I'ensemble de la plante envers une infection
secondaire. La perception spécifique par la plante d'un agresseur de type biotique (c'est-a-dire se
nourrissant sur des cellules végétales vivantes) nécessite la présence simultanée d'un géne
d'avirulence chez le parasite et celle d'un géne de résistance chez la plante (figure 1). En cas
d'absence de I'un ou l'autre de ces génes, la reconnaissance nécessaire a la RH n'a pas lieu, et la
maladie se développe. D'autres types de microbes sont qualifiés de nécrotrophes, car leur stratégie
de colonisation implique la secrétion de toxines et d'enzymes de macération qui tuent les cellules
végétales et dégradent leurs structures avant de s'en nourrir. La reconnaissance de l'agresseur par
I'hote déclenche une série de processus cellulaires rapides incluant notamment des flux d'ions, des
phosphorylations, et la production de formes activées de I'oxygéne. Ces réponses ne seront pas
décrites ici (revue in [3, 4]). La séquence précise des réactions déclenchant la mort cellulaire reste
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mystérieuse, comme l'est la relation de cette mort avec la production de signaux secondaires de
défense.

Summary : Recent evidence suggested that oxidized lipid-derived molecules called oxylipins play
important roles in inducible plant defense responses against microbial pathogens, as signals involved
in the induction of sets of defense gene, as factors promoting host cell death, or by directly deterring
parasite multiplication. The synthesis of oxylipins was thought to be dependent on the release of free
fatty acids from membrane lipids, but the enzyme(s) responsible for such activity is (are) unkown. We
first showed that in tobacco leaves reacting hypersensitively to tobacco mosaic virus, a strong
increase in soluble PLA2 activity is induced before the accumulation of jasmonates, which are well
characterized defense modulators. The protein bearing most of the enzymatic activity was isolated
and identified as related to the patatin type of acyl hydrolases. Three cDNAs, that were called NtPat,
were isolated and recombinant NtPAT1 and NtPAT3 proteins produced in Escherichia coli were
shown to display high PLA1, PLA2, and galactolipase activity. A detailed study of the expression
profile of NtPat-encoded PLA2 activity revealed that this response is specifically induced upon
microbial attack, and is not a general response to stress. In some cases, we could correlate the
induction of NtPat genes with the synthesis of jasmonates. Although NtPAT proteins are probably not
located in the chloroplasts, the cellular site of the early jasmonate biosynthetic steps, they may
contribute to a general breakdown of lipids occurring during pathogen-induced cell death and
therefore provide fatty acid precursors for the synthesis of some oxylipins.
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ARTICLE
Les signaux secondaires de défense des plantes

L'induction de la résistance nécessite, une fois ces événements moléculaires précoces engagés, la
syntheése et la perception de signaux de défense dont les mieux caractérisés actuellement sont I'acide
salicylique (AS), l'acide jasmonique (AJ) et I'éthyléne [5]. Ces composés de faible masse moléculaire
sont de puissants inducteurs de toute une panoplie de genes de défense, et sont responsables de la
mise en place d'une bonne partie des réponses sus-citées. En fait, chacun de ces régulateurs controle
un spectre particulier de réponses de défense. Par exemple, I'augmentation des taux endogenes
d'AS, un composé phénolique issu du métabolisme des phénylpropanoides, est requise pour
I'expression de certaines protéines dites Pathogenesis-related (PR), aux propriétés antimicrobiennes
montrées. Notre équipe a particulierement contribué dans le passé a identifier et a caractériser les
activités de ces protéines (revue in [6, 7]). Inversement, des plantes transgéniques qui expriment une
enzyme bactérienne catabolisant I'AS présentent un affaiblissement de la résistance locale et sont
incapables de développer une SAR [8]. Cela montre clairement le réle critique de I'AS dans la
résistance aux agents pathogenes, role qui a été plus récemment précisé dans la résistance aux
parasites biotrophes [9]. L'éthyléne, une hormone végétale volatile, est impliqué dans plusieurs



processus physiologiques et notamment dans la défense des plantes [10]. L'éthyléne induit la
synthése de certaines protéines PR, notamment des isoformes a point isoélectrique basique, et celle
des enzymes de voies de biosynthése de composés aromatiques pour la lignification et la production
de phytoalexines. Cependant, le réle de I'éthylene dans la résistance reste controversé. Des plantes
mutantes insensibles a I'éthyléne sont toujours résistantes a certains microbes, et deviennent méme
moins sensibles a des agents pathogénes virulents. En fait, I'éthyléne semble dans certains cas
réguler 'apparition des symptomes de la maladie plus que la multiplication du microbe in planta.
Enfin, un troisieme type de signal de défense est représenté par I'AJ qui est I'oxylipine la mieux
étudiée, notamment pour ses propriétés régulatrices des réponses de défense. Il est maintenant
établi que ces trois régulateurs, et probablement d'autres qui restent a découvrir, sont produits de
facon coordonnée dans la réponse inductible et orchestrent des réseaux de signalisation complexes
conduisant a la résistance. Non seulement I'AS, I'AJ et I'éthylene régulent chacun des réponses
spécifiques, mais un nombre croissant d'exemples montre que des interactions (cross-talk) positives
et négatives existent entre ces voies et permettent une régulation fine de la réponse [5].

Biosynthése des oxylipines

Les oxylipines constituent une vaste famille de composés dérivant d'acides gras prélevés sur des
glycérolipides structuraux (phospholipides et/ou galactolipides) des membranes cellulaires [11]. Bien
gue soupconnée de longue date, cette diversité a pu étre mieux appréhendée ces dernieres années
avec le développement de méthodes d'analyse globale des oxylipines par extraction et purification
partielle par HPLC, puis identification et quantification par chromatographie en phase gazeuse
couplée a la spectrométrie de masse. Ces techniques nouvelles permettent de visualiser des profils,
appelés signatures d'oxylipines, dans une espéce végétale donnée dans un état physiologique
particulier [12-14]. De nouvelles oxylipines synthétisées en réponse a divers stress ont ainsi pu étre
détectées. Par leurs propriétés biologiques variées, elles interviennent a plusieurs niveaux dans la
résistance antimicrobienne (figure 1).

La plupart des genes et enzymes impliqués dans la biosynthese des oxylipines sont maintenant bien
caractérisés chez au moins une espéce végétale. Leur biosynthése débute généralement par
I'intervention d'une lipoxygénase (LOX) sur un acide gras polyinsaturé (AGPI), les précurseurs les plus
courants étant l'acide linolénique (C18:3), l'acide linoléique (C18:2), ou encore l'acide
hexadécatriénoique (C16:3) (figure 2). Les hydroperoxydes formés sont au carrefour de plusieurs
branches métaboliques qui vont conduire a des dérivés finaux en général plus stables et doués
d'activités biologiques diverses. Il a été montré que les membranes de I'enveloppe des chloroplastes
étaient un site cellulaire de métabolisation de ces hydroperoxydes [15]. La régulation de ces diverses
voies enzymatiques (en compétition pour un méme substrat) au cours de la vie d'une plante est un
aspect encore méconnu mais constitue certainement un point de controle important puisque les
signatures d'oxylipines varient considérablement selon la plante et le stress appliqué. Les systémes
enzymatiques mis en jeu comprennent principalement :

- I'alléne oxyde synthase (AOS) conduisant a la formation des jasmonates ;
- I'nydroperoxyde lyase (HPL) clivant I'nydroperoxyde en aldéhydes (C6) et en oxo-acides (C12) ;

- la peroxygénase (POX) catalysant la production d'acides gras époxydés et époxy-hydroxylés ;



- la divinyl éther synthase (DES) fournissant des divinyl éthers ;
- la réductase formant des hydroxy-acides gras.

La voie conduisant aux molécules de type jasmonates (historiquement appelée « voie
octadécanoique », car dérivant du C18:3) a été particulierement étudiée [16] et présente des
analogies avec la biosynthése des prostaglandines a partir de l'acide arachidonique (C20:4) chez les
animaux au cours de la réponse inflammatoire [17]. L'hydroperoxyde généré par une 13-LOX est
converti en une allene oxyde instable, lequel est cyclisé de facon stéréospécifique par une alléne
oxyde cyclase (AOC) en acide 12-oxo-phytodiénoique (AOPD) (figure 2). La double liaison dans le
pentacycle de I'AOPD est ensuite réduite par une AOPD réductase (OPR). Enfin, la chaine latérale est
raccourcie par trois cycles de beta-oxydation pour conduire a I'AJ. L'AOPD, I'AJ, et son ester
méthylique, le méthyle jasmonate (MJ), possédent des propriétés de signalisation similaires pour
certaines réponses physiologiques [18] mais clairement distinctes pour d'autres [19-21]. Les enzymes
de biosynthese conduisant de I'acide linolénique a I'AOPD (LOX, AOS, et AOC) sont chloroplastiques,
les étapes ultérieures sont probablement catalysées dans les peroxysomes [22].

Fonctions des oxylipines dans la défense

Si I'on considére comme oxylipine tout dérivé oxygéné d'AGPI, on peut identifier au moins trois types
de fonctions biologiques dans les défenses des plantes pour cette famille de composés (figure 1) :

1. Des hydroperoxydes d'acides gras libres, qui s'accumulent massivement au cours d'une RH induite
par un microbe ou un éliciteur de mort cellulaire, et qui par leur réactivité chimique pourraient
participer a l'exécution de la mort cellulaire caractéristique de cette RH [23]. Cet aspect a été
développé au cours de ce colloque par J.-L. Montillet et ne sera pas détaillé dans cet article.

2. D'autres oxylipines limitent directement la progression ou la multiplication d'agents microbiens.
Par exemple, des produits issus de la voie POX peuvent se polymériser par des liaisons esters pour
former la cutine qui est en fait un réseau insoluble d'oxylipines et constitue la premiére barriere
mécanique qui empéche la pénétration de bactéries ou de champignons [11]. D'autres molécules
solubles dérivant des voies HPL [24] ou DES [13], et induites en réponse a des infections, ont
également des propriétés antimicrobiennes montrées, et sont donc de véritables phytoalexines,
c'est-a-dire des antibiotiques végétaux.

3. L'AJ issu de la voie AOS est I'oxylipine la mieux connue, sa voie de biosynthése et sa capacité a
induire de nombreuses réponses de défense ayant été décrites depuis de nombreuses années (revue
in [25]). Son implication dans la défense était restreinte pendant longtemps a la réponse des plantes
a des attaques d'insectes [16], mais les données plus récentes ont montré que I'AJ était également
un élément essentiel de la résistance contre certains agents microbiens [5]. En effet, des plantes
déficientes dans la synthése ou la perception de I'AJ montrent une absence d'induction de certains
génes de défense [26, 27] et méme une perte de résistance a des agresseurs nécrotrophes. L'action
de I'AJ s'exerce seule dans certains cas, ou nécessite l'intervention simultanée [9], ou successive [28],
de I'éthyléne, dans d'autres cas.

Cependant, si la contribution spécifique de I'AJ est clairement identifiée dans ces exemples, la
présence ou |'absence d'autres oxylipines peut également modifier l'issue d'une interaction plant-
pathogéne. Des plantes chez lesquelles on a surexprimé ou au contraire inhibé des enzymes de



biosynthese d'oxylipines ont été obtenues et présentent une augmentation [20] ou une diminution
de la résistance a différents agents pathogénes [29, 30]. Les conséquences de la sur- ou sous-
expression d'un géne de 9-Lox sur la résistance du tabac a Phythophthora ont été exposées par M.-T.
Esquerré-Tuguayé au cours du colloque.

Recherche d'acyle hydrolases induites dans la défense chez le tabac

La découverte de nouvelles oxylipines, de génes et enzymes permettant leur synthése, ainsi que
I'identification de leurs importantes activités biologiques se sont considérablement accélérées ces
dernieres années. Dans ce contexte, nous nous sommes intéressés a la recherche d'acyle hydrolases
activées au cours des réponses de défense et qui fourniraient les acides gras libres précurseurs des
oxylipines (figure 2). En effet, les niveaux d'acides gras libres sont trés faibles dans des tissus non
stimulés, et leur libération apres I'attaque est considérée comme un point de régulation essentiel du
flux métabolique conduisant aux oxylipines. Par analogie avec les modéles animaux impliquant des
phospholipases A, (PLA,) dans la synthése des éicosanoides, le méme type d'activité est
probablement requis chez les plantes pour la mobilisation des acides gras. Au début des années 90,
dans une recherche d'activités hydrolytiques induites dans la réponse de résistance du tabac au virus
de la mosaique du tabac (VMT), nous avions mis en évidence une stimulation marquée de I'activité
phospholipase A, (PLA,), en utilisant comme substrat des membranes bactériennes radiomarquées
[31]. Bien que des activités PLA, aient été décrites dans plusieurs systémes de défense inductible [32-
34], aucune de ces études n'avait permis d'identifier la ou les protéine(s) responsable(s) de cette
activité.

Des PLA, de type patatine dans la défense du tabac

Dans l'interaction tabac-VMT, I'augmentation rapide de I'activité PLA, vers 48 heures, au moment de
I'apparition des lésions nécrotiques (figure 3) suggérait que des composés dont la synthese dépend
de I'hydrolyse de lipides pourraient s'accumuler et nous avons donc mesuré |'accumulation de
jasmonates comme marqueurs de |'activation du métabolisme des oxylipines. Les niveaux d'AOPD et
d'A) augmentent en effet significativement en réponse a l'infection virale (figure 3). L'activité PLA,
atteignant son maximum bien avant les jasmonates, ce résultat permettait de poser I'hypothese de
I'implication de cette activité enzymatique dans la synthése d'oxylipines. Dans le but de connaitre la
nature moléculaire de la PLA,, nous avons fractionné un extrait protéique de feuilles infectées sur
différents supports chromatographiques en suivant l'activité enzymatique. De longs efforts ont
conduit a l'isolement d'une protéine labile et de faible abondance, mais responsable de la majorité
de I'activité totale. La séquence N-terminale de cette protéine s'est révélée similaire a celle de la
patatine, qui constitue une famille de protéines de réserve majeure du tubercule de pomme de terre.
Celle-ci avait déja été décrite comme une acyle hydrolase non spécifique avec des activités faibles de
type PLA,, galactolipase, et sulfolipase, n'hydrolysant pas les triglycérides et ne mobilisant donc pas
directement de lipides de réserve [35]. Au début de ce projet, peu de genes de type patatine étaient
connus chez d'autres espéces végétales, et aucun n'avait été corrélé a un processus lié a une RH.



En utilisant une amorce oligonucléotidique dérivée de la séquence N-terminale de la protéine
purifiée en combinaison avec des amorces dérivées de courtes régions conservées dans les genes
disponibles, nous avons amplifié par PCR des fragments partiels, puis trois ADNc patatin-like de
tabac, I'un codant pour la protéine purifiée. Ces génes ont été appelés NtPatl, NtPat2 et NtPat3,
I'identité entre les protéines NtPAT1 et NtPAT3 étant de 58 %, et celle entre NtPAT2 et NtPAT3 de 80
%. La structure des protéines déduites des ADNc semble indiquer une localisation subcellulaire
distincte, qui pourrait leur permettre de dégrader des structures membranaires différentes.

Un premier objectif était de montrer I'activité enzymatique des protéines codée par ces genes. Une
étude biochimique directe a partir d'extraits de plantes n'étant pas possible du fait de la difficulté de
leur purification, nous avons procédé a la production de protéines NtPAT1 et NtPAT3 recombinantes
dans des bactéries, sous la forme de fusions avec la glutathione-S-transférase. Les protéines purifiées
par affinité se sont révélées tres actives dans deux tests différents : dans celui utilisant le substrat
constitué de membranes bactériennes, elles ont montré la méme activité élevée que la protéine
native isolée de plante. Une préparation enrichie en patatine de pomme de terre, testée dans les
mémes conditions, est au moins 100 fois moins active. En utilisant de la phosphatidylcholine, nous
avons déterminé que l'activité PLA, des protéines NtPAT1 et NtPAT3 est aussi élevée que celle d'une
PLA, de venin d'insecte utilisée comme référence. Mais contrairement a cette derniére, les protéines
de tabac possedent également une activité PLA; significative, et des mesures récentes ont révélé
gu'elles dégradaient aussi efficacement des galactolipides extraits de plantes.

Régulation de l'activité PLA, codée par les génes NtPat en réponse a divers stress

Un autre volet de notre étude concerne la détermination du profil d'expression des genes NtPat dans
des situations de stress, notamment en relation avec l'accumulation d'oxylipines. En effet, il est
connu que différents stress engendrent I'hydrolyse de lipides et/ou la synthése d'oxylipines, alors
que tres peu d'informations sont disponibles sur la nature des acyle hydrolases impliquées dans cette
réponse physiologique. Dans un premier temps, nous avions montré que les transcrits des trois génes
NtPat isolés sont indétectables dans des plantes saines, mais s'accumulent rapidement au moment
de l'apparition des lésions nécrotiques dans la RH du tabac au VMT, avec une cinétique paralléle a
celle de l'activité enzymatique. Cela signifie que, dans le test utilisé, l'activité PLA, est due, en
majeure partie, a I'expression de genes de type patatine.

Nous avons ensuite évalué la cinétique de réponse des génes NtPat a d'autres traitements, en
mesurant d'une part l'activité PLA,, et en immunodétectant d'autre part la protéine NtPAT3. Les
résultats obtenus sont résumés dans la figure 4. Par exemple, au cours d'un stress de sécheresse, une
hydrolyse de lipides polaires, notamment de galactolipides chloroplastiques, a été décrite chez la
dolique, et un gene de patatine induit dans ces conditions et codant pour une activité galactolipase
vient d'étre isolé [36]. Dans le tabac, une déficience en eau n'induit ni l'activité PLA,, ni la protéine
NtPAT3, et cette derniére n'est donc pas impliquée dans la dégradation de lipides au cours du
flétrissement, s'il existe chez cette espece. La blessure mécanique, souvent utilisée pour mimer une
attaque d'insectes herbivores, provoque chez de nombreuses plantes une accumulation transitoire
d'AJ, qui va ensuite induire un groupe de génes codant pour des protéines diminuant la digestibilité
et la valeur nutritive de la plante attaquée [25].



Cette réponse suppose une induction trés rapide d'un géne d'acyle hydrolase, ou une activation post-
traductionnelle d'une enzyme préexistante. Les genes NtPat ne sont pas impliqués dans ce
processus, au vu de leur réactivité trés faible et tardive a une blessure.

Les signaux de défense AS, AJ, éthylene ou encore certaines formes activées de I'oxygene sont
capables d'induire certains génes de biosynthése d'oxylipines. Nous avons testé ces traitements, et
seul I'éthyléne, administré a des plantes sous la forme de son précurseur, l'acide 1-
aminocyclopropane-1-carboxylique (ACC), augmente l'activité PLA,. Cet effet est clairement amplifié
lorsque I'ACC est associé au MJ. L'induction observée dans ce cas, bien que forte, est bien plus
tardive que celle observée en réponse au VMT, et ne reflete probablement pas la signalisation
endogene activant les genes NtPat pendant la RH.

De facon intéressante, d'autres types d'agents pathogénes, notamment la bactérie Erwinia
carotovora et le champignon Botrytis cinerea, tous deux de type nécrotrophe, induisent des niveaux
élevés d'activité PLA, et d'accumulation de protéine NtPAT3. Il en est de méme pour la beta-
mégaspermine, une protéine fongique issue du milieu de culture de Phytophthora megasperma et
décrite comme un éliciteur puissant de la RH chez le tabac [37]. Ce dernier inducteur a été un outil
puissant pour une étude de la régulation spatio-temporelle des genes NtPat, de |'activité PLA,, et de
I'accumulation de jasmonates (manuscrit en préparation). L'activité PLA, est induite a la fois dans une
zone foliaire infiltrée avec I'éliciteur, qui met en place la mort cellulaire typique de la RH, mais
également dans une zone étroite de cellules vivantes située a l'extérieur de la zone traitée et qui
exprime intensément de nombreuses réponses de défense. En revanche, I'AOPD et I'AJ, mesurés
comme marqueurs du métabolisme des oxylipines, ne sont synthétisés que dans le tissu en cours de
nécrose. Cela signifie que l'expression de genes NtPat peut avoir lieu indépendamment de la
synthése de jasmonates, ou de la mort de cellules végétales. D'autres facteurs non identifiés sont
impliqués dans la régulation de ces deux réponses.

CONCLUSION

Ce travail, initié par une approche biochimique de recherche d'activité PLA, dans une interaction
plante-pathogéne, a conduit a la caractérisation des premiéres lipide acyle hydrolases végétales
spécifiqguement induites en réponse a des infections microbiennes. Leur identification en tant que
membres de la famille des patatines suggere un nouveau role dans la défense inductible pour ces
protéines que |'on pensait jusque la cantonnées dans une fonction de protéine de réserve. Le spectre
large de substrats hydrolysés in vitro par les protéines NtPAT ainsi que leur probable localisation
différentielle dans la cellule (a I'extérieur du chloroplaste) indiquent que divers systémes
membranaires pourraient étre dégradés par ce type d'enzymes au cours de la RH. En réponse a
I'infection par le VMT ou a l'infiltration d'un éliciteur, la stimulation de I'activité PLA, précede la
synthése de jasmonates, signifiant qu'une partie des acides gras libérés par les protéines NtPAT
pourraient étre métabolisés en oxylipines dans différents compartiments cellulaires. Cependant,
d'autres PLA, impliquées spéciquement dans la synthése des jasmonates dans les chloroplastes,
pourraient étre masquées dans notre test par l'activité élevée des protéines NtPAT. Différentes
oxylipines sont probablement synthétisées a partir de différents pools d'acides gras libres mobilisés
par des enzymes spécifiques.



L'obtention de plantes altérées dans I'expression des génes NtPat devrait permettre d'élucider la
contribution des protéines NtPAT dans la synthése de dérivés d'acides gras dans la défense induite
chez les végétaux. Par ailleurs, les ressources génétiques disponibles chez la plante modele
Arabidopsis thaliana permettront une approche génétique systématique du réle de I'ensemble des
genes de type patatine identifiés chez cette plante.
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Figure 1. Evénements de reconnaissance, de signalisation et réactions de défense
conduisant a la mise en place d'un état de résistance. Les différents niveaux
d'intervention d'oxylipines sont indiqués en couleur.
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Figure 2. Schéma simplifié de la voie de biosynthése des oxylipines par I'action
d'une 13-LOX sur I'acide linolénique. La voie de biosynthése de I'acide jasmonique
est détaillée. AGPI : acide gras polysaturé ; AOC : allene oxyde cyclase ; AOS :
alléne oxyde synthase ; DES : divinyléther synthase ; alpha-DOX : alpha-
dioxygénase ; HPL : hydroperoxyde lyase ; LOX : lipoxygénase ; OPR : 12-oxo-
phytodiénoate réductase ; POX : peroxygénase.
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Figure 3. Evolution de I'activité phospholipase A, et des niveaux de jasmonates
(AOPD : acide 12-oxo-phytodiénoique et AJ : acide jasmonique) au cours de la
réaction d'hypersensibilité du tabac au virus de la mosaique du tabac. La fléche
montre le temps ol apparaissent les lésions nécrotiques. Symboles vides : plantes
non infectées ; symboles jaunes : plantes infectées (adapté de Dhondt et al.,
(2000)).
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Figure 4. Effet de différents stimulus sur l'activité PLA, codée par les genes NtPat.
ACC : acide 1-aminocyclopropane-1-carboxylique ; AS : acide salicylique ; B.
cinerea : Botrytis cinerea ; E. carotovora : Erwinia carotovora ; FAO : formes
activées de I'oxygéne ; beta-meg : beta-mégaspermine ; MJ : méthyle jasmonate ;
VMT : virus de la mosaique du tabac.



