
M/S n° 11, vol. 25, novembre 2009
 891

NO
UV

EL
LE

S
M

AG
AZ

IN
E

Limbe

Pétiole

Foliole

Rachis

A B

> Les feuilles présentent une grande diver-
sité de formes entre les espèces végétales 
et parfois même au sein d’une seule plante. 
Cette variabilité résulte principalement de 
différences de niveau et d’organisation de 
la découpe. Cette dernière peut affecter 
entièrement le limbe, le découpant en dif-
férentes unités appelées folioles, formant 
ainsi des feuilles composées (Figure 1). 
En l’absence de telles folioles, les feuilles 
sont dites simples. Les découpes peuvent 
être limitées au bord des feuilles et selon 
leur amplitude former des bords lisses ou 
fortement lobés [1, 2].

Formation des feuilles 
et facteurs de découpe
Quelle que soit leur forme finale, les 
feuilles émergent au sein du méristème 

apical comme de simples structures 
cylindriques appelées primordia. Contrai-
rement à la majorité des feuilles simples, 
le développement des feuilles composées 
requiert le maintien d’une activité orga-
nogénique dans leurs primordia. Selon les 
espèces, deux voies réalisant cette fonc-
tion ont été identifiées : la voie des gènes 
méristématiques knotted-like homebox 
(KNOX) et celle des gènes méristémati-
ques floraux LEAFY (LFY) [1, 2]. Ces deux 
voies sont responsables de la formation 
d’une zone pseudo-méristématique sur 
les bords des primordia appelée blasto-
zone qui, après croissance et fragmenta-
tion, va donner naissance à des primordia 
de folioles [1, 2]. Le « dissecteur » requis 
pour cette fragmentation n’est cepen-
dant pas connu, et il n’est pas clair s’il 

est conservé entre les espèces à voies 
KNOX et LFY.
De tels facteurs de découpe ont cepen-
dant été identifiés dans d’autres contex-
tes du développement des plantes, 
comme lors de l’initiation et la sépa-
ration des organes. Parmi ceux-ci, on 
trouve les gènes no apical meristem 
(NAM) et CUP-SHAPED COTYLEDON (CUC) 
appartenant à une famille conservée de 
facteurs de transcription spécifiques des 
plantes [3-5]. Ces gènes sont exprimés 
dans les zones frontières entre le méris-
tème et les primordia et contribuent à 
la faible prolifération cellulaire de ces 
zones. Leur inactivation entraîne des 
défauts de séparation d’organes [3-5]. Il 
a également été montré que le gène CUC2 
contrôlait la profondeur de la dentelure 
de la feuille simple d’arabidopsis [6]. Les 
gènes NAM/CUC, du fait de leur rôle de 
dissecteurs à la fois dans le méristème et 
le long du bord de la feuille, sont de bons 
candidats pour jouer un rôle similaire 
dans la blastozone. Au sein de l’équipe de 
Patrick Laufs à L’INRA de Versailles, nous 
avons donc récemment étudié le rôle des 
gènes NAM/CUC dans le développement 
de la feuille de cinq espèces : l’ancolie, 
la pomme de terre, la tomate, le pois 
et la cardamine, représentant à la fois 
les différentes voies contrôlant la forme 
des feuilles et les principaux groupes 
 d’Eudicotylédones.

Les gènes NAM/CUC dans la formation 
des feuilles composées
Onze orthologues des gènes NAM/CUC 
dans ces cinq espèces ont été clonés et 
une analyse phylogénétique a permis de 
les classer en deux clades distincts : le 
clade NAM qui regroupe l’ensemble des 
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Figure 1. Feuille simple et feuille composée. Les feuilles simples, comme celle d’Arabidopsis 
(A), sont constituées d’une seule unité de limbe rattachée à la tige par le pétiole. Dans le cas 
des feuilles composées, comme celle de la tomate (B), le limbe est découpé en plusieurs unités 
appelées folioles réunies sur le rachis. Les unités de limbes sont plus ou moins découpées avec 
des bords légèrement dentés comme chez Arabidopsis ou fortement lobés comme chez la tomate 
(échelle : 1 cm).
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séquences homologues au gène NAM 
de pétunia ainsi qu’aux gènes CUC1 et 
CUC2 d’arabidopsis [3, 5] et le clade 
CUC3 qui regroupe les séquences appa-
rentées au gène CUC3 d’arabidopsis [7]. 
Ces gènes NAM/CUC3 sont tous exprimés 
dans les frontières, dans un domaine 
qui est  complémentaire aux zones de 
 prolifération, comme les gènes NAM/
CUC3 déjà connus dans d’autres espèces.
Au cours du développement des feuilles 
composées des espèces choisies, ces 
gènes sont exprimés asymétriquement 
sur l’un des côtés de la foliole. Cette 
expression précède l’émergence du pri-
mordium de la foliole et reste présente 
tardivement durant la croissance de la 
foliole [8].

Ce profil d’expression très spécifique 
suggère un rôle des gènes NAM/CUC3 
dans le développement des feuilles 
composées que nous avons précisé par 
une analyse fonctionnelle menée chez 
quatre des espèces. L’inactivation des 
gènes NAM/CUC3 a révélé plusieurs de 
leurs fonctions [4]. Le bord des folioles 
est dans un premier temps lissé avec 
la disparition des dents quand elles 
étaient présentes (Figure 2), révélant 
ainsi un rôle des gènes NAM/CUC3 
 comparable à celui observé chez ara-
bidopsis [6]. Des fusions de folio-
les (Figure 2) indiquent que les gènes 
NAM/CUC3 participent à la séparation 
des folioles. Enfin, le nombre de folioles 
est réduit indiquant qu’en plus de leur 

rôle dans la séparation des organes, 
les gènes NAM/CUC3 favoriseraient la 
croissance des folioles (Figure 2).

Interactions 
entre gènes méristématiques 
et dissecteurs NAM/CUC
Les interactions pouvant exister entre 
les gènes NAM/CUC3 et les gènes déjà 
connus pour leur rôle dans la for-
mation des feuilles composées ont 
ensuite été étudiées [8]. Dans un 
premier temps, nous avons montré 
que les gènes NAM/CUC3 ne sont plus 
exprimés dans les feuilles simples des 
mutants Lanceolate (La) de tomate et 
unifoliata (uni) de pois. Inversement, 
l’expression des gènes NAM/CUC3 est 
augmentée dans une lignée surexpri-
mant un gène de la famille KNOX de 
la cardamine. Ces résultats suggè-
rent que les gènes responsables de la 
découpe des feuilles composées régu-
lent l’expression des gènes NAM/CUC3. 
Inversement, dans toutes les espè-
ces étudiées, nous avons pu observer 
qu’une diminution de l’expression des 
gènes NAM/CUC3, entraîne une forte 
diminution de l’expression des gènes 
KNOX et LFY, suggérant ainsi une bou-
cle de rétrocontrôle positive entre ces 
deux groupes de gènes.
L’ensemble de ces résultats permet de 
proposer un modèle du rôle des gènes 
NAM/CUC3 chez les Eudicotylédones 

Figure 3. A. L’expression des gènes NAM/CUC3 
permet de délimiter les folioles en formation 
(P : primordium, F : foliole) B. Les gènes NAM/
CUC3 participent à la formation des folioles, 
d’une part en mettant en place une zone fron-
tière nécessaire à la séparation entre struc-
tures voisines et, d’autre part, via leur interre-
lation avec les gènes KNOX/LFY pour maintenir 
un état indifférencié.

Figure 2. Illustration de la fonction des gènes 
NAM3/CUC3. L’inactivation des gènes NAM/
CUC3 entraîne un lissage des bords de la feuille 
(A), des fusions de folioles (B) ainsi qu’une 
diminution du nombre de folioles (C). Échelle : 
1 cm.
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> La spermatogenèse est l’ensemble 
des divisions et différenciations cellu-
laires conduisant, à partir des cellules 
souches germinales (CSG), à la forma-
tion des spermatozoïdes dans le testi-
cule adulte. La préservation d’un stock 
de cellules souches fonctionnelles est 
indispensable pour le maintien de l’ho-
méostasie et de la fonction tissulaire, 
mais également pour la régénération 
du tissu après une lésion. Ces CSG se 
multiplient soit pour s’autorenouveler 
soit pour entrer dans le processus de 
différenciation et donner naissance à 
des progéniteurs, qui seront à l’origine 
de la production des cellules spéciali-
sées. Le processus d’engagement d’une 

Les progéniteurs murins
transplantés peuvent régénérer
une spermatogenèse à long terme
Dans le testicule murin, les CSG ou 
spermatogonies As (single) débutent 
le processus de différenciation pour 
donner une première série de progéni-
teurs, les spermatogonies Apr (paired) 
et Aal (aligned) dites indifférenciées. 
Les spermatogonies Aal se différencie-
ront en une seconde série de progé-
niteurs dits différenciés, les sperma-
togonies A1, A2, A3, A4, Int et B dans 
lesquelles se produira par la suite le 
processus méiotique (Figure 1). Chez la 
souris, nous disposons d’un test fonc-
tionnel identifiant les CSG : l’analyse 

cellule souche dans le processus de 
différenciation est considéré comme 
irréversible. Ainsi, ces progéniteurs per-
dent la capacité de régénérer le tissu 
à long terme. Cependant des études 
récentes notamment dans le modèle du 
tissu germinal chez la drosophile, sou-
lignent la capacité qu’ont des progéni-
teurs déjà engagés à se reprogrammer 
et à acquérir à nouveau le potentiel de 
régénération à long terme des cellules 
souches [1, 2]. Deux mécanismes pour-
raient ainsi coexister au sein de cer-
tains tissus afin de maintenir le pool de 
cellules souches : l’autorenouvellement 
des cellules souches et la reprogram-
mation des progéniteurs.

Des progéniteurs transplantés 
peuvent générer des cellules 
souches germinales 
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(Figure 3). Ces gènes sont exprimés 
asymétriquement dans la frontière des 
folioles où ils répriment localement la 
croissance cellulaire. Ils induisent éga-
lement la croissance des folioles par un 
mécanisme qui n’est pas intrinsèque à la 
cellule et sont impliqués dans une boucle 
de régulation positive des gènes méristé-
matiques KNOX et LFY. Après avoir iden-
tifié ces acteurs conservés de la découpe 
et de la croissance des folioles, il reste à 
présent à découvrir les éléments régulant 
leur activité et ainsi à mieux compren-
dre l’origine des nombreuses formes de 
feuilles  observées dans la nature. ‡
A conserved mechanism 
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