Ministére de I’Enseignement Supérieur et de la Recherche Scientifiquez' Frng e S J

Université Ziane Achour- Djelfa.
Faculté des Sciences de la Nature et de la Vie.

Département de Biologie.

Polycopié de Cours :

Relations symbiotiques
\_ v,

Présente par :

Mme BENCHERIF Trodi Karima (Maitre de conférences classe A : MCA).

Le présent polycopié de cours est destiné aux étudiants du domaine des Sciences de la

Nature et de la Vie, pour les spécialités :

Master 2 : Biotechnologie végétale (Module : Relation symbiotiques ; Module : Relation

plantes environnement ; Module : Relation hotes/pathogenes).
Master 1 : Biotechnologie végétale (Module : Amélioration des plantes).

Licence3 : Biologie et physiologie végétale (Module : Physiologie du stress).

Année universitaire ; 2022/2023



Avant-Propos :

La rhizosphére constitue un environnement dynamique fortement influencé par les
plantes qui jouent un réle primordial dans 1’équilibre physico-chimique du sol. Cette influence
vient principalement de la capacité des racines a modifier la porosité, le pH, la structure du sol
et a exsuder des molécules organiques dans la solution du sol. De plus, a I’heure du
développement durable, la gestion et la valorisation des services écosystemiques rendus par les
symbioses rhizosphériques représentent un des enjeux majeurs pour 1’optimisation qualitative

et quantitative des productions végétales et pour la réhabilitation des sols dégradés.

Les microorganismes symbiotiques vivent en association avec la majorité des plantes
terrestres. L’étude de ces associations a pris, durant les derniéres décennies, beaucoup
d’ampleur jusqu’a devenir une discipline a part entiére des sciences biologiques. Nous
retrouvons des spécialistes des symbioses mycorhiziennes, des spécialistes en symbioses
fixatrices d’azote qu’elles soient rhizobiennes ou actinorhiziennes, des lichénologues, etc., tous

voués a I’étude des interactions bénéfiques aux partenaires impliqués.

Néanmoins, a I’heure du développement durable, la gestion et la valorisation des
services écosystémiques rendus par les symbioses rhizosphériques représentent 1’un des enjeux
majeurs pour 1’optimisation qualitative et quantitative des productions végétales et pour la

réhabilitation des sols dégradés en vue d’une agriculture durable.

Plusieurs ouvrages traitent des symbioses racinaires ; ils présentent leurs morphologies,
la physiologie des symbioses sans oublier les apports de la biologie moléculaire. Néanmoins,
le présent ouvrage, loin d’étre un traité d’écologie des symbioses racinaires, se propose de
donner un apercu aussi clair et complet que possible des relations étroites entre les
microorganismes symbiotiques et leur plante hdtes. Un ouvrage basique pour les étudiants
universitaires de classes spécialisées, voir méme les éléves des écoles d’agricultures, soucieux
d’acquérir des notions de base sur les symbioses racinaires. L’ouvrage passe au travers des trois
types de symbioses en milieux arides et semi-arides, notamment en milieux salins, dont la
surface de par le monde ne cesse de se développer. Ce volet est jugé comme étant un point

positif en faveur de cet ouvrage.

Un nombre consequent de références bibliographiques a été consulté afin de consolider

la qualité de chaque information fournie.

Dans le premier chapitre le consortium sol/microorganismes/plante est abordé et le réle

de chaque partenaire y est défini. Par la suite le deuxieme chapitre est dédi¢ a I’explication des
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trois symbioses racinaires, leur établissement et les étapes de leur installation. Le troisiéme
chapitre et un complément du deuxi¢me ou le dialogue moléculaire lors de I’installation de
chaque symbiose est abordé. Enfin, en dernier chapitre les interactions entre les différentes
symbioses et I’environnement sont avancees en focalisant sur les points positifs a exploiter pour

chaque symbiose.

Cet ouvrage a pour ambition de contribuer a une meilleure compréhension de la relation
symbiotique qui lie les microorganismes rhizosphériques avec leurs plantes hotes, sous ses
aspects techniques et organisationnels, et cela avec une simplicité qui permettra a la jeune
génération de chercheurs de s’intéresser a ce volet et de 1’exploiter, de plus en plus, en vue

d’une agriculture saine et durable.
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Introduction

L’étude de la vie animale nous ameéne le plus souvent a constater que les organismes
vivants sont en perpétuelle compétition pour leur nourriture et leur habitat. Cette compétition
pour les ressources toutes simples peut se traduire chez les animaux par des relations plus
agressives telles que le parasitisme et la prédation (Fortin et al., 2008).

Ce concept de vie conjointe entre especes distinctes a été formalisé pour la premiére
fois par le biologiste allemand, Albert Frank (1839-1900), qui a propose le terme
“’symbiotismus’® dans un article de 1877 pour désigner 1’association de 1’algue et du
champignon dans les lichens. Des 1879, le mot prend son envol sous sa forme actuelle de
>symbiose’’ grace a Anton de Bary (1831-1888) un grand microbiologiste allemand. Il définit
la symbiose comme “’La vie ensemble d’organismes de noms différents’’, conformément a
Iétymologie grec sun : avec et bios : vie. Les partenaires de ce vivre-ensemble sont appelés des
“’symbiontes’’. Cette définition désigne une coexistence durable entre espéces, durant toute ou

une partie de la vie des symbiotes (Selosse, 2018).

L’étude de la symbiose n’est pas une science ancestrale, elle date grosso modo du début
du 20°™ siécle et a pris son envol dans les années 1950. Plusieurs définitions du terme symbiose
circulent, celle donnée par Selosse (2000) résume bien le propos: «La symbiose est
I’association physique durable au cours de la vie de deux organismes qui en tirent un bénéfice

mutuel ».

Il a également été prouvé que la symbiose a joué un role déterminant dans 1’évolution
des cellules eucaryotes, telles qu’elles sont connues aujourd’hui (Fortin et al., 2008). En effet,
les plantes vertes vivent en étroite et universelle collaboration avec de nombreux
microorganismes du sol. Ces microorganismes invisibles a I’ceil nu, jouent des roles
déterminant dans 1’évolution de I’ensemble des plantes supérieures. IIs interviennent dans leur
nutrition, dans I’absorption de 1’eau a partir des sols, dans leur protection contre les organismes

pathogenes et dans leurs résistances aux stress environnementaux.

Quand on parle de symbiose racinaire, il est question de microbiome. Le microbiome :
est I’ensemble des microorganismes vivant dans un étre vivant (animal ou végétal). Quand il
est question de symbiose végeétale, les microorganismes vivent a l’intérieur de leur hote
constituant ainsi un microbiome (Fortin et al., 2008). En effet, les microorganismes jouent un
rle déterminant dans la vie des plantes, ces relations se manifestent sous forme de prédation,

de parasitisme, de commensalisme, d’antibiose, d’amensalisme et de symbiose (Figurel).
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L’évolution de ces relations différe en fonction des especes étudiées. L’exemple le plus
commun de la symbiose racinaire est la symbiose fixatrice d’azote ; qui fait intervenir la famille
des Fabacées avec les Rhizobia. D’autres bactéries fixatrices d’azote comme les Actinomycetes,
sont egalement capables d’interagir avec les plantes. Dans les deux cas, la symbiose avec les
bactéries aboutit a la formation d'un nouvel organe au niveau des racines (et/ou tiges), le nodule
fixateur d'azote. Dans les nodules, les bactéries, protégées et nourries par la plante, lui

fournissent en échange de I'azote fixé.

Parasitisme
Compétition pour les
ressources Prédation
+ + 0+ i
Symbiose Commensalisme Parasitisme
+0 00 -0
Commensalisme Neutralisme Antibiose
+ - 0- 0-
Prédation Amensalisme Compétition

Evolution

Figure 1: Graphique de Whittaker illustrant les interactions possibles entre deua
organismes dans le méme habitat. Lorsque deux organismes se trouvent dans le méme habitat, ils peuvent
interagir de différentes manieres. La compétition constitue un mode d’interaction primitif, alors que la symbiose
représente le mode d’interaction le plus évolué. Chez les végétaux le cheminement de 1’évolution passe surtout
par le parasitisme, alors que chez les animaux la prédation constitue le plus souvent 1’étape intermédiaire. + :
influence positive du partenaire, - : influence négative, 0 : neutralité (aucune influence).
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Chapitre 1 : Concept de symbiose racinaire : Le consortium
plante-sol-microorganismes.

Le concept de la symbiose racinaire implique trois éléments majeurs : le sol, la plante et les

microorganismes ce qui forme un consortium entre ces trois partenaires.

1.1. Le sol :

Le sol est considéré comme la couche superficielle de 1’écorce terrestre située a
I’interface entre la lithosphére et I’atmosphere. 11 est la conséquence de la transformation de la
roche mere enrichie par des apports organiques et caractérisée par la présence de vie. Il constitue
un environnement dans lequel interagissent directement ou indirectement de nombreux
microorganismes, que ce soit entre eux ou aussi avec les composantes abiotiques du sol (matiére
organique, matrice minérale, etc.) ainsi qu’avec les racines des plantes (Duponnois et al., 2013).

Le sol peut étre défini comme un réacteur biologique tres actif ou se développent des
réactions biochimiques abondantes et variées. Le sol est un milieu vivant compose de nombreux
microorganismes, essentiellement hétérotrophes, c'est-a-dire qu’ils ont besoin d’une source de
carbone organique pour réaliser leur croissance (Lepinay, 2013). La production primaire des
plantes, via le «turnover » de la matiére organique sénescente et les rhizo-dépositions
d’exsudats, constitue une des principales voies par lesquelles le carbone atmosphérique
alimente le cycle du carbone dans le sol (Carpenter-Boggs et al., 2000; Six et al., 2006 ;
Duponnois et al., 2013). La libération de carbone organique dans la rhizosphére constitue une
source importante de nutriments pour ces microorganismes. Cette interaction trophique est a la

base de I’effet rhizospheére (Lepinay, 2013).

En plus du carbone, de nombreux autres composes chimiques et certains xénobiotiques se
retrouvent eégalement dans les sols et les microorganismes sont fortement impliqués dans leur

évolution (Figure 2).
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Sécrétion
d’exsudas Racine
racinaires §
par la = ' . v
plante a) Exsudats Minéralisation -
richesenC _de I'N d) Excrétion
_ _ / =
"~ Matiére . = — ———
> b) Min.- Biomasse c) Prélév. de Protozoaires,
organique “de'N microbienne N—— Nématodes
~ du sol prédation Watmichebiatminhuthe i

Activation du microbiote du sol par le carbone contenu dans les exsudas
racinaires

Figure 2 : Les cycles de quelques composés chimiques dans le sol (Callot, 1983 modifié).

1.2. Lesplantes:

La structure des communautés microbiennes associées aux racines des plantes est
fortement dépendante de la quantité et de la qualité des exsudats racinaires. D’autre part, la
composition des exsudats racinaires est principalement déterminée par les caractéristiques du
couvert végétal. Deux points sont alors a prendre en considération :

- Composition spécifique, age de la formation, etc ;

- Conditions environnementales (Duponnois et al., 2013).

La sécrétion des exsudats racinaires est la liaison directe entre la plante et le sol : L’exsudation
racinaire représente la diffusion passive de solutés racinaires vers la solution du sol. Ces
exsudats sont constitués majoritairement de sucres, d’acides carboxyliques et d’acides aminés

et sont plus particulierement présents en abondance au niveau des extrémités racinaires.

1.3.  Les microorganismes :

Les microorganismes symbiotiques sont un facteur déterminant de 1’évolution des
plantes supérieures (Figure 3). Les interactions entre la plante hote et les microorganismes
peuvent étre soit facilitatrices, soit antagonistes pour un indicateur donné (ex.: croissance de la
plante). Parmi les groupes fonctionnels composant la microflore tellurique, certains jouent un
réle majeur dans la stimulation de la croissance et de la survie des plantes. Cela en augmentant

notamment la biodisponibilité d’éléments minéraux qui constituent fréquemment la principale
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contrainte au bon développement du végétal. De nombreux microorganismes telluriques ont éte
considérés comme des biofertilisants potentiels dans le cadre d’une agriculture durable a faible

apport d’intrants.

Ces mécanismes d’origine biotique et abiotique permettent un retour des éléments
chimiques dans le pool de nutriments dissous dans la solution du sol qui sont alors mobilisables

par la plante pour assurer ses besoins.

. ) Jouent des roles
Plantes vertes Etroite relation avec déterminant dans
les microorganismes Pévolution de

I’ensemble des
plantes supérieurs

Structuration des

\ sols 4 -
SURITITa e Absorption de Protection contre P
Nutrition et de la I’eau & partir des les organismes eSL: ance aux
croissance des sols pathogénes  stresses
plantes environnementaux

Figure 3 : Role des microorganismes dans la vie des plantes ((Conception de 1’auteur d’apres
les explications de Sellosse, 2017).

1.4.  Larhizosphére :

La rhizosphere a été définie par Hiltner (1904) comme le volume de sol évoluant sous
I’influence des racines et caractérisé par une intense activité microbienne résultant de la
diffusion ou de I’exsudation de composés organiques au niveau racinaire (Duponnois et al.,
2013).

De ce fait I’ « effet rhizosphére » est un processus dynamique résultant d’interactions
entre la plante héte, le sol, les microorganismes telluriques et différentes caractéristiques du
milieu (climat, pratiques culturales, nature du sol, ...etc.) attribuant a ce compartiment

rhizosphérique des caracteristiques physico-chimiques et biologiques particuliéres.
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Toutefois, la rhizosphere est la région du sol qui est sous I’influence directe de la racine.
Elle représente une interface essentielle entre la plante et le sol. Autrement dit, c’est une
interface active par la présence de microorganismes : bactéries et champignons ainsi que par la
présence de leurs prédateurs. Considérée comme I’habitat des microorganismes liés aux
activités de la racine, la rhizosphere s’étend de la surface des tissus (Rhizoplan) a I’intérieur de
ceux-ci (endorhizosphére). De ce fait, nous qualifions d’exorhizosphére la région du sol située

au voisinage de la racine et influencée par celle-ci (Gobat et al., 2001).
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Figure 4: Le consortium plante-microorganismes-sol. a. Endosphere et rhizosphére. b.

Interactions plante-microorganismes.

Il existe une dynamique réactionnelle entre le systéme racinaire et le sol, soit des
couches profondes du substratum en direction des parties aériennes des végetaux (figure 5). En
effet les végétaux terrestres se développent a I’interface sol-atmosphére. Et dans I’ensemble
sol/plante/atmospheére, existe une circulation constante d’eau et de solutés (molécules ou ions)
qui est commandée par 1’énergie regu par I’interface « feuilles-atmospheére ». Cette interface

joue un réle prépondérant dans la croissance et le développement des végétaux. Il existe une
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absorption active et passive des ions par les cellules racinaires (interface : phase liquide-racine).
Les ions étant puisés dans le film d’eau entourant les racines, des mécanismes d’enrichissement
de la phase liquide aux dépens des réserves contenues dans la phase solide surgissent. A ce
niveau les transferts des ions sont limités par les difficultés de diffusion des solutions dans le

sol et par ’hétérogénéité du milieu (Callot et al., 1983).

Vers les parties

Dynamique de

croissance du aeriennes

systeme racinaire

Eau et sels

Tninéraux
/g

lucides l
Mouvement de I’eau

1. Absorption . "
. contraintes
et échanges ’
/croissance

solution/racine

4, Structure et

Précipitatiopﬂ

; AbsorptioV fonctionnement du sol
. ) des ions/ Dissolution

Fonctionnem exsorption

ent du /

systeme Couches profondes du

2. échnges entre phase

racinaire liquide et phase solide 4 substratum\

Dynamique

réactionnelle du
sol

Figure 5 : Dynamique réactionnelle entre le systeme racinaire et le sol.
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1.4.1. Les propriétes physicochimiques de la rhizosphére :

La rhizosphére désigne le volume de sol soumis a I'influence de I'activité racinaire. Dans la
pratique, le sol considéré comme rhizosphérique est celui qui adhére aux racines. Ce volume
de sol est plus ou moins important et varie selon les plantes et le sol. La racine fournit au
sol une grande quantité de rhizo-dépots fortement hydratés ce qui permet d’améliorer le
contact entre les particules de sol et la racine (Czarnes et al., 2000; Hinsinger et al., 2001).
Il a également été prouve que la plante libere dans le sol diverses substances chimiques dont
des acides minéraux et organiques afin de faciliter ’acquisition des nutriments (Duponnois
et al., 2013). La sécrétion des différents composés dans le sol influe directement sur le pH
du sol et sur I’altération de la roche. En effet, I’acidification induite par la racine s'étend sur
une distance de 1 a 3 mm (Schaller, 1987) tandis que le prélevement d'eau ou de nitrate peut
s'étendre a plusieurs centimetres de la racine (Hamza et Aylmore, 1992). Parallelement, au
cours de leur respiration, les plantes et les microorganismes y prélevent I’oxygeéne dont elles
ont besoin, ce qui diminue localement la pression partielle de dioxygéne et augmente la

concentration de dioxyde de carbone (Hinsinger et al., 2001).
1.4.2. Lacomposition des exsudats racinaires :

Les racines représentent la principale source d’entrée du carbone dans le sol, notamment
par les rhizo-dépots : exsudats, mucilage, poils absorbants, tissus desquamés (Duponnois et al.,
2013). Les plantes supérieures sont caractérisées par une sécrétion massive des exsudats
racinaires, cependant, les racines libérent également une quantité importante de carbone dans
le sol. Cette quantité avoisine les 17 % du carbone fixé par I'activité photosynthétique de la
plante (Nguyen, 2002) et les exsudats racinaires représentent de 2 a 4 % des photosynthétats.
Autrement dit, une grande partie des produits de la photosynthése est transférée vers le sol et

en fait béenéficier les microorganismes rhizosphériques.

Les exsudats racinaires sont constitués de deux fractions majeures : (i) Les mucilages : fraction
visible (macromolécules) ; (ii) Les exsudats solubles en solution : Fraction non-visible. La
nature des exsudats racinaires varie selon les espéces de plantes et les facteurs du milieu
notamment la déficience en phosphore ou en fer. La présence de champignons mycorhiziens a
arbuscules, lesquels vivent en symbiose avec les racines des plantes peut modifier I'exsudation

de ces derniéres. L’age physiologique des racines joue aussi un role important dans la qualité
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des exsudats. Les exsudats racinaires jouent un réle dans la protection de la racine notamment

de la coiffe en plus d’alimenter en composés carbonés la microflore du sol.

L’interaction entre les exsudats racinaires et les microorganismes du sol implique divers
phénomeénes biochimiques : (i) la biodégradation des exsudats, (ii) le chimiotactisme, (iii) la
stimulation de I’exsudation. Sans oublier que les exsudats servent également de substrat aux
micro-organismes du sol, principalement, les bactéries et les champignons qui interagissent

dans les processus de biodégradation.

Dans cette rhizosphére nous rencontrons divers types d’interactions entre les
microorganismes ainsi qu’entre les microorganismes et les plantes hotes.

Les interactions les plus étudiées sont la symbiose et le parasitisme.et les intermédiaires
entre les deux foisonnent. Il est difficile dans certain cas de savoir si nous avons vraiment affaire
a une symbiose. Un méme partenaire hétérotrophe (champignon, bactérie) peut se comporter
en symbiote ou en parasite, selon les conditions et le degré de compatibilité entre les deux
partenaires. Les deux principales symbioses de ce types rencontrées dans le sol sont les

symbioses mycorhiziennes et les symbioses fixatrices d’azote (Gobat et al., 2001).
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Rhizodéposition : représente le
milieu de culture des
microorganismes auxquels elle
fournit : énergie et carbone
organique

Mucilage : fraction solide Exsudas en solution

Communication entre les
différents microorganismes

du sol .
Aliments pour les

microorganismes
saprophytes de la
rhizosphére

Support solide de la croissance
bactérienne

Chimiotaxie: Comportement des micro-organismes vis-a-vis des substances chimiques

Les composées volatiles jouent des roles dans I’équilibre chimiques des différentes
réactions au niveau de la rhizosphére

Figure 6 : Microflores et activités racinaires (Conception de I’auteur, original, 2021).
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Chapitre 2. Les différents types de symbiose racinaire

2.1. Introduction :

Le type de symbiose le plus ancien dans le monde est la symbiose lichénique. 1l s’agit
d’une association entre une algue et un champignon. L’algue fournie au champignon les
composeés carbonés et de son c6té le champignon lui procure 1’cau et les sels minéraux (Figure
7). Autrement dit : Les photo symbiotes, autotrophes pour le carbone, réalisent la photosynthese
et fournissent aux champignons des substances carbonées. Les algues vertes fabriquent, entre

autres, des polyols, substances dérivées des sucres, ainsi que de la vitamine B.

H:0 ; Sels minéraux CO2; Lumiére

w H:0, sels minéraux, vitamines C v
Champignon ) Algue
¢ Polyols, vitamine B

Substances lichéniques

Figure 7 : Fonctionnement de la symbiose lichénique (Conception de I’auteur, original,
2021).

Cette symbiose a une durée de vie limitée, elle dépend de la longévité des deux
partenaires.

Les symbiotes végétaux les plus importantes dans la nature sont représentés au tableau
N° 1.

a. Les Bactéries Nodulant les L égumineuses :

Les bactéries de type Rhizobium entrent en symbiose avec une large gamme de plantes
vasculaires appartenant a la grande famille des Fabacées. Ces bactéries colonisent la racine en
pénétrant les poils absorbants, avant de s’aventurer dans le cortex racinaire ou elles provoquent

la formation de nodosités. Ces nodules finissent par se connecter au systéeme vasculaire de la
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plante, lequel assurera la nutrition des bactéries. Contrairement aux champignons, aucune

structure filamenteuse ne permette aux bactéries d’irradier dans le sol adjacent.

b. Les Frankia:

Dans le cas des actinomycetes de type Frankia, la colonisation des racines procéde
sensiblement de la méme fagon que pour les Rhizobium. L’association s’effectue avec un
nombre limité de plantes vasculaires dont les aulnes (Bétulacées), les dryades (Rosacées) et les
myriques (Ericacées) (Selosse, 2017).

L’intérét particulier des nodules formés par les rhizobiums et les Frankia vient de leur capacité
a effectuer la fixation symbiotique de 1’azote atmosphérique. Nous savons que 1’azote est un
constituant fondamental de toute matiére vivante, mais qu’il a la facheuse habitude, par
I’intermédiaire d’une microflore abondante dans les sols de retourner a I’atmosphere. Le role
des nodules a Rhizobium et a Frankia est donc de ramener ’azote dans la biosphére, en le
mettant directement au service des plantes symbiotiques et indirectement au service des autres

plantes ainsi qu’aux animaux (Fortin et al., 2008).

c. Les phycorhizes :

Les Cyanophycées aussi appelées algues bleues peuvent établir un partenariat lichénique, mais
elles peuvent également établir une symbiose directe avec les plantes vasculaires
principalement avec des fougeéres, des graminées ainsi qu’avec des coniféres du genre Cycas

(Selosse, 2000).

d. Les mycorhizes :
Les mycorhizes consistent en 1’association symbiotique entre une plante et un champignon. Le
terme mycorhizes : en Grec : mykés : champignon et en latin, Rhiza signifie racine, donc le

terme mycorhize fait référence a une association champignon-racine. Il existe plusieurs formes

d’associations mycorhiziennes (Tableau 2) (Garbaye, 2013).
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Tableaul : Les différentes symbioses végétales

Symbiose

Lichen

Bactériorhizes

Actinorhizes

Phycorhizes

Mycorhizes

Nature des
symbioses
microbiennes
Champignons
Ascomycetes et
Basidiomycetes

Bactérie des genres
Rhizobium et
Bradyrhizobium

Actinomyceétes du
genre Frankia

Algues
cyanophycées

Champignons
Ascomycetes,
Basidiomycetes et
Gloméromycetes

Plantes
impliquées

Algues vertes et

Cyanophycees

Légumineuses,
par ex. haricot,
luzerne, acacia

Divers genres
par ex. aulnes,
myriques,
dryades,
Casuarina

Cycadales, par
ex. Cycas

Majorité des
plantes
vasculaires

Structures
microbiennes

Mycélium

entourant
I’algue

Bactéroides

dans les cellules

corticales des
racines

Mycelium,
vésicules
septées dans les
cellules
corticales des
racines
Algues
intercellulaires

dans les cellules

corticales des
racines

Mycélium
associé aux
racines

Pourcentage
des espéces de
plantes
Nd

5%

1%

<1%

>85%
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Structure de ’hote

Algues entourées du
champignon

Nodules racinaires souvent

fugaces, production de
Iéghémoglobine

Nodules pérennes sans
leghémoglobine

Dichotomie de racines, a

géotropisme négatif

Complexe racine-
champignon.

Fonctions acquise ou
améliorées

Apport en minéraux et
en eau, fixation de N,
résistance a la
sécheresse

Fixation de I’azote
atmosphérique

Fixation de I’azote
atmosphérique

Fixation de 1’azote
atmosphérique

Voir le tableau des
mycorhizes (tableau?2)

Nd : non définie. Fortin et al., (2008).
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2.2. La symbiose mycorhizienne :

2.2.1. Définitions :

Plusieurs définitions de la symbiose mycorhizienne existent et toutes traitent de

I’association symbiotique entre une plante hote et un champignon.

a. La symbiose mycorhizienne est une association obligatoire et a bénéfice réciproque
entre les racines de plante et un champignon, les avantages pour les deux partenaires
devant outrepasser les colts de fonctionnement. Ceci est vrai pour la majorité des
plantes terrestres et pour la majorité des plantes ligneuses, dont en particulier les arbres
forestiers (Béreau et al., 2003).

b. Les mycorhizes résultent d’une union durable basée sur des échanges réciproques entre
les racines des végétaux et certains champignons du sol. Elles constituent des
composantes essentielles dans la relation sol-plantes-microorganismes (Gobat et al.,
2001 ; Duponnois et al., 2013).

c. Une symbiose entre un champignon et une plante, une relation nommée « mycorhize »,
est un phénomene généralisé en milieu naturel qui touche la quasi-totalité des plantes
terrestres. Le champignon par le biais des hyphes, fonctionne a la maniére d’une pompe
en transférant du sol, vers les racines, un riche cocktail d’eau et de minéraux (phosphore,
Azote). Il recoit en échange les sucres et métabolites carbonés synthétisés par la plante

hote lors de la photosynthése (Garbaye, 2013).

2.2.2. Importance et classification :

Les champignons mycorhiziens, éléments de la population de microorganismes de la
rhizosphére, sont hétérotrophes c’est-a-dire, complétement dépendants des sources carbonées
fournies par la plante qu’ils colonisent. Ils fournissent en retour de 1’azote, du phosphore et
d’autres substances minérales qu’ils mobilisent du sol vers les racines grace a leurs réseaux
mycéliens connectés entre la plante et le sol. Du coup, la symbiose mycorhizienne est
activement étudiée pour ses effets bénéfiques sur 1’alimentation et la croissance des plantes et
par ricochet, pour son potentiel en agriculture et foresterie (Béreau et al., 2003). Cette relation
symbiotique ancienne de plus de 450 millions d’années serait a 1’origine de la conquéte de la

surface terrestre par les végétaux (Gevry et Dalpé, 2012).
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La classification des mycorhizes est basée d’une part sur la morphologie adoptée par le
champignon et la plante lors de 1’établissement de la symbiose et d’autre part sur la catégorie
de plantes partenaires. Il existe des mycorhizes qui concernent des champignons dont les hyphes
sont aseptés (Glomeromycétes) qui forment les mycorhizes arbusculaires et des champignons
septés (Ascomycetes, Basidiomycétes) pour les autres types de mycorhizes. (Smith et Read,
2008). Sept formes d’associations mycorhiziennes sont différenciées et classées selon leur
écologie, leur morphologie et leur structure : les mycorhizes a vésicules et a arbuscules ou
mycorhizes a arbuscules (CMA), les ectomycorhizes (ECM), les ectendomycorhizes, les
mycorhizes arbutoides, monotropoides, éricoides et orchidoides (Ba et al., 1994). Deux d’entre
elles sont davantage étudiées soient la symbiose ectomycorhizienne et la symbiose arbusculaire
(Garbaye, 2013) (Tableaux 2 et 3 ; Figure 8).
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Figure 8 : Les différents types de symbioses mycorhiziennes. a. les principaux types de
symbioses mycorhiziennes (Ba et al., 2017). b. Les principaux types de symbioses
mycorhiziennes dans une coupe transversale de racine (d'aprés Gallien, 2008 modifié, d'apres
Le Tacon, 1985).
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Tableau 2 : Les différents types de mycorhizes.

Types de mycorhizes
Avrbusculaire

Ectomycorhizes

Ectendomycorhizes

Arbutoides

Ericoides

Orchidoides

Sébacinoides

Champignon impliqués
Champignons
microscopiques
Gloméromyceétes (380
especes)

Champignons supérieurs :
Basidiomycétes
Ascomycetes : milliers
d’especes

Deutéromyceétes :
quelques especes

Basidiomycétes :
quelques especes

Ascomycetes : quelques
dizaines d’espéces
Basidiomycetes et

mycélium stériles peu
connus

Piriformospora ;
Basidiomycétes ;
quelques especes.

Plantes hotes
Bryophytes et plantes
vasculaires : 80% des

espéces actuelles

Essences ligneuses, arbres
gymnospermes et
angiospermes : 5% des
espéces actuelles

Pins, rares

Ericacées, rares

Ericacées : 5% des
especes actuelles
Orchidées : 10% des
espéces actuelles

Variées
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Structures fongiques
Arbuscules
intracellulaires et
vésicules intercellulaires,
mycélium et spores intra
et extra racinaires

Structure de I’héte
Peu de changements,
coloration jaune
occasionnelle

Manchon, mycélien extra- Hypertrophie corticale,

racinaires, mycélium ramification
intercellulaire, dichotomiques ou
rhizomorphes, sclérotes, racémeuses

Absence de pénétration
intracellulaire

Manchon mince,
mycelium intercellulaire,
pénétration intracellulaire

Manchon mince,

Pénétration
intracellulaire,
Mycélium intracellulaire
peloton
Mycélium intracellulaire
peloton

Hypertrophie corticale,
ramifications

Hypertrophie corticale

Peu de modification

Peu de modification

Mycélium intracellulaire
peloton

Peu de modification

Garbaye (2013).

Impacts physiologiques
Apport de P, Zn,
résistance aux stress
biotiques et abiotiques, a
la sécheresse, aux
maladies, aux insectes,
modifications des
métabolismes
ACCES accru aux
minéraux, utilisation de
I’azote organique,
résistance aux maladies et
nématodes, tolérance aux
pH acides et aux métaux
lourds
ldem

ldem

ldem

Souvent essentiel a la
morphogenése, nutrition
saprophytique de la
plante, protection contre
les pathogénes
Peu connus
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2.2.1. La symbiose ectomycorhizienne :

Ce fut Frank (1885) qui décrivit les ectomycorhizes des arbres forestiers de la zone tempérée
et les interpréta en termes de symbioses (Béreau et al., 2003). Le terme ectomycorhizes vient
de : « ecto » : qui signifie extérieur et « myco » qui signifie : champignon et « rhize » qui est

le synonyme latin de racine.

Les ectomycorhizes sont ainsi nommées du fait de deux traits morphologiques qui les
classent séparément par rapport aux autres types de symbioses mycorhiziennes. D’une part,
les filaments du champignon forment un manchon feutré plus ou moins dense, mais continu,
appelé « manteau » et qui couvre la surface de la racine. D’autre part, le champignon ne
franchit jamais les parois des cellules, de la vient le terme ecto (Smith et Read, 2008). Le
symbiote fongique étant bien développé a I’extérieur de la racine, il s’aveére tout a fait visibles

a I’ceil nu ou sous la loupe.

C’est cette facilit¢ d’observation due a la présence du manteau qui a fait que les

ectomycorhizes ont été les plus étudiées et ce dés le 19°™ siécle (dessins de Gibelli 1879).

Les partenaires :

a. Les plantes hétes : Les ectomycorhizes forment une symbiose avec environ
5% des espéces végétales. Il s’agit pour ’essentiel de plantes ligneuses a longue durée de
vie (des arbres et des arbustes). Les familles les plus concernées sont : Les Pinacées (pins,
mélézes, épicéas, sapins, cédres...etc), les Fagacées (hétres, chénes, chataigniers), les
Bétulacées (bouleaux, aulnes, charmes), Les Salicacées, les Myrtacées (eucalyptus,..), les
Casuarinacées...(Garbaye, 2013).

b. Environ 6 000 especes de plantes terrestres peuvent former des symbioses
ectomycorhiziennes (ECM) (Tedersoo et al., 2010). L’une des rares Ptéridophytes pour ne
pas dire la seule qui développe une symbiose une symbiose ectomycorhizienne n’est autre
que Dryopteris filixmas, mais son statut ectomycorhizien est encore fortement controversé
dans la littérature (Ba et al., 2017).

Les arbres formant des ectomycorhizes montrent un dimorphisme racinaire :

- 1l existe des racines longues pourvues de structures secondaires et représentant la

charpente du systeme racinaire, ces racines ont une croissance importante.
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- Des racines courtes, de structure primaire, essentiellement spécialisées dans
I’absorption et trés ramifiées lorsqu’elles sont infectées, ce qui augmente le rapport

surface/volume, ce sont des racines caractérisées par une croissance limitée.

b. Les champignons : Les champignons formant des ectomycorhizes appartienent
principalement aux Ascomycetes, Basidiomycetes et exceptionnellemnet aux Zygomyceétes
et possiblement a des Gloméromycetes. En effet, la diversité des champignons
ectomycorhiziens est évaluee de 20 000 a 25 000 especes (0.5 a 0.7 % de la diversité des
champignons) (Brundrett et al., 1996 a; Taylor et Alexander, 2005 ; Tedersoo et al., 2010).
Les Ascomycetes forment des carpophores sous-terrains i.e. hypogés (ex : la truffe) ou
aériens i.e. epigés. Les Basidiomycetes forment de leur c6té des carpophores généralement
aériens (bolets, chanterelles, amanites etc.) (Strullu, 1991). Les Ascomycetes sont
particuliérement bien représentés chez les hypogés alors que la plupart des Basidiomyceétes
sont ¢épigés. Plusieurs especes fongiques ectomycorhiziennes s’aveérent d’excellents
comestibles (chanterelles, bolets, les truffes). D’autres especes de champignons
ecromyctorhiziens comme les: Laccaria laccata, Thelephora terrestris, Pisolithus
tinctorius, Scleroderma verrucosum, Cenococcum geophilum ont une grande distribution

dans les écosystemes forestiers des régions tempérées et tropicales (Bé et al., 2017).

2.2.1.2. La morphologie des ectomycorhizes :

Les champignons ectomycorhiziens différencient autour de extrémités racinaires une
gaine mycélienne et entrainent graduellement la modification de la morphologie racinaire.
Cette gaine, ou manteau, atteint jusqu’a 40um d’épaisseur et constitue jusqu’a 40% du poids
de la radicelle. De cette gaine, des hyphes pénétrent entre la cellule du rhizoderme et les
premieres assises corticales ou ils forment le réseau de Hartig. Ce réseau constitue le lieu
des échanges nutritifs entre la plante et le champignon. A partir des mycorhizes proprement
dites, le mycélium extraradiculaire s’étend a une bonne distance des racines, le plus souvent
sous forme de rhizomorphe au travers desquels s’effectue la translocation de 1’eau et des
nutriments, et sous forme de mycélium diffus particulieremement distiné a assurer
I’alimentation minérale et hydrique. Les fructifications apparaissent sur ce mycélium a

distance des racines (Figure 9) (Strullu, 1991).
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Figure 9 : Coupe transversale d’une racine d’ Helianthemum guttatum ectomycorhizé par
Terfezia arenaria. CH: Monteau fongique du champignon ; RH : le réseau de Hartig; CC:

cylindre centrale de la racine.

De ce fait, les ectomycorhizes sont constituées de deux partie distinctes : le monteau
fongique et le réseau de Hartig (Figure 9).

a. Le manteau fongique : 11 est exclusivement constitué¢ d’hyphes. Le cas le plus général
est ’existence d’un plectenchyme a hyphes libres a I’exterieur et d’un plectenchyme a hyphe
soudées a I’interieur. L’ensemble forme un réseau mycélien largement ouvert qui enrobe
souvent les particules de sol et qui peut hébérger un nombre considérable d’especes
bactériennes qui sont considérées comme auxiliaires des champignons ectomycorhiziens
(Garbaye, 2013).

b. Le réseau de Hartig : Les hyphes qui constituent le réseau de Hartig sont peu différents
de celles du manteau fongique. Ce dernier entoure completement les cellules racinaires,
celles-ci communiquent entre elles par des régions non envahies par le réseau de Hartig. Ce
réseau représente le site d’échanges entre les champignons et les cellules corticales qui

restent en relation les unes avec les autres et avec les tissus conducteurs (Fortin et al., 2008).
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Tableau 3 : Les différents types de symbioses mycorhiziennes.

Catégorie
Avec manteau
fongique

Sans manteau

Type
Ectendo

Arbutoides

Ecto

Monotropoides

Arbusculaire
type Paris

Arbusculaire

Champignon
Ascomycetes
Basidiomycétes
Basidiomycetes

Ascomycetes
Basidiomycetes
Basidiomycétes

Gloméromycetes

Gloméromycetes
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Plante hote
Coniferes
Hérbacées
Ericales
Pyrolacées
Acrostaphylus
spp

Arbutus spp
Coniferes
Feuillus

Ericales
Ericacées
Monotropacées
Plantes herbacées
Plantes ligneuses
Mousses
Fougeres

Plantes herbacées

Structure formée
Réseau de Hartig
Peleton intracellulaire
Réseau de Hartig
Peloton intracellulaire

Réseau de Hartig

Réseau de Hartig

Arbuscules
Vésicules

Arbuscules

type Arum Plantes ligneuses  Peleton intracellulaires
Ericoides Ascomycetes Ericacées Peleton intracellulaires
Epacridacees
Empetracées
Orchidoides Basidiomycetes  Orchidacées Peletons intracellulaires
D’apres Garbaye (2013).
2.2.1.3. Etapes d’implantation de la symbiose ectomycorhizienne :

L’installation d’une symbiose ectomycorhizienne commence par I’établissemnt d’un contact
entre un hyphe compatible et la surface d’une racine courte a un stade de développement
récéptif a la symbiose. Cet hyphe peut provenir de la germination d’une spore, de la reprise
de croissance de fragment de champignon en survie dans de vieilles racines ou dans des
fragments de matic¢re organique colonisés. L’hyphe va croitre en direction de la racine, attiré
par certains signaux moléculaires qu’elle emet. La deuxieme phase s’initie par une

ramification suivie d’une colonisation de la surface de la racine.

Par la suite, le formation des organes spécifiques a la symbiose ectomycorhizienne (manteau
fongique et réseau de Hartig ) différent selon les especes vegétales, les especes fongiques et
les conditions environnementales. La formation du manteau peut précéder la différenciation
du réseau de Hartig, ou inversement. La durée de I’ensemble du processus est de I’ordre de
quelques jours, aprés quoi la racine courte ectomycorhizée peut rester fonctionelle toute une

saison ou méme quelques années dans le cas des especes vegétales pérénnes a reprise de
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croissance saisonnicre (Garbaye, 2013). Les étapes d’installation de la symbiose

ectomycorhizienne sont schématisées a la figure 10.

Figure 10 : Eléments de la symbiose ectomycorhizienne. a : Racines de ’arbre héte, b :
Racines couvertes du champignon (manteau), ¢ : Champignon ectomycorhizien, d :
Installation du manteau fongique autour de la racine (Le Tacon, 1985).

La figure 11 illustre des structures de champignons ectomycorhiziens appartenant a I’espéce
des vraies truffes Tuber aestivum observées sur culture de noisetier en pot. Le manteau
fongique et le réseau de Hartig sont bien visibles et se distinguent des cellules végétales des

racines.
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20mm

(c)

(d)

Figure 11 : Exemples d’ectomycorhizes : Tuber aestivum sur noisetier (culture en pot). a.
Manteau fongique et réseau de Hartig. b et c. Racine ectomycorhizée, aspect général des
extrémités racinaires. (d) Hyphes et chlamydospores extraracinaires de Piriformospora
indica autour de racines de carotte excisées (Dalpé, 2023).
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Les ¢étapes d’installation de la symbiose ectomycorhizienne dans les racines sont
schématisées a la figure 12. Tous commence par la germination d’une spore du champignons
ectomycorhizien a la suite de la demande de la plante héte grace aux exudats racinaires
qu’elle va éméttre dans le sol. Le contact établis enre ces deux étres vivants aboutira a
1’éllaboration de la symbiose ectomycorhizienne avec la formation du monteau fongique
autour des racines et le réseau de Hartig, le lieu d’échange entre les deux partenaires. |l est
a noter que 1’ectomycorhization entraine une forte accumulation de composés phénoliques,
par exemple de catéchines et d’acide férulique dans les parois du cortex racinaire interne et
de I’endoderme du méléze et d’autres Gymnospermes. Ces composés joueraient un role en
limitant la croissance du champignon et son extension dans les racines. lls participent,
comme les tannins dans le cas de Dinteraction Frankia/Casuarina, au maintien du
champignon dans des zones bien définies de la plante, en empéchant que la relation

symbiotique ne dérive vers le parasitisme.

Plante hote compatible avec les
Germination d’une spore, champignons
Reprise de croissance d’hyphes en survie
dans une vieille racine ou dans le sol

Racine courte a un stade de
développement réceptif a la
symbiose

Contact
Réseau hyphal dans le sol

Signaux moléculaires

Formation de réseau de Hartig

Ramification et colonisation de la surface

N Selon les espéces
racinaire

Formation du manteau fongique

Figure 12: Etapes d’installation de la symbiose ectomycorhzienne (conception de 1’auteur
selon les explications de Garbaye, 2013).
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2.2.14. Les champignons ectomycorhiziens des régions steppiques :

La présence des fructifications de champignons, aussi appelées sporophores (sporo : spores,
phore : porteur), épigés pour la plupart, est la premiéere manifestation visible d’une possible
symbiose ectomycorhizienne (Smith et Read, 2008). D’autres champignons fructifient dans
le sol et ne sont manifestement pas visible, c’est le cas des champignons hypogés tels les
truffes et les terfézes. (Sporophores épigés et hypogés), les champignons forment des ECM
avec les racines de la plante héte de maniére a compléter leurs cycles de développement et

leurs cycles de fructification (Bé et al., 2017).

Les terfezes (Terfezia) sont des champignons trés prisés pour la consommation humaine et
abondamment récoltées par les habitants des régions steppiques, notamment apres les
périodes de grandes pluies du printemps et de I’automne. Appelées couramment truffes du
désert, les terfézes se retrouvent principalement sur le pourtour du bassin méditerranéen, au
proche et au Moyen-Orient. En Algérie, elles abondent dans les régions steppiques et nord
sahariennes. Des especes de trois genres différents sont observées : Terfezia, Tirmania et
Picoa (Fortas, 1990). Les terfézes, champignons symbiotiques, s’associent principalement
avec des plantes herbacées ou arbustives (annuelles ou vivaces), de la famille des Cistacées
des genres Helianthemum et Cistus (Fortas, 1990; Zitouni, 2010). Elles peuvent
occasionnellement établir une symbiose avec quelques especes forestieres (Diez et al., 2002 ;

Chafi et al., 2004 ; Morte et al., 2008). Leur cycle de vie s’effectue entiérement dans le sol
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(hypogé) en association mycorhizienne avec leur héte (Fortas, 1990).
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Figure 13: Schéma hypothétique du cycle de vie d’espéces du genre Terfezia (Fortas, 1990
modifié par Aibeche, 2008).

Selon Kagan-Zur (2008), le cycle vital des truffes du désert (Terfezia et Tirmania) (Figure

13) peut se résumer en trois phases :

1. Un mycélium homocaryotique primaire nait a partir de la germination des
ascospores.
2. Le mycélium primaire établit soit une association mycorhizienne avec les racines de

plantes de la famille des Cistaceae, ou procéde par plasmogamie et produit un mycélium
secondaire avant de s’associer a la plante hote.

3. Les mycorhizes une fois installées émettent a leur tour des mycéliums tres compacts
(rhizomorphes) qui différencient, lorsque les conditions environnementales le permettent,
des primordiums. Aprés caryogamie et méiose ces primordiums donneront naissance a des

fructifications matures (Roth-Bejerano et al.; 2004 ; Kagan-Zur, 2008).
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Figure 14: Schéma du cycle biologique hypothétique des Terfézes (Taschen, 2015).

Les terfezes adultes vont produire des spores qui seront dispersés dans le sol. La germination
des spores viables va produire des « Homocaryon » (en anglais Homokaryon = une cellule
reproductrice qui contient plusieurs noyaux identiques, ce sont les seuls candidats utiles pour
le croisement). La germination des spores va réaliser une plasmogamie qui va générer la
production du mycélium. Ces spores vont établir la symbiose mycorhizienne avec la plante
hote. Le cycle de production normale continue et aboutira a la fin a la fructification avec

production des Terfezes.

Une autre alternative existe, dans le cas ou la plasmogamie n’est pas réalisée. Les spores
vont entrer directement en contact avec la plante hote et établir la symbiose
ectomycorhizienne qui va aboutir a la fructification et la production des Terfézes (Figure

14).
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2.2.2. Les champignons mycorhiziens a arbuscules :

Ce type de symbiose concerne environ 95% des taxons végétaux a mycorhizes et environ
80% des plantes vasculaires terrestre c'est-a-dire plus de 400 000 espéces. Contrairement
aux ectomycorhizes, les mycorhizes a arbuscules (MA) possédent un cycle vital entierement
microscopique, non visible a ’oeil nu (Sandmann et al., 1990). Elles sont associées aux
plantes tant herbacées que ligneuses. Elles tirent leur nom de mycorhizes a arbuscules des
structures intraracinaires et intracellulaires dont la morphologie microscopique rappelle un
petit arbre (Smith and Read, 2008). Certaines espéeces de MA différencient également des
renflements d’hyphes intercellulaires appelés vésicules. Les MA sont aussi distinctes du
point de vue génétique puisque leurs spores plurinucléées possédent plusieurs noyaux
génétiquement différents (Matsumoto, 1996). La figure 15, illustre les étapes d’installation

de la symbiose mycorhizienne arbusculaire en présence de la plante héte (cas des pois).

A Y y, B
Plante hote \ . ,d Flavonoides Germination

(ici Pois) Strigolactones Hyphal elongation

Hyphopodium

"-t‘:,l' Mycilium axtra-

Nz racinaive
\

Hyphal branching

/

CMA (ici spore de
Glomus mosseae)

Foot colonlzation
Nutrient exchange
Sporulation

Facteur Myc

Figure 15 : Etablissement de la symbiose mycorhizienne arbusculaire (A) et du cycle de vie des CMA
(B), modifi¢ d’aprés Akiyama, 2007). L’espéce Glomus mosseae est recemment appelee :
Funneliformis mosseae.

2.2.2.1. Classification des champignons mycorhiziens arbusculaires CMA :
Les symbiotes fongiques arbusculaires sont regroupés dans le phylum des
Glomeromycota (Vallerie, 1980), appartenant a la classe des Glomeromycetes (Trapnell,

1959) qui se subdivise en quatre ordres : Archéosporales (Salvioli et al., 2008),
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Diversisporales (Salvioli et al., 2008), Glomerales (Pichot et Roche, 1972) et Paraglomérales

(Vallerie, 1980) formé de 14 familles réparties en 29 genres. Les champignons mycorhiziens

arbusculaires (CMA) sont classés récemment selon Redecker et al. (2013) et cette

classification est représenté a la figure 16.
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Paraglomerales

Diversisporales
Gigasporales
Glomerales

! nmm[ﬁﬂm A

Tricispora
Otospora

Diversispora
Redeckera
Kuklospora
Acaulospora
Sacculospora
Pacispora
Orbispora
Scutellospora
Gigaspora
Dentiscutata
Quatunica
Fuscutata
Cetraspora
Racocetra
Viscospora
Claroideoglomus
Entrophospora

Albahypha

Simiglomus
Funneliformis

Septoglomus

Glomus

Ambispora
(=Appendicispora)

Geosiphon

Intraspora

Archaeospora

Paraglomus

5

~

YY)

<<DPDOVODO Y §

7~

49

-

o/
[

024

"‘ U

r

‘\—’1";‘ \O

B
)

F)

\

)

i

b0

Diversisporaceae

Acaulosporaceae

Sacculosporaceae
Pacisporaceae

Scutellosporaceae

Gigasporaceae

Dentiscutataceae
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(= Claroideoglomeraceae)

Glomeraceae

Ambisporaceae

Geosiphonaceae

Archaeosporaceae

Paraglomeraceae

Figure 16: Classification des champignons mycorhiziens arbusculaires (Redecker et al.,

2013).

La classification des champignons mycorhiziens arbusculaires était basée sur les caractéres

morphologiques des spores, établissant ainsi les premiéres clés d’identification en 1974 par

Gerdemann et Trappe. Par la suite Morton et Benny (1990) en se basant toujours sur les

caractéres morphologiques ont établis une nouvelle classification.
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Redecker et al. (2000) en utilisant les caractéres morphologiques et moléculaires ont ajouté
I’espéce Glomus coremioides. = Sclerocystis coremioides au genre Glomus. Par la suite, en
2001, Morton et Redecker en se basant sur les traits morphologiques, moléculaires et
biochimiques ont baptisé deux nouvelles familles dans 1’ordre des Glomales qui sont phylo-
génétiquement distinctes entre elles et par rapport aux autres familles déja répertoriees.

Suite a cela, I’étude des bases moléculaires SSU rDNA, a permis de transférer les CMA du
phylum Zygomycota vers un nouveau phylum nouvellement crée par Schifler et al. (2004)
celui des Gloméromycota. En se basant sur 1’étude moléculaire des bases : SSU, ITS et LSU
la classification des champignons mycorhiziens arbusculaires a pris un nouvel essor. De

nouvelles espéces ont été répertoriées et d’autres regroupées dans de nouvelles familles

(Kehri et al., 2018). La technique moléculaire se base sur I’amplification et le séquencage
des séquences ITS, SSU et LSU du rDNA et celle de f B-tubulin, and SSU et LSU du rRNA
(Figure 17).

Figure 17 : Le passage de I’identification morphologique a I’identification moléculaire.
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2.2.2.2.Cycle de développement des CMA :

Le cycle de développement des CMA passe par 5 stades (Figure 18).

2 Stade 1 : Spore de CMA en attente de stimuli
(exsudas racinaires).

- Stade 2: Germination de la spore et
formation d’un mycélium primaire : le pro-
mycélium ;

- Stade 3 : Préparation du mycélium a entrer
en contact avec la racine et formation d’un
appressorium ;

- Stade 4 : Un réseau extra-racinaire est ainsi
constitué le long des cellules racinaires.
Stade 5: Pénétration du champignon dans la
racine et formation de mycélium secondaire,

et de structures intracellulaires : les
g - arbuscules et les vésicules intercellulaires
m X selon les espéces ; Expansion d’un réseau
& :ll mycélien extra-racinaire et différenciation de
7 spores.
4

a. Cycle de développement des champignons mycorhiziens arbusculaires.

Phase
a-symbiotique Phase pré-symbiotique Etapes symbiotiques
< > 4 > <4 >
\ Myc Factors

Hyphal
branching gl

Plant exudates
exudates

Strigolactones

A

Hyphopodium

Arbscules”

b. Etape de colonisation des racines des plantes hotes par les CMA.
Figure 18 : Cycle de développement et étapes de colonisation racinaire par chez les CMA.
A. Cycle de développement des CMA ; b. étapes de colonisation des racines des plantes
hotes par les CMA (Bofante et Genre, 2010).
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2.2.2.3. Etapes de colonisation: L’établissement de la symbiose mycorhizienne
arbusculaire peut étre divisée en trois phases primordiales : la phase a-symbiotique, la phase

pré-symbiotique et la phase symbiotique (Figure 18.b).

a. Phase prés-symbiotique : Elle correspond a la germination de la spore a partir d’un
état quiescent (dormance) (Bonfante et Genre, 2010) et a la formation d’hyphe germinatif et
quelques ramifications primaires sans stimulus exogéne (Intervention de facteurs externes).
Si aucun signal racinaire ne se manifeste dans les 2 a 4 semaines de croissance, le
développement du champignon est arréte et la spore entre a nouveau en dormance (Requana
et al., 2007) tout en conservant ses réserves énergétiques (Figure 18.b).
b. La phase pré-symbiotique: La phase pré-symbiotique commence lorsque le
partenaire fongique a percu la présence de son hote grace aux exsudats racinaires excrétés
dans le sol (Giovannetti, 1993). Ces molécules induites sont de nature lipophile, dénommé :
«branching factors», identifiée comme étant des «Strigolactones». Depuis quelques années,
ces molécules commencent a étre considérées comme des nouvelles hormones végétales,
jouant un rdle important dans la physiologie des plantes, incluant le développement des
bourgeons et des racines. Ces molécules induisent :

- L’augmentation du métabolisme fongique,

- L’¢élongation et la ramification hyphale (Varma, 1999 ; Buée et al., 2000) ;

- L’absorption du phosphore et de I’hyperpolarisation de la membrane plasmique

fongique (Buée et al., 2000) ;
- L’activation du métabolisme énergétique du champignon en assurant la
multiplication de ses mitochondries et sa prolifération cellulaire (Figure 18. b).

C. La phase symbiotique : Suite au contact avec le partenaire végétal, le champignon
mycorhizien forme a la surface de la racine une structure renflée appelée : «hyphopode »
(Bonfante et Genre, 2010). La formation de cet hyphopode est contrdlée a la fois par les
facteurs environnementaux et par le génome du végétal (Garbaye, 2013); Elle peut étre,
négativement, contrblée par la plante en présence de fortes teneurs en phosphate, ou si les
conditions sont favorables, positivement controlée, via le développement d’un appareil de
pré-pénétration (appelé «prepenetration apparatus» (PPA) (Bonfante et Genre, 2010). Ce
dernier, va permettre au champignon d’entrer dans la racine et d’atteindre la zone corticale
de la racine pour y développer des structures d’échanges hyper-ramifiées : les arbuscules
(Genreetal., 2008 ; Genre, 2012). La membrane plasmique reste intégre et s’invagine autour

de I’arbuscule, résultant en la formation d’un nouveau compartiment apoplastique qui agit
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comme interface entre les cellules des partenaires (appelé arbuscular interface
compartment) (Smith et Smith, 1990). Par la suite, le champignon peut compléter son cycle
de développement en émettant des racines colonisées, un réseau extra-racinaire de
mycélium, formé d’hyphes explorateurs (appelées aussi running hyphae) qui se ramifient
abondamment pour former les « Branched Absorbing Structures» (BAS). Des spores se
différencient le long des hyphes explorateurs et permettent ainsi la dissémination du

champignon (Figure 18 b).

2.2.2.4. Structures des champignons mycorhiziens arbusculaires :

Les CMA sont principalement constitués de vésicules, d’arbuscules, d’hyphes intra et extra-

racinaires et de spores.

o Les arbuscules : Il s’agit des sites d’échange de nutriments et d’eau entre le
champignon et la plante (Reinhardt, 2007). Les arbuscules ont une durée de vie relativement
courte dans I’établissement de la symbiose (Figure 19). Elles se différencient dans les
cellules corticales a proximité de I’apex racinaire et dégénerent entre7 a 10 jours apres leur
développement. Au fur et a mesure que la racine s’allonge, de nouveaux arbuscules
s’installent, (Genre, 2012 ; Javot et al., 2007).

" O
,
s d,

Arbuscule

3 Hyphe intra-racinaire

= Cellule racinaire

Figure 19 : Observation microscopique d’arbuscules de CMA dans les racines de Tamarix
articulata (Original, 2016).

° Les vésicules : Aprés la formation des arbuscules, certaines especes de CMA
forment dans la racine des organes de réserves appelées vésicules. Elles sont de forme ovale
et se développent généralement entre les cellules du cortex racinaire (Figure 19). Les

vésicules accumulent des lipides de réserve et s’entourent de fines couches pariétales tout
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comme chez les spores. Elles continuent & se développer quand les arbuscules dégénerent et
peuvent s’observer méme dans des racines non fonctionnelles. Tout comme les spores les
vesicules peuvent germer et régénerer une culture. L’accumulation de réserves sous forme
de lipides suggére fortement un rdole de conservation a long terme du champignon sa

germination, un potentiel de dissémination aprés la mort de la racine (Bencherif, 2016).

Cellule racinaire

Hyphe intra-racinaire

) Vésicule

Figure 20 : Observation microscopique de vésicules dans les racines de Tamarix articulata
(Original, 2016).

2.2.2.5. Bénéfices de la symbiose arbusculaire :

Les bénéfices des champignons mycorhiziens arbusculaires sont multiples. Ils démontrent
des effets directs relatifs a la nutrition de la plante et du partenaire symbiotique (bénéfices
trophiques) et des effets indirects relatifs a 1’amélioration de la résistance aux stresses

abiotiques sur la plante hote et la production d’osmolytes (Figure 22).

L’interaction mycorhizienne se caractérise par un transfert bidirectionnel de
nutriments. En échange du carbone fourni par la plante, les CMA améliorent 1’absorption
des éléments minéraux et de I’eau vers la plante, stimulent leurs activités hormonales,
protégent les plantes contre les effets néfastes de parasites, améliorent la résistance des

plantes aux stress environnementaux et favorisent 1’agrégation des sols (Fortin et al., 2008).

a. Bénéfices pour le CMA :

Grace au transfert bidirectionnel, les CMA s’alimentent des éléments carbonés issus
de la photosynthese de la plante hote. Cette part de photosynthétats transmise au champignon

est non négligeable puisqu’elle peut atteindre jusqu’a 20% du carbone fixé lors de la
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photosynthése. Les photosynthétats sont transportés jusqu’aux racines sous forme de
saccharose et de monosaccharides comme le glucose, le fructose et le mannose (Schupler et
al., 2007). Avant son transport a travers la membrane plasmique végétale, le saccharose doit
étre clivé par une invertase d’origine végétale induisant la production de glucose et de
fructose (Schaarschmidt et al., 2006). Les hexoses seraient ensuite transportés vers le
champignon passivement a partir de 1’apoplasme via des transporteurs fongiques
spécifiques. Un premier transporteur fongique spécifique ’MST1”’ « Monosaccharide
transporter 1 », identifié chez Geosyphon pyriformis, a été localisé sur la membrane
plasmique et permettrait de transporter les hexoses sous forme de glucose et de mannose
(Schupler et al., 2006 ; Schupler et al. 2007 ; Helbert et al., 2011). Ce mécanisme de transfert
du carbone est régulé de fagon complexe au niveau de ’interface entre les deux organismes
(Badda et al., 2014). Le carbone obtenu est ensuite stocké chez les CMA sous forme de
trehalose (dioloside composé de deux molécules de glucose liée par une liaison a) (Fortin et

al., 2008 ; Badda et al., 2014).

C. Bénéfices pour la plante

b.1. Bénéfices trophigues

Le principal role des CMA est I’amélioration des nutritions hydrique et minérale de
la plante. Le phosphore (Requana et al., 2007 ; Feddermann et al., 2010) et I’azote en plus
d’autres cations essentiels tels que le zinc, le cuivre, le manganeése et le fer (Liu et al., 2000)
sont prélevés du sol par le mycélium et transportés jusqu’aux racines de la plante (Figure
22). Il en résulte une amélioration de la croissance des plantes mycorhizées (Sharifi et al.,
2007). La présence d’hyphes extraracinaires dans la rhizosphére augmente la surface de
contact entre les minéraux du sol et la racine puisque les hyphes peuvent atteindre une
longueur de 81 & 111 m/cm? de sol (Miller et al., 1995) ce qui leur permet d’explorer des
centaines de cm?® de sol non accessible par les plantes.

La nutrition hydrique

La résistance des plantes a la sécheresse est I’un des roles majeurs des CMA (Ruiz-
Sanchez et al., 2010). Cette adaptation aux faibles potentiels hydriques est due a
I’accumulation dans les cellules hyphales de substances solubles qui abaissent la pression
osmotique (osmoprotectants) du potentiel hydrique interne, facilitant ainsi la pénétration de
I’eau (Figure 21).
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Plante Sol
Tréhalose Champignon K Transporteur de P
mycorhizien
P:NH4; i
arbusculaire NH
NO3 —
NO3
Glucose et fructose Lipides,
tréhaloses
Acides aminés et Urée

Figure 21 : Schéma récapitulatif des principaux processus d'échanges de nutriments

entre I’hote et le champignon arbusculaire.

a. Le phosphore :

L’amélioration de la nutrition phosphatée est considérée comme [’avantage
principal apporté par la symbiose mycorhizienne a arbuscules (Smith et al., 2011). Le
phosphore est un élément indispensable & la vie de la plante. Il intervient dans la synthése de
nombreuses molécules telles que 1’adénosine triphosphate (ATP), les nucléotides, les
phospholipides et certaines enzymes et co-enzymes (Gaude et al., 2008). Le phosphore est
principalement prélevé sous forme d’ortho-phosphate en concentration le plus souvent
suffisante (10uM). Les phosphates charges négativement forment des complexes avec les
argiles et les acides humiques et sont donc trés peu mobiles dans un sol. Par consequent, une
zone de carence en phosphate se crée autour de la racine, nécessitant I’intervention des

mycéliums de CMA pour augmenter 1’aire de prélévement de la rhizosphére (Figure 21).
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Figure 22 : Bénefices réciproques entre les deux partenaires de la symbiose arbusculaire.

Les CMA possédent des phosphatases alcalines qui clivent les molécules et rendent le
phosphore accessible aux plantes hotes (Gianinazzi-Pearson and Gianinazzi, 1978 ; Liu et
al., 2000). L’importation en elle-méme est effectuée par des transporteurs fortement
exprimés dans les hyphes extra-racinaires (Harisson and Buuren, 1995; Benedetto et al.,
2005).

b. L’azote

Parallélement au phosphore, 1’azote est un élément indispensable a la plante ; Il est
indispensable dans la formation des phospholipides, des co-enzymes et des acides aminés.
Il existe dans le sol sous deux formes: minérale et organique (nitrites, nitrates et ions
d’ammonium). Le mycélium du CMA est capable de prélever 1’azote sous forme
d’ammonium (NHz*) (Johanssen et al., 1996), de nitrates (NO3) (Johansson et al., 2004 ;

Bago et al., 1996) et d’acides aminés (Hawkins et al., 2000), avec une nette préférence pour
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les ions NH4" (Lopez-Pedrosa et al., 2006). L’acquisition de 1’azote nécessite ’activité de
transporteurs localisés au niveau de ’interface sol/hyphes extra-racinaires du CMA.

Une fois prélevé, 1’azote est transporté jusqu’aux hyphes intra-racinaires sous forme
d’arginine, acide aminé prédominant dans les hyphes extra-racinaires (Jin et al., 2005).
L’arginine, qui sera par la suite hydrolysé donne de I’urée et de 1’ornithine (Tian et al., 2010)
qui seront hydrolysés par le cycle de I’urée afin de transférer I’azote a la plante (Fraustro et
al., 2001).

c. Les oligo-éléments

Les oligo-éléments sont impliqués dans de nombreuses activités enzymatiques
intervenant dans la photosynthése, la respiration oxydative, la protection contre les radicaux
libres ou encore la biosynthése des lipides (Fraustro et al., 2001). Ces éléments sont
principalement : le cuivre, le zinc, le manganeése et le fer qui sont comme le phosphore
rarement mobile dans le sol. L’intervention des CMA se manifeste par une meilleure

exploration du sol par les hyphes extra-racinaires.

b.2. Résistance aux stress :

De nombreux travaux ont mis en évidence 1’effet protecteur des CMA contre divers
stress biotiques et abiotiques. Une atténuation des dommages causés par les agents
phytopathogénes (champignons oomycetes, bactéries ou nématodes) a été démontrée chez
les racines des plantes mycorhizées par rapport aux plantes non-mycorhizées (Garbaye,
2013 ; Badda et al., 2014). Ce potentiel des CMA comme agents de lutte biologique a été
répertori¢ chez des dizaines d’especes cultivées en association avec plusieurs
Gloméromyceétes.

L’effet protecteur contre divers stress abiotiques, tel que la sécheresse, la salinité et
la pollution ont également été mis en évidence (Plenchette, 1991 ; Al-Oudat and Qadir,
2011). Ces effets positifs se manifestent sur les plans cellulaire, physiologique, nutritionnel
et physique des plantes, ce qui améliore a la fois la photosynthése et accroit le développement
de la plante (Augé, 2001).
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2.2.2.6. Mise en place des symbioses mycorhiziennes :

La stimulation de la mycorhization par des flavonoides a été démontrée chez plusieurs
especes de légumineuses, en particulier le soja. Cependant, ces composés pourraient-ils jouer
le r6le de signal émis par la plante et déclencher par la suite ou accélérer le phénomeéne
d’installation de la symbiose ? En effet, ce point est toujours un sujet de discussion, car les
résultats obtenus varient avec les especes étudiées. Cependant il est impossible d’exclure
I’intervention des composées phénoliques dans la nutrition et le développement des
champignons mycorhiziens. Ainsi les isoflavonoides comme la formononétine et la
biochanine A, produits par les racines des tréfles rampant peuvent stimuler la croissance de
champignons mycorhiziens du genre Glomus.

Inversement, la plante ne met pas en place les mécanismes de défenses qui
conduiraient a bloquer complétement le développement du champignon et empécherait
I’établissement de la symbiose mycorhizienne. Ainsi chez la luzerne (Volpin et al., 1995),
bien que les premiers jours de la mycorhization soient associes a une forte expression des
genes PAL et CHS, celle-ci est ensuite rapidement bloquée avant que la plante ne puisse
accumuler la médicaprine, qui est une phytoalexine phénolique caractéristique de la luzerne
(Macheix et al., 2005).

2.2.2.17. Les CMA dans les zones arides et semi-arides :

Ces zones du globe terrestre sont connues pour les nombreux stress abiotiques
auxquels les plantes sont soumises, tel que : la sécheresse, les températures extrémes et la
salinité. Face a ces aléas, il a été démontré que la symbiose arbusculaire augmente la
résistance des plantes au stress hydrique (Davis et al., 1992), stimule leur croissance (Hamel
et al., 2007), améliore leur taux de survie (Garbaye et al., 1996) et participe a I’amélioration
de la structure du sol (Nouaim et Chaussod, 1996).

D’apres Bearden et Petersen (2000), le mécanisme impliqué dans la stabilisation des agrégats
est basé sur la fixation des particules du sol par les hyphes et les racines et sur I’exsudation
des polysaccharides. En effet, le réseau mycélien extra- racinaires des CMA colonise le sol
a une concentration de 50g d’hyphes/g d’agrégats stables (Varma, 1999). Ce réseau mycélien
peut secréter en abondance une glycoprotéine : «la glomaline » (Badda et al., 2014).
Plusieurs études ont mis en évidence le r6le de la glomaline dans I’amélioration de la stabilité

structurale du sol (Lutgen-Sandvik, 2003). La glomaline est hydrophobe et thermotolérante,
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ce qui ralenti sa dégradation par les microorganismes du sol. Lorsqu’elle est liée aux
particules d’argiles auxquelles elle confére une forte cohésion, elle est encore plus
récalcitrante a la décomposition biologique, assurant ainsi une forte stabilité structurale des
sols (Badda et al., 2014). Cette propriété est utilisée principalement dans la fixation des
dunes (Greipsson and El-Mayas, 2000 ; Funatsu et al., 2014).

a. Les CMA et la salinité des sols :

La salinité des sols est I’un des problémes majeurs des zones arides et semi-arides (Dagar
and Tomar, 2002 ; Plenchette, 1999). Dans ces conditions pédologiques I utilisation
d’inoculants a base de CMA permet une meilleure implantation et une meilleure croissance
des plantes mycorhizées par rapport aux non-mycorhizées (Miransari, 2011 ; Porcel et al.,
2012 ; Wu et al., 2013 ; Abdelatef and Miransari, 2014). Toutefois, les dispositifs mis en
place par les CMA restent a élucider (Hildebrandt et al., 2007; Ferrol et al., 2009). La
présence de fortes teneurs en sels NaCl (NaCO?%*, NaSO42) ou en sels de magnésium dans
les sols des milieux arides et semi-arides impose aux plantes un stress a la fois ionique et
hydrique et influence directement les processus majeurs de développement des végétaux tel
que: la photosynthése, la respiration, la synthése des protéines, la synthése d’énergie et le
métabolisme lipidique (Feng et al., 2002). De plus, la perturbation de la structure des
enzymes, des acides nucléiques et de la membrane plasmique sont constatées (Porcel et al.,
2012).

Physiologiquement, 1’impact de la salinité provoque un effet indirect sur le potentiel
hydrique qui se traduit par une réduction de la disponibilité de 1’eau pour la plante (Porcel
et al., 2012) et conséquemment par la toxicité et la perturbation du processus de la nutrition

minérale induites par 1’excés des ions Na* et CI- (Plenchette, 1991).

En présence de stress salin, les plantes ont tendance a sélectionner certains ions plutét que
d’autres. Cette sélectivité est généralement liée aux mécanismes d’exclusion des ions Na™.
Une forte sélectivité K*/Na* a été démontrée au niveau du plasmalemme du cortex racinaire
et dans le xyléme des plantes les plus tolérantes au NaCl (Taleisnik et al., 1994 ; Porcel et
al., 2012). Le maintien de ce rapport K*/Na* élevé constitue un mécanisme aidant au bon
déroulement des processus métaboliques de la plante (Plenchette, 1991; Feng et al., 2002 ;
Porcel et al., 2012 ). Le signal de contrainte extracellulaire est percu en premier par la
membrane réceptrice, puis une signalisation vaste et complexe est activée au niveau

intracellulaire (Figure 23). Le signal de tension est pergu, en premier lieu, au niveau de la
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membrane par un récepteur spécifique, entrainant ainsi la génération de molécules de
signalisation secondaires, tels que Ca*?, les phosphates d’inositol, I’oxygéne réactif (ROS)
et de I’acide abscissique (ABA). Le signal de stress est alors traduit a I’intérieur du noyau
dont les produits : «les génes de tolérances » conduisent finalement a 1’adaptation des
plantes au stress signalé. Les genes précoces sont induits dans les minutes de la perception
du stress, incitant les facteurs de transcription a activer I’expression de génes retardés :
“’RD’’ (Responsive dehydrataion), <’KIN’’ (cold induced), “’COR’’ (Cold responsive). Ces
genes sont soit directement impliqués dans la protection cellulaire contre le stress (par
exemple, la fin de I’embryogénése par la production abondante de protéines : des protéines
antigel, des antioxydants et des enzymes de détoxification) ou indirectement par 1’induction
des facteurs de transcription et des enzymes du métabolisme du phosphatidylinositol (Tuteja,
2007 ; Porcel et al., 2012).
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Figure 23 : Voie générique chez les plantes en réponse au stress (Bencherif et al., 2019). Le
signal de stress extracellulaire est pergu par le premier récepteur de la membrane, suivi d’une cascade
de signaux intracellulaires complexes. Les résultats des signaux sont I'expression de genes multiples
sensibles au stress, dont les produits peuvent résulter directement ou indirectement, a une tolérance
au stress. En résumé, la réaction de stress peut é&tre une action coordonnée de nombreux génes.

a. 1. Relation entre les CMA et la salinité des sols

La salinité n’affecte pas que les plantes hotes, les CMA sont également touchés. Ce
stress affecte, directement, le processus de colonisation racinaire, la germination des spores
et la croissance hyphale (Hirel et al., 1978 ; Giri et al., 2007 ; Porcel et al., 2012). La salinite
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réduit le taux de germination des spores et la croissance des hyphes. Ainsi le nombre total
des spores régresse exponentiellement suite a I’augmentation de la concentration totale en
salinité (Zaiccou, 1987). En revanche, une grande partie des ecotypes naturels des CMA peut
croitre sous des concentrations pouvant atteindre 10% de NaCl, ce qui les classe parmi les
champignons osmotolérants (Tressner and Hayes, 1971 ; Sylvia and Williams, 1992). Ces
espéces appartiennent en majorité au genre Glomus (Ferrol et al., 2004 ; Sanchez-Castro et
al., 2012). Le tableau 4 représente les principales especes de CMA isolées a partir de sols a
forte teneur en salinité.

D’autre part, la colonisation racinaire en milieu salin a fait I’objet de plusieurs études
Le tableau 5 résume les stades de développement affectés par la salinité chez quelques
especes de CMA.
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Tableau 4 : Exemples d’espéces de CMA osmo-tolérantes.

Ordre (Nombre des especes) Principales espéces Références

Glomerales Funneliformis geosporum  (Hildebrandt et al.,
2001)

Glomerales Funneliformis geosporum  (Carvalho et al., 2003)

Glomerales (19), Funneliformis geosporum  (Wilde et al., 2009)

Archeosporales 1),

Pacisporaceae (1)

Glomerales (15), Diversisporales

)

Funneliformis geosporum
Funneliformis caledonium

Rhizophagus irregularis

(Sonjak et al., 2009)

Glomerales (22)

Rhizophagus irregularis

Rhizophagus fasciculatus

(Guo and Gong, 2014)

Glomerales (16), Diversisporales

(5), Gigasporales (3),
Archeosporales (3),
Pacisporaceae (2),

Paraglomerales (1)

Claroideoglomus
constricum Paraglomus

oculatum

( Estrada et al., 2013)

Glomerales (7), Diversisporales

1)

Funneliformis caledonium
Funneliformis mosseae

Glomus proliferum

(Estrada et al., 2013)

a.2. Réponses des plantes mycorhizées au stress salin

Les CMA en interagissant avec leurs plantes-hotes déclenchent la mise en ceuvre des

mécanismes de tolérance. Les CMA améliorent la tolérance des plantes notamment en début

de leur croissance en produisant plus d’hormones de croissance. Les CMA modifient divers

propriétés physiologiques et biochimiques de I'h6te. Ceci peut se manifester par :

- Une augmentation et/ou une meilleure sélection dans le prélévement des nutriments,

- Une accumulation de composés osmorégulateurs,

- Une importante conductance stomatique,

- Une meilleure transpiration,
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- Une augmentation de l'activité photosynthétique ;
- Une limitation de la déshydratation des feuilles.

a.3. Propriétés biochimiques des plantes et CMA sous stress salin :

- Réqulation des ions potassium (K*) et sodium (Na*)

Plusieurs études ont suggeré que la parois hyphale des CMA puissent jouer un réle
important dans la sélection des ions K* et Ca*?, en atténuant le stress salin dans la plante par
une pré-selection dans le transfert des éléments nutritifs et une rétention des ions toxiques
tels que Na* (Maedaet al., 2006).

- Prolines et autres osmolytes

Dans le cas du stress salin, la plante a tendance a accumuler des composés tels que
la proline, la bétaine et des glucides (glucose et saccharose) afin de pallier I’effet négatif de
la salinité et de maintenir la balance osmotique a son niveau de stabilité (Porcel et al., 2012)
(Tableau 5).

La bétaine a pour role de stabiliser les structures et les activités des enzymes et des
complexes de protéines et de maintenir I'intégrité des membranes cellulaires contre les effets
néfastes d’une salinité excessive. Dans ces cas, le role des CMA se manifeste par

I’augmentation de la teneur en bétaine.
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Tableau 5: Tableau récapitulatif de I’impact du stress salin sur les stades de développement des CMA

Type de AMFtestes  Type de Etapes de développement des CMA affectées par le stress Salin Références
stress culture
testee

Germination Germination Colonisation Elongation Sporulation

des spores et élongation racinaire des hyphales
hyphale extra-
racinaire
Rhizophagus  In vitro Aucune Aucune Aucune Elongation Sporulation Estrada et al.;
irregularis germination  germination  germination  positive positive 2013 ;
Funneliformis Kohler et al.,
mosseae, 2009;
Rhizophagus  En pots Germination ~ Aucune Germination  Elongation Sporulation  Fan et al., 2011;
irregularis, positive germination  positive positive positive
Glomus
versiforme,

Rhizophagus

Stress salin

fasciculatus
Acaulospora

laevis,
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- Teneur en acide abscissique (ABA)

Cette phytohormone, joue un réle important dans le développement et la croissance de
la plante. Elle est antagoniste de la gibbérelline, elle intervient pour ralentir la croissance et la
germination des graines ; notamment dans les périodes de dormance et de repos végétatif. Les
CMA peuvent modifier le niveau de I’ABA chez les plantes atténuant ainsi les signes de stress
en milieux salins.

- Systéme antioxydant

La salinité provoque un stress oxydatif chez les plantes. Il se manifeste par une
augmentation de la concentration cellulaire en espéces réactives d’oxygeénes (ROS), ainsi qu’un
accroissement des produits de la peroxydation lipidique et une modification des activités des

enzymes anti-oxydantes.
a. 5. Les changements moléculaires chez les plantes mycorhizées sous stress salin :
Le bénéfice de la symbiose arbusculaire ne se manifeste pas uniquement sur la
croissance et le potentiel hydrique de la plante. Un effet significatif sur I’expression des genes

intervenant en réponse au stress salin a été mis en évidence.

e Expression du géne 1-pyrroline-5-carboxylate synthétase (P5CS)

La proline agit comme stabilisateur de protéines et de complexes macromoléculaires,
piégeur de radicaux libres et régulateur du potentiel redox cellulaire (BenRajeb et al., 2012).
Yoshiba et al., (1995) démontrent que dans le cas de stress environnementaux, 1’accumulation
de proline chez les plantes, en prenant Arabidopsis comme modele, suit obligatoirement la
transcription induite par le géne ’P5CS’’. Ce géne intervient par le biais de deux enzymes : la
y-glutamil-kinase et la glutamic-y-semi-aldehydrogénase. Le geéne <’P5CS’’ code pour des
protéines multifonctionnelles induites impérativement par les stress salins et hydriques et

déclenche obligatoirement la biosynthése de proline chez les plantes.
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| YGK o GSADH” P5CR
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ProDH

Figure 24: Voie de biosynthése de la proline. GSAglutamic- y - semi-aldehyde, P5CS Al-
pyrroline-5-carboxylate, PSCS Al-pyrroline-5-carboxylate synthétase, PSCR P5C réductase,
yGK y-glutamylkynase, GSADHglutamyl- y-semi-aldehydedehydrogenase, P5CDH P5C
dehydrogenase,proDH proline dehydrogenase (Porcel et al., 2012).

e Aquaporine
Plusieurs travaux mettent en évidence la régulation complexe de génes aguaporine en

réponse a la symbiose arbusculaire et au stress salin (Tableau 6).

Tableau 6 : Comparaison entre 1’expression des génes d’aquaporine : PIP1, TIP et PIP2 sous

stress salin selon différentes études

Effet de la salinité Références

PIP1 diminution Ouziad et al., (2006)
TIP diminution
PIP2 aucun changement

PIP1 augmentation Ben Khaled et al,
PIP2 aucun changement (2007)
Johromi et al., (2008)

PvPIP1.1 augmentation
PvPIP1.2 aucun changement Aroca et al., (2007)
PVPIP 1.3 augmentation
PvPIP2.1 augmentation

Effet de la mycorhization sur les génes d’expression

d’aquaporines
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Les membres du groupe des génes des canaux de nucléotides cycliques (Cyclic
nucluotidic gate ion channels) CNGC (Figure 25) jouent un r6le important dans la survie et
I’adaptation des plantes aux stress et dans la régulation des différentes voies de développement

et de fonctionnement physiologique.
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Figure 25 : Structure de canaux ioniques végétaux nucléotides cycliques-dépendants (CNGC)
[151]. CNGCs se composent de six canaux transmembranaires (S) et une région de pores (P)
entre le cinquieme et sixiéme canal. L’extrémité C-terminale possede une liaison C-linker
suivie par le nucléotide cyclique (CNBD) avec un chevauchement obligatoire avec la
calmoduline (CAMBD).

b. Les CMA et les sols calcaires : Le calcaire représente le deuxiéme facteur le plus nocif
dans les zones arides et semi-arides. Les sols calcaires sont trés faibles en éléments nutritifs
principalement en phosphore. Les CMA présent dans la rhizosphére possedent la capacité
d’aider les plantes hotes a dégrader le phosphore non-assimilable dans le sol en atténuant

’action négative du calcium.

2.2.3. Les mycorhizes des orchidées :

La phase juvénile des orchidées dépend de la symbiose mycorhizienne par certains
champignons, une fois adultes, d’autres partenaires fongiques symbiotiques prennent la reléve.
Il arrive que la symbiose demeure essentielle pour la jeune plante pendant une certaine période
et qu’elle puisse s’en passer une fois a I’age adulte. La spécificité de cette symbiose vient de ce
que la relation symbiotique entre les deux partenaires s’installe dés le stade de la germination.
Les semences d’orchidées sont minuscules et son embryon indifférencié est compleétement
dépourvu de réserves. Elle ne peut donc se développer sans une relation symbiotique avec un
champignon qui lui fournit du carbone (Rasmussen, 2008) essentiellement sous forme de

tréhalose (Dodelin et Selosse, 2011). C’est au niveau cellulaire plutdt que racinaire que cette
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symbiose particuliere fonctionne. Le partenaire fongique fourmi a la plante, en plus du carbone,
tous les autres nutriments indispensables a sa survie, avant que 1’autotrophie chlorophyllienne
ne soit mise en place (Dodelin et Selosse, 2011). L’embryon associé¢ au champignon va germer
et donner naissance a une masse cellulaire souterraine, le protocorme, dite mycohétérotrophe
(Figure 26).

Les partenaires fongiques de cette symbiose appartiennent a la classe des Basidiomycétes, aux
anamorphes du genre Rhizoctonia, forme asexuées associées notamment aux Sébacinales, aux
Tulasnellaceae et aux Ceratobasidiaceae. Notons que les Tulasnellaceae et les
Ceratobasidiaceae sont a présent regroupés dans 1’ordre des Cantharellales (Dodelin et Selosse,
2011).

En vieillissant, la plupart des orchidées deviennent photosynthétique, et produisent de maniére
autonome leurs sucres a partir de la lumiére. Nous savons que certaines especes, au moins chez
Goodyera et Serapias, une fois matures, partagent leur production carbonée transférent a leur
partenaire fongique, ce qui constitue le fonctionnement habituel des mycorhizes. Cet état qui
représente 1’association a des Rhizoctonia suivi par une autotrophie a 1’état adulte, est sans nul
doute 1’état ancestral chez les orchidées. Les plantes mycohétérotrophes (non-
chlorophyllienne), appartenant aux orchidées mais aussi aux éricacées (dans la tribu des
Monotropoideae), dépendent a la fois de leurs partenaires fongiques pour les minéraux et I’eau,
et de leur association a une plante verte pour le carbone. Ce carbone photosynthétique est
véhiculé par le champignon symbiotique qui développe des mycorhizes sur deux hotes, la plante
non chlorophyllienne et la plante verte, formant ainsi un pont mycorhizien (Dodelin et Selosse,
2011).
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Zones blanche et brune en croissance colonisées
par le champignon qui plus tard formera les
mycorhizes

Semences d’orchidées sans
réserve

Germination des semences en
un massif hétérotrophe : le
protocorme

Le champignon forme dans les
cellules des pelotons mycéliens

Figure 26 : Etapes d’installation de la symbiose mycorhizienne des orchidées.
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Figure 27 : La germination des orchidées (Roy et Selosse, 2013).

Les modes de transfert du carbone depuis 1I’hyphe du champignon jusqu’a I’intérieur des
cellules de I’orchidée sont assez complexes. Le champignon forme des pelotons de mycélium
dans les racines colonisées. Une premiére hypothése fait appel au recyclage de la biomasse
fongique présente dans les cellules de la plante par une lyse des pelotons agés. Cependant, le
protocorme commence a croitre avant que la moindre lyse de peloton ne soit observée. Une
seconde hypothese fait appel a un transfert de membrane a membrane, au niveau des pelotons
et des cellules qui les contiennent : soit par un transport actif via des pompes protéiques a
découvrir, soit passif par simple différence de concentration entre le champignon et la plante
hote. Le sucre impliqué pourrait &tre a nouveau le tréhalose, fabriqué par le champignon et que
la plante peut utiliser ; une activation des genes responsables du transfert des hexoses a lieu
dans les cellules de plantes proches des zones d’infections mycorhiziennes. Mais la encore rien

n’est certain, et des recherches plus poussées sont nécessaires (Dodelin et Selosse, 2011).
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2.3. La symbiose rhizobienne :

2.3.1. Définition :

La symbiose rhizobienne est une association entre les plantes de la famille des Fabacées
(Iégumineuses) et des bactéries rhizosphériques capables de réduire I'azote atmosphérique non-
assimilable en formes assimilables par les plantes (Figure 28). L’installation de cette symbiose
donne lieu a la formation d’un nodule racinaire qui est le lieu d’échanges nutritifs entre les deux
partenaires. C'est au sein de cet organe protecteur que I'azote atmosphérique est fixé par les

bactéries.

) Fabacées

Racine de la plante

Nodule racinaire

Sol

Figure 28 : Tllustration d’une Fabacée en symbiose rhizobienne.

2.3.2. Intérét de la symbiose :

Cette symbiose présente de nombreux avantages pour les fabacées. En effet, celle-ci
leur permet de soutenir leur croissance sur des sols carences en azote. En contrepartie, la plante
subvient aux besoins énergétiques de la bactérie en fournissant des substances carbonées
résultant de la photosynthése. Elle lui offre également un microenvironnement trés particulier
et nécessaire a la fixation de I'azote (Figure 29). Par ailleurs, outre I'augmentation au niveau du
sol de la population des rhizobias spécifiques a la [égumineuse héte apres culture, la symbiose
fournirait un cadre de reproduction bénéfique qui favoriserait I'évolution des especes
bactériennes (Noél, 2009).
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Bactérie : Rhizobia Plante hote :

Fixation d’azote Fabacée

Substances carbonées

Figure 29: Bénéfices de la symbiose rhizobienne.

2.3.3. Caractéristique des partenaires :

2.3.3.1. Le partenaire microbien : les Rhizobia :

Les Rhizobia sont des fixateurs symbiotiques de I'azote atmosphérique dans les nodules des
racines ou des tiges des plantes Iégumineuses ou ils se différencient en bactéroides (Gage,
2004). Ces bactéries constituent de 0.1 a 8% de la richesse bactérienne du sol. Gram négatives
elles sont de formes ovales ou en béatonnets, et non non-sporulantes. Leurs dimensions
atteignent 0.5 et 0.9 pum par 1.2 a 3 um. Elles sont mobiles munies d’un seul flagelle polaire
(cas de Mesorhizobium) ou par deux a six flagelles péritriches (Jordan, 1984 ; Somasegaran et
Hoben, 1994). Au niveau de leurs compositions les cellules des rhizobia contiennent 52 a 55 %
de carbone et 4 2 5 % d'azote. Elles croissent sous des températures de 25 a 30°C et un pH entre
6 et 7 (Bergey’s, 1984).

Les bactéries rhizobiennes appartenant a 1’embranchement des Proteobacteria, classe des
protéobactéries et sous-classes a et f des protéobactéries, 4 genres d'a-protéobactéries et deux

de B-protéobactéries.

Les genres d'a-protéobactéries : Bradyrhizobium; Mesorhizobium; Rhizobium et Sinorhizobium
s’observent en association a la plupart des Fabacées. Les genres de la sous-classe des a-
protéobactéries Azorhizobium ; Methylobacterium ; Phyllobacterium ; Ochrobactrum ; Devosia
ont une distribution geographique réduite et un spectre d’hotes limité.
La sous-classe des [B-protéobactéries, est représentee par deux genres: Burkholderia et
Cupriavidu.

Leur propagation en culture s’effectue généralement sur des milieux a base de

mannitol et d’extraits de levure. L’optimum de croissance de la plupart des souches de

65



Relations symbiotiques | Karima Bencherif

Rhizobium est atteint a des températures de 25 a 30°C et un pH centre 6.0 et 7.0 (Somasegaran
et Hoben, 1994).

2.3.3.2. Le partenaire végétal : les Fabaceées :

Les Fabacées sont une famille de 720 genres et 20.000 especes allant des herbacées comme la
luzerne aux arbres composant les foréts tropicales d'’Amérique Latine et d’Afrique tels les
Acacias. Les Fabacées représentent la troisiéme plus grande famille d’Angiospermes.
Classiquement, les fabacees sont divisées en trois sous-familles : les Caesalpinoideae (aux
fleurs zygomorphes), les Mimosoideae (aux fleurs réguliéres actinomorphes) et les
Papillionoideae (Faboideae, avec des fleurs en papillons). Une quatrieme sous famille a été
additionnée a cette classification selon la classification phylogénétique APG 111 (2009) celle
des Bauhinioides. La plupart des especes cultivées appartiennent au Papillionoideae. Les
Faboideae sont cosmopolites, alors que les Mimosoideae et les Caesalpinioideae sont plutot

tropicales (Doyle et Luckow, 2003).

Les Papilionoideae représentent la sous-famille la plus diverse avec 429 genres et
environ 12 000 especes (Young et al., 2003). Deux groupes majeurs de plantes cultivées sont
présents au sein de cette sous-famille. Il s'agit des Iégumineuses tempérées encore appelées
Galégoidea et des légumineuses tropicales ou Phaséolideae.

Les Galégoides sont connu avec les genres Cicer (pois chiche), Lens (lentilles), Lotus (lotier),
Medicago (luzerne), Melilotus (mélilots), Pisum (pois), Trifolium (trefle) et Vicia (vesce) etc.
tandis que le groupe des Phaséolides est connu avec notamment les genres Phaseolus (haricot),

Glycine (soja), Vigna (vigne) et Cajanus (pois d'Angole).

Les Caesalpinoideae (150 genres et 2 200 espéces) sont principalement constituées de
plantes ornementales et d'arbres a bois ou alimentaires (Tamarindus etc.) (Young et al., 2003).
Quant aux plantes de la sous-famille des Mimosoideae (62 genres et environ 2 500 espéces),
elles sont présentes principalement dans les foréts tropicales et subtropicales, avec notamment

les genres Acacia et Albizia (Young et al., 2003).
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2.3.4. Etablissement de la symbiose rhizobienne :

La principale caractéristique de la symbiose rhizobienne est la mise en place d’un nouvel organe
sur les racines : “’le nodule”’. La formation du nodule passe par trois étapes : la pré-inoculation,

I’infection et 1’organogenese du nodule (Figure 30).

a. L’étape de la pré-infection :

La plante commence par secréter des flavonoides, principaux exsudats racinaires pour
attirer les rhizobiums.
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Formation des symbiosomes et libération des bactéries dans
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Figure 30: Le processus d’infection dans les poils absorbants et les cellules sous-jacentes.
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A. Une cellule épidermique et deux cellules du cortex externe sous-jacentes. Le noyau (en
rouge) de la cellule épidermique est positionné en face du futur poil absorbant.

B. Initiation du poil absorbant dans la cellule épidermique.

C. Attachement d’une cellule rhizobienne (en vert) a un poil absorbant de type I et activation
des cellules corticales sous-jacentes en réponse aux facteurs Nod.

D. Croissance continue du poil qui atteint le type II.

E. Déformation du poil de type II en crosse de berger sous I’influence des facteurs Nod et
croissance de la micro-colonie rhizobienne dans le creux du poil. Dans les cellules du cortex
externe, formation des ponts cytoplasmiques ou pré-infection-threads (PITs) (en gris).

F. Initiation du cordon d’infection.

G. Croissance du cordon d’infection vers la base du poil absorbant. Le noyau descend en avant
du cordon d’infection. Fusion du cordon d’infection avec la paroi de la cellule épidermique et
croissance des bactéries dans 1’espace intercellulaire entre la cellule épidermique et la cellule
corticale sous-jacente.

H, I. Croissance du cordon d’infection au travers des PITs des cellules du cortex externe.

J. Grossissement du poil absorbant. Coupe transversale de la crosse afin de visualiser les
bactéries dans le cordon d’infection a 1’extérieur du poil absorbant. La paroi cellulaire est
représentée en trait noir, la membrane plasmique en pointillés. Des microtubules (en bleu) sont
situés entre 1’extrémité du cordon d’infection et le noyau. Des filaments d’actine sont
représentés en orange.

K. Ramification du cordon d’infection et progression vers le cortex interne en cours de division
pour former le primordium puis le méristéme nodulaire. Les fleches représentent I’initiation de
la mitose dans ces cellules.

L. Formation des symbiosomes et libération des bactéries dans une cellule du nodule ou elles
sont entourées d’une membrane veégetale.

b. Processus d’infection de la racine et mise en place du nodule chez Medicago
truncatula:

Les Rhizobia sont attirés par la présence des racines de 1’hote, ils y adhérent et se développent
a leur surface. La capture des bactéries au sein du recourbement d’un poil absorbant permet la
formation d’un cordon d’infection qui véhicule les bactéries dans la racine en traversant les
cellules qui ont mis en place un cordon de pré-infection. La production par les rhizobiums de
facteurs Nod, associée au processus infectieux, induit 1’activation d’un programme
d’organogénése qui débute par la mise en place d’un primordium nodulaire ou sont releguées
les bactéries. Ce processus aboutit a la formation d’une nodosité fixatrice d’azote mature, qui
présente quatre zones spécifiques : le méristéme (I), la zone d’infection (II), la zone de fixation
(111) et la zone de sénescence (IV) (Figure 31).
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Figure 31 : Organogenese nodulaire.

c. Les différents types de nodules :

e Nodule de type indéterminé: Présence d’un méristéme, plusieurs stades de

développement cellulaires.

e Nodule de type déterminé : Toutes les cellules sont au méme stade de développement.

Les nodules indéterminés (ex. Medicago truncatula) au méristeme actif persistant, ce
qui leur confere une forme allongée et cylindrique figure 32 (a).
Les nodules déterminés (ex. Lotus japonicus) au méristtme non persistant, leur

conférant une forme sphérique figure 32 (b).
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Figure 32 : Les différents types de nodules chez les Fabacées. a. Type indéterminé ; b.
Type déterminé.

2.3.5. La structure du nodule :

Le nodule est un organe qui se divise en plusieurs compartiments distincts selon la

fonctionnalité de chaque partie (Figure 33).

La zone méristématique (I) : Située a I’apex, cette zone est toujours dépourvue de bactéries.
La zone d’infection (II) (ou les bactéries sont libérées) : Cette zone contient les cellules
corticales nouvellement produites par le méristeme et qui sont envahies par des cordons
d’infection rhizobiens. Les bactéries sont déversées dans les cellules, entourées par la

membrane péribactéroidienne, et leur différenciation en bactéroides commence.

L’interzone (II-111) riche en amyloplastes : La différenciation des bactéroides s’y poursuit et
la fixation de 1’azote commence. Cette zone se caractérise par la présence de nombreux

amyloplastes.

La zone de fixation (I1l) : Dans cette zone les bactéroides pleinement différenciés fixent
activement 1’azote.

La zone de senescence (1V) : Ou bactéroides et cellules végétales dégenérent

La zone saprophytique (V) : Cette zone apparaissant plus tardivement et constitue une niche

pour les bactéries non différenciées.
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nodosité {

Figure 33 : Les différentes parties du nodule rhizobien. | : zone méristématique ; Il et 11l :
interzone ; IV : zone de sénescence ; V : zone saprophytique.

2.3.6. La fonctionnalité du nodule :

Une fois le nodule formé au sein de la racine il devient tout de suite actif et joue son role de
fixateur d’azote atmosphérique. L’azote atmosphérique est catalysé par un complexe

enzymatique : La Nitrogénase/Hydrogénase.

Cette réaction biologique exige :
* 8 ¢lectrons et 8 protons pour la réduction,
* 16 ATP pour la fourniture de I'énergie d'activation et la réaction globale deviennent :

N. + 8%+ 8 H+ 16 ATP > 2 NH3 + Ho+ 16 ADP+ 16 Pi.

La figure 34, illustre le principe de la fixation de I’azote atmosphérique au niveau des nodules
des rhizobia. Des échanges directs entre le nodule et la plante héte sont élabores, la plante
procure a la bactérie du carbone sous forme de glucides produit de la photosynthése végétale et
les bactéries fixent le N2 biodisponible dans le sol et le transforme en acides aminées

assimilables par les tissus végétaux.
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Figure 34: Principe de la fixation de 1’azote atmosphérique chez les Fabacées.

2.3.5. La symbiose rhizobienne dans les zones arides et semi-arides :

Comme il a été cité auparavant les zones arides et semi-arides sont soumises a divers stress
abiotiques, ce qui fait de ces zones des écosystémes spéciaux. L’état physiologique des
Fabacées conditionne directement le fonctionnement de la symbiose fixatrice d’azote
(Emamverdian et al., 2015). Le potentiel fixateur d’azote d’une souche de Rhizobia, ne pourra
étre optimal que si sa plante hote est soumise a des perturbations liées aux parametres
environnementaux (Zahran, 1999). Ces perturbations peuvent se présenter sous la forme d’un
stress salin, un pH du sol défavorable, un exces ou un manque dhumidité, un
dysfonctionnement de la photosynthése, une infection par des phytopathogénes ou encore une
exposition a des toxicités métalliques (Azib et al., 2022).
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2.4. La symbiose actinorhizienne (Actinomycétes) :

Les actinomycétes sont des bactérie filamenteuses, telluriques, capables de fixer l'azote
atmospherique (Fortin et al., 2008). Elles établissent des symbioses avec les racines de plantes
non-légumineuses appelées plantes actinorhiziennes. 1l s’agit d’arbres ou d’arbustes adaptés

aux stress édaphiques comme la salinité élevée, les metaux lourds ou les pH extrémes.

La symbiose actinorhizienne se retrouve chez les Bétulacées, les Coriariacées, les Datiscacées,
les Rosacées, les Myricacées, et les Elaeagnacées. Des nodosités localisées a la fois sur les

troncs et les racines s’observent principalement chez les Casuarinacées (Algarawi et al., 2014).

L'importance de ces espéces végétales vient du fait qu’elles sont responsables d'une partie
importante de la fixation biologique de 1'azote et qu’elles sont capables de réhabiliter des sites
dégradés ou de protéger les sols contre diverses formes d’érosion (Fortin et al., 2008). Il s’agit
dans plusieurs cas de plantes pionniéres colonisatrices de sols pauvres en azote ou de sites
perturbés et de favoriser 1'établissement de nouvelles espéces par 1’augmentation de la teneur
en azote du sol (Baker et Schwintzer, 1990 ; Dawson, 1990). Ces caractéristiques écologiques

attribuées aux plantes actinorhiziennes tiennent entierement de leur association symbiotique.

2.4.1. Les éléments de la symbiose actinorhizienne :

a. Le symbiote (le partenaire microbien) :

Les Actinomycetes anciennement appelées Actinobacteria (les Actinobactéries), sont une
classe de bactéries filamenteuses Gram positif de I'embranchement des Actinomycetota, ordre
des Actinomycetales qui est I'ordre type de cette classe. La majorité des especes vivent sous le

mode commensalistes ou symbiotiques avec des plantes.

Parmi les symbiotes les plus étudiés des actinomycetes figurent les espéces du genre Frankia,
décrit dés la fin du 19°™ siécle. Il faudra toutefois attendre 1982, pour obtenir une premiére
culture pure de Frankia en symbiose avec Casuarina. Le genre Frankia appartient a la famille
récemment modifiée des Frankiaceae, ordre des Frankiales, embranchement des
Protéobactéries. Le mycélium porte des sporanges multiloculaires (sporanges subdivisés en
compartiment renfermant chacun plusieurs spores). Ces sporanges a I’extrémité de filaments
ou occupent une position intercalaire entre des cellules végétatives. Dans les milieux a faible
teneur en azote ces bactéries forment des vésicules de 2 a 6um de diamétre entouré d’une

capsule lipidique. Ces vésicules apparaissent soit a I’extrémité de filament, soit sur de courtes
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ramifications latérales. Ces vésicules sont le siege de la fixation de I’azote et se forment aussi
bien en culture pure que dans les nodules symbiotiques. Les Frankia se caractérisent par une
croissance tres lente. Les filaments pénetrent soit par les poils absorbants soit par les cellules

de I’épiderme et cellules du cortex racinaire.
a. Anatomie et fonctionnement du nodule :

Dans les nodules de Frankia, les tissus conducteurs se trouvent au centre et les tissus infectés a

la périphérie. Ces nodules présentent des espaces remplis d’air.

Il existe encore des souches de Frankia qui ne peuvent étre cultivees (Fortin et al., 2008). En
culture pure, I’actinomycete différencie des hyphes, ce qui représente la forme végétative, et
dans un milieu dépourvu d’azote, la formation de vésicules généralement sous forme sphériques
sont observées en position terminale des hyphes. Ces cellules possedent une enveloppe
lipidigue composée de multiples couches d’hopanoides qui assurent une protection du
complexe nitrogénase contre une inactivation par 1’oxygéne, permettant ainsi la fixation de
I’azote. Au sein des nodules de Casuarina, les vésicules ne sont cependant pas observeées,

d’autres mécanismes de protection contre 1’oxygeéne étant impliqués (Caru et al., 2002).

b. Les Plantes actinorhiziennes (la plante hote) :

Les plantes capables de développer une interaction symbiotique avec les actinobactéries
fixatrice d’azote sont appelées plantes actinorhiziennes. Ce terme « actinorhiziennes » a été
introduit pour la premiére fois dans le jargon scientifique en 1978, lors d'un symposium a
"Université de Harvard dans le Massachusetts aux Etats unis. Ce groupe de plantes supérieures
compte environ 260 espéces réparties en 25 genres et 8 familles (Tableau 7). Les plantes
actinorhiziennes sont des plantes ligneuses dicotylédones, vivant dans divers milieux aux
premiers stades de la succession végétale. Ces plantes colonisent des sols a faible teneur en
azote (tels que les sols minéraux sableux, érodés et rugueux et les zones humides) (Caru et al.,
2002).

75



Relations symbiotiques | Karima Bencherif

Tableau 7 : Les principaux genres et familles des especes actinorhiziennes.

Familles Genres

Bétulacées Alnus
Casuarinacees Allocasuarina, Casuarina, Centhostoma, Gymnostoma
Coriarinacées Coriaria

Datiscacées Datisca

Eleagnacées Eleagnus, Hippophaé, Shepherdia

Myrcacées Comptonia, Myrica

Rhamnacées Ceanathus, Colleria, Discaria, Kentrothamnus, Retanilla,

Talguenea, Trevoa

Rosacées Cercocarpus, Chamaebatia, Cowania, Dryas, Purshia,
Rubus

Dawson (2008)

Un point commun entre les actinomycetes et les autres fixateurs endosymbiotiques, ¢’est qu’ils
ne forment pas de systéme enzymatique a haute affinité avec le partenaire végétal pour assimiler
’azote ammoniacal. L’ammonium est ainsi exporter vers la plante hote, qui de son c6té dispose
d’un systéme adapté a son partenaire symbiotique.

Toutes les plantes actinorhiziennes sont des arbres ou des arbustes, sauf pour le genre Datisca,
herbacée. Certaines espéces, comme Dryas drummondii ou Discarianana sont rampantes
(Wall, 2000). D'autres, comme Ceanothus prostratus ont simplement un port rampant sous la
forme arborescente. Les plantes actinorhiziennes peuvent atteindre une taille imposante.
L'exemple de Casuarina Cunninghamiana presente peut atteindre 35 m du haut (Moiroud,
1996). Parmi les espéces actinorhiziennes les plus connues, figurent I’aulne (Alnus glutinosa),
le filao (Casuarina equisetifolia), I’olivier de bohéme (Eleagnus angustifolia) ou encore le
ceanothe (Ceanohus dentatus) (Benabdoun et al., 2012) (Figure 35).

76



Relations symbiotiques | Karima Bencherif

A

7, { % . y 4k I'p ; 4 ;v““
Figure 35 : Nodules d’actinorhize sur Casua
Casuarina glauca.

2.4.2. Etablissement de la symbiose actinorhizienne :

Pareillement aux autres types de symbioses, la symbiose actinorhizienne s’élabore entre les
plantes hotes et le symbiote suite & un signal élaboré par la plante sous forme d’exsudats
racinaires. Il y a d’abord, formation d’un collier, les cellules corticales se multiplient pour
former un pré-nodule qui sera pénétré ensuite par le symbiote. Le nodule se développe alors
comme une racine latérale densément ramifiée, parfois nommeée : « Rhizothamnion ».

I1 existe des souches inactives capables d’engendrer des nodules et des souches actives, capable
en outre de fixer I’azote dans les nodules. L’établissement de la symbiose passe par trois étapes :
a. La pré-infection : La plante en détresse secréte les exsudats racinaires dans le sol. En
fonction de la spécificité hote/symbiote, il y a une reconnaissance entre les symbiotes
compatibles (Diedhiou et al., 2022). Le premier signe du processus symbiotique est une
déformation des poils absorbants, induite par des molécules de nature inconnue secrétées par
Frankia lors du contact avec les racines de la plante hote. Les hyphes pénétrent ensuite dans la
zone de courbure d’un poil racinaire, puis sont encapsulés dans une structure équivalente au
cordon d’infection des symbioses rhizobiennes. Suite a des divisions dans le cortex de la racine
infectée, une structure appelée pré-nodule est différenciée (Benabdoun et al., 2012).
L’infection intracellulaire : Les processus d’infection les plus étudiées concernent les plantes
des genres Casuarina et Alnus. L’infection s’observe d’abord au niveau des poils racinaires
(Perret, 2007) (Figure 36). Le « primordium nodulaire » est ensuite initié a partir de divisions
cellulaires observées dans le péricycle de la racine dans une zone proche du pré-nodule. Les
hyphes vont ensuite progresser du pré-nodule vers les cellules corticales du lobe nodulaire en
formation. Plusieurs lobes nodulaires constituent un lobe mature (Figure 37), chacun possédant

une vascularisation centrale, et un cortex organisé en plusieurs zones :
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- Zone méristématique ;
- Zone d’infection ;

- Zone de fixation d’azote.
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Dans les nodules agés, une zone de senescence est observée (Figure 37). Des couches

de cellules non infectées, riches en polyphénols, séparent les files de cellules infectées et

induisent une compartimentation du lobe nodulaire chez Casuarina glauca (Benabdoun et al.,

2012).

Figure 36: Organogenése d'un lobe nodulaire d'une
plante actinorhizienne.

Les schémas représentent les étapes successives de
'organogenese observée sur des sections transversales
d'une racine de Casuarina glauca inoculée par Frankia.
1.- Pénétration de Frankia dans un poil absorbant et
différenciation du pré-nodule. Le pré-nodule demeure
dans une zone circonscrite dans le cortex racinaire
provoquant une petite protubérance externe. Les
filaments de Frankia croissent et se ramifient vers
l'intérieur de la racine a partir de la base du poil
absorbant. 2.-Initiation du lobe nodulaire dans le
péricycle de la racine en face d'un pdle de xyléme
primaire. 3.-Infection du lobe nodulaire par Frankia.
Les filaments de Frankia envahissent progressivement
les cellules corticales du jeune lobe nodulaire. 4.-
Développement du lobe nodulaire. Le lobe nodulaire
perce la racine dans son cortex et croit grace a un
méristeme apical. A la base de chaque lobe nodulaire,
se développent de nouvelles ébauches de lobes et la
méme séquence de développement se répete. E,
endoderme ; F, filament de Frankia ; L, Lobe nodulaire
; P, pré-nodule ; PE, péricycle.
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Figure 37 : Comparaison entre les nodules établis par les rhizobiums et celles établis par les Actinorhizes
(Frankia). A : Nodule de légumineuse de type indéterminé. B: Nodule de Légumineuse de type déterminé. C :
Lobe nodulaire actinorhizien. I : zone méristématique ; II : zone d'infection ; II-III : interzone II-III ; IV : zone
de sénescence (D’apres Pawlowski et Bisseling, 1996 In Benabdoun, 2012).
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Figure 38 : Schématisation des étapes d’établissement de la symbiose actinorhizienne.

2.4.3. Les actinomyceétes dans les zones arides et semi-arides :

Plusieurs études focalisent sur 'utilisation des plantes actinorhiziennes associées au genre
Frankia dans la réhabilitation des zones dégradées. Diagne et al. (2013) a décrit un protocole
d’inoculation en pépinicre des plants de Casuarinacées et de Betulacées avec des souches de

Frankia avant leur transplantation définitive dans les sols.
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2.5. Les PGPR : Plant Growth Promoting Rhizobacteria:

Les PGPR sont des bactéries qui appartiennent principalement aux genres
Agrobacterium, Bacillus et Pseudomonas. Fréquemment retrouvées dans la rhizosphére, ils sont
fortement impliqués dans le contréle biologique des maladies liées au sol. lls ont la capacité de
produire de nombreux antibiotiques, sont faciles a cultiver in vitro ou a manipuler en conditions
de laboratoire. De plus, les PGPR présentent un réel avantage par rapport aux autres bactéries
en raison de leur capacité a former des endospores, structures resistantes aux conditions
extrémes environnementales. Les PGPR jouent un r6le important dans la chélation du fer et la
production des sidérophores. (Les sidérophores sont des peptides capables de former des
complexes [sidérophores Fe3*] qui permettent de fixer le fer nécessaire au fonctionnement de
la cellule. Les chélateurs sont des molécules qui forment avec les ions positifs bivalents et

trivalents, notamment les métaux lourds toxiques, des complexes stables, non toxiques.
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Chapitre 3 : Dialogues moléculaires des symbioses racinaires :

Lorsque nous parlons de relations symbiotiques nous nous intéressons en premier lieu aux
interactions écologiques puis aux relations entre les microorganismes et les cycles
biogéochimiques soient les cycles de I’azote et du phosphore. L’étude de ces différents facteurs
liés aux symbioses racinaires nous conduit a décortiquer le dialogue moléculaire établi entre les

deux partenaires.

3.1. Dialogue moléculaire entre les partenaires symbiotiques :
Il existe un dialogue moléculaire entre les partenaires symbiotiques qui est 1’origine

d’un signal émis par la plante auquel répond le partenaire symbiotique. Chacun des types de
symbiose posseéde son propre dialogue moléculaire qui aboutit a 1’installation d’une symbiose
racinaire fonctionnelle. Ce dialogue moléculaire est régulé par la plante héte. La figure 39

récapitule les différents acteurs moléculaires des symbioses racinaires.

Les plantes libérent dans le sol plus de 100 000 composés de nature tres diversifiée, . Elles
libérent des sucres, des acides aminés et des mucilages qui peuvent étre utilisés par différents
microorganismes du sol (Hartman et al., 2018). D’autres molécules considérées toxiques sont
¢galement libérées par la plante dans la rhizospheére. Il s’agit des phénylpropanoides, des
phytoalexines, des isoflavonoides, des terpenes, etc. Ces composées paticipent a la protection
de la rhizosphere contre des invasions parasitaires (Bais et al., 2002). C’est I’assemblage des

ces €éléments secrétés par la plante qui assure 1’équilibre physicochimique de la rhizosphere et

qui permet aux microorganismes de la coloniser.
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Figure 39 : Shématisation des symbioses racinaires.
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Les interactions plantes microorganismes donnent lieu a des modéles en zig-zag (Jones et
Dangl, 2006) qui illustrent clairement les trois phases du dialogue :
- la perception des signaux par le microorganisme ;

- mise en place des récepteurs spécifiques par la plante et leur reconnaissance par le

microorganisme ;

- et enfin la reconnaissance spécifique directe ou indirecte du symbiote par la plante hote et

I’installation des mécanismes facilitant 1’installation de la symbiose (Figure 40).

PTI ETS ETI ETS ETI
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Figure 40 : Modéle en zig-zag des interactions plante- microorganismes. PTI: PAMP
Triggered Immunity ; ETI: Effector Triggered Immunity; ETS: Effector Triggered
Susceptibility.

3.2. Dialogue moléculaire entre les champignons mycorhiziens et la plante hote :

Dans le cas de la symbiose mycorhizienne, la plante libére des strigolactones dans le sol par la
suite capté par des récepteurs spécifiques au niveau du champignon. De son cote le champignon,
va participer a 1’activation des récepteurs : « les myc factors » au niveau de la plante et le

dialogue commence.
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3.2.1. Les strigolactones :

Ce sont de petites molécules : des terpénes, secrétés par la plante afin d’attirer et stimuler les
microorganismes symbiotiques. Elles sont connues principalement pour leur role dans la
germination des spores des champignons mycorhiziens et dans le développement du réseau
mycélien (Akiyama et al., 2005). Ces petites molécules ont une certaine labilité dans le sol ce
qui entraine 1’existence d’un gradient de concentration depuis leur point de sécrétion jusqu’au

reste de la rhizosphére permettant ainsi d’attirer le symbiote dans la bonne direction.

ECM Glucose Dégradation des glucoses

Cytosol \
m Glucose
! Alternative
translation

Pyruvale

Chaque géne, active une/un
groupe d’enzymes bien _[—\

spécifique.
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Nucleus Transcriptional
repression Création dans le noyau

: de la plante d’un
Une f_0|s dans I,e noyau la i : \ TN ensemble
symbiose sera régulée et les B rprp\Y e champignon/plante hote
echangent entre les deux ENO1/MBP1 régulateurs des échanges
par:e?ﬁlres seront moléculaires.
controlés

Figure 41: Dialogue moléculaire chez les champignons ectomycorhiziens.

3.2.2. Les signaux moléculaires envoyes par les champignons :

De leur c6té les microorganismes produisent dans la rhizosphére des composées susceptibles
d’étre reconnus par la plante, qui serviront de signaux pour la mise en place de la symbiose.

Chaque microorganisme induit une certaine diversité de signaux. Les recherches ont prouvé
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que les réponses symbiotiques reposent sur la perception de signaux structurellement

apparentés. Ces signaux permettent a la plante de mettre en place les récepteurs myc factor.
3.2.3. L’établissement du dialogue entre deux partenaires :

Comme il a été cite (Etape de la colonisation), 1’établissement de la symbiose mycorhizienne
nécessite trois phases : asymbiotique, pré-symbiotique et symbiotique.

1. La phase a-symbiotique : Les spores libres dans le sol commencent a germer et

produisent des hyphes germinatifs. Deux scénarios suivent cette étape :
a. Absence de plante : hote conduisant a 1’arrét du processus.
b. Laplante libére des strigolactones dans la rhizosphére ce qui déclenche la phase pré-

symbiotique.

La phase pré-symbiotigue : Les flavonoides et les strigolactones exsudés par la plante sont

reconnus par le champignon induisant I’activation des geénes de type « MYC ». Ces genes
régulent et contrélent la production de signaux fongiques connu par « Myc factors » qui sont
des lipo-chito-oligosaccharides. D’autres métabolismes primaires sont également activés tel
que la synthése de composés chitiniques, des protéines et des hormones. Ces molécules sont
reconnues chez les espéces végétales par des récepteurs spécifiques qui différents d’une espéce
végétale a une autre ; ce qui garantit la reconnaissance spécifique des deux partenaires
symbiotiques et le type de symbiose en question. Les principaux récepteurs des myc factors
sont le MtNFP et le PaNFP, les Nod factors, le récepteur kinase DMI2 reconnu chez la plante
modele Medicago truncatula et le SYMRK détecté chez Lotus japonicus.

Le role des récepteurs est de traduire le signal jusqu’au cytoplasme en phosphorylant le substrat.

Gréace aux SYM pathway, le signal est traduit dans le noyau. Les Myc-factors sont reconnus
chez la plante par des récepteurs membranaires Myc-receptor. Suite a cela le facteur Myc est
transporté jusqu’a la protéine SymRK (symbiosis receptor like kinase) ; une kinase réceptrice
ayant une activité sérine/thréonine qui catalyse la phosphorylation de protéines sur certains de
leurs résidus de sérine ou de thréonine, dont la chaine latérale est semblable, pour former des
résidus de O-phosphosérine ou de O-phosphothréonine respectivement. Les « factors » sont
intégrés grace a ’enzyme SYMRK. Un mécanisme d’amplification cellulaire et de transcription
de génes est déclenché. Certains genes, interviennent dans les transferts du calcium et induisent
notamment la formation des appressoriums. Les appressoriums sont des structures ramifiees

différenciées par le champignon mycorhizien pour accroitre la surface d’échange avec la plante
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hote. Ils se développent grace a la réorganisation du cytosquelette d’actine des cellules
mycorhiziennes par action d’une enzyme hydrolysant la guanosine triphosphate (la GTPase) et
par différenciation rapide de la paroi cellulaire. La formation d’appressoriums est controlée par
la plante héte en activant les récepteurs fongiques PTH11 auxquels se lient les composés
vegetaux impliqués dans le processus de formation des appressoriums. Ces composés végétaux
ne sont pas bien connus. Dans le cas d’une absence du récepteur PTH11 chez le champignon le
processus d’installation de la symbiose mycorhizienne va étre bloqué, vu la non formation

d’appressoriums (Figure 42).

La perception des signaux émis par le champignon vers la plante héte déclenche un mécanisme
de transduction du signal percu. Ce phénomene fait intervenir sept genes. Les génes SymRK
codent pour une protéine réceptrice transmembranaire permettant 1’installation de la symbiose
entre la plante et le champignon. Le gene ENOD 12. A codant pour une protéine de la paroi
cellulaire et une sérine protéase (C1P) sont activés dans la racine, enfin les génes impliqués
dans la réorganisation de la paroi cellulaire et la défense chez les cellules épidermiques vont
leur permettre de réorganiser leur cytoplasme pour produire 1’appareil de pré-pénétration
specifiqgue aux CMA. De maniere synchronisée, les noyaux des cellules épidermiques migrent
prés de I’appressorium et en se déplacant laissent derriere eux des microtubules, des
microfilaments d’actines et de réticulum endoplasmique qui contrdlent I’entrée des CMA dans

la cellule.
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Figure 42: Le dialogue moléculaire chez les champignons mycorhiziens arbusculaires.
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2. Phase symbiotique : Une fois I’adhésion de 1’appressorium du CMA et de I’épiderme
racinaire est réalisée, la croissance fongique s’arréte 4 a 6 h durant lesquelles les deux
partenaires se préparent : des genes chez la plante héte sont activé : ENOD11 (codant pour une
noduline) en plus d’autres génes codant pour germin-like, noduline 26-like et 4 autres protéines
dont la fonction est inconnue.

3. Phase d’échanges: Lors des échanges entre les deux partenaires plusieurs genes

interviennent. Deux geénes codant pour des transporteurs d’azote ont été identifiés chez les
CMA : Gint AMTL1 et Gint AMT2 , ils ont été reconnus comme étant des transporteurs de haute
affinité avec les ions NH4" chez Rhizophagus intraradices DAOM197198. Le GintAMT1 est
impliqué dans I’acquisition de 1’azote a partir du milieu environnant tandis que le GintAMT2
serait impliqué dans la récupération des ions NH4* pour les besoins en azote des CMA (Figure
43).
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Figure 43 : Etapes de contrdle de I’installation de la symbiose arbusculaire.
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3.3. Dialogue moléculaire entre les bactéries rhizobiennes et les plantes hotes :

La spécificité de l'interaction entre les bactéries symbiotiques fixatrices d'azote et leurs plantes
hotes repose sur un dialogue moléculaire ou sont impliqueés des flavonoides libérés par la plante
et les produits des genes de nodulation de la bactérie (Cleyet-Marel et al., 1996). Ce qui
s’explique par la qualité de certains systéemes Fabacées-Rhizobium comme modéles d’études,
mais aussi par I’importance potentielle du phénomeéne dans les applications agronomiques. En
effet, la spécificité de l'interaction entre les bactéries et les plantes hétes est généralement tres
étroite. Ainsi, R. meliloti nodule uniquement chez des plantes appartenant aux genres
Medicago, Melilotus, Trigonnella alors que B. japonicum ne s'associe qu'avec le soja (Cleyet-
Marel et al., 1996). Un minimum de vingt-neuf geénes est mobilisé lors de ’installation de la

symbiose rhizobienne.

3.3.1 Les flavonoides :

Les flavonoides sont les premieres substances émises par la plante a étre identifiées et reconnues
comme activateurs du programme symbiotique chez les bactéries du genre Rhizobia
(Ghasemzadeh et al., 2010). Les flavonoides sont des produits de type poly phénolique du
métabolisme secondaire de la plante (Cleyet-Marel et al., 1996). lls sont synthétisés par un
composant spécial : « le phénylpropanoides », qui est le constituant basique de la molécule de
phénylalanine. Les effets biologiques de ces composés varient. Tous les flavonoides ont le
squelette structurel de base C6-C3-C6, compose de deux cycles aromatiques en C6 et un cycle

hétérocyclique qui contient un atome d'oxygene (Ghasemzadeh et al., 2010).

3.3.2. Les signaux moléculaires émis par la bactérie :

En réponse aux flavonoides secrétés par les Fabacées, les bactéries rhizobiennes vont

déclencher la production de molécules bactériennes appelées facteurs Nod.

Le facteur Nod est un oligosaccharide formé de trois a cing unités de N-acétyl-glucosamine,

de structure semblable a celle de la chitine.
Les différents facteurs Nod se distinguent par :
. Le nombre d’unités de sucre ;

. La nature de leur acide gras ;
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. La présence d’autres substituants sur la molécule. Ces caractéres déterminent dans une

certaine mesure la spécificité et 1’activité biologique de la molécule.

Lorsque les bactéries sont soumises aux flavonoides, plusieurs séries de genes sont activés pour
accéder a la symbiose. Les genes de la nodulation sont portés par un chromosome bactérien de
type plasmide ou par des plasmides de grande taille et possédent une structure bien conservée
chez la plupart des espéces bactériennes et des genres bactériens impliqués dans la symbiose
fixatrice d’azote. Ils correspondent aux génes nod D dont le produit réagit spécifiguement avec
les flavonoides émis par les plantes et assure la régulation du fonctionnement des autres génes
nod (Figure 44).

Flavonoide

nod D

odif}",
y Activ

Produit Nod D Nod D* Nod-box

Séquence promotrice

Active

Autres génes nod

Produisent

Signaux diffusibles

(Facteurs Nod)

Figure 44 : Régulation du fonctionnement des différents génes nod (Davet, 1996).

Par opposition aux génes commun, une deuxieme série de génes (nodFE, nodG, nodH, nodL)
est impliquée dans la spécificité de I’interaction « Fabacées/Rhizobia ». Ces genes ne peuvent,
contrairement aux genes nod communs, étre complémentés par un géne d'une autre espéce. Ils
sont donc fonctionnellement différents des précédents et jouent un réle important dans la
specificité de I’interaction plantes/microorganismes. Ainsi, une simple mutation du géne nodH
de R. meliloti confere la capacité a cette bactérie a déformer les poils absorbants du trefle et de
la vesce, des plantes qui ne sont pas les hétes habituels de Rhizobium meliloti (Faucher et al.,
1988).
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3.3.3. Le dialogue moléculaire entre les deux partenaires :

La mise en ceuvre d’une symbiose implique un dialogue et des échanges de signaux
moléculaires spécifiques entre les deux partenaires. Les premiers signaux émis par la plante
sont sous formes de glucides, d’acides aminés, d’acides carboxyliques et de composées
phénoliques qui déterminent une chimiotaxie positive chez les rhizobiums. Et comme
mentionné précédemment, les flavonoides sont a 1’origine du déclenchement de la production
des génes nod par les cellules bactériennes : les déterminants-clés entre les deux partenaires
puisqu’ils provoquent la synthése des facteurs Nod. Ces derniers exercent sur la racine une

action hormonale a deux niveaux :

o L’infection de la plante par la bactérie : sur les poils absorbants en croissance, ils
déterminent des déformations, des ramifications et I’incurvation de I’extrémité en forme de
boucle ou de crochet caractéristiques.

o L’organogénése du nodule par la plante : dans le cortex racinaire, ils déterminent la
dédifférenciation de certaines cellules qui vont proliférer et former un pré-nodule (primordium)
(Vasse et al., 1990).

Deux récepteurs sont identifiés chez les végétaux pour recevoir les facteurs Nod : NFRS
et le NRFJ. De plus, les végétaux produisent des chitinases capables de dégrader les facteurs
Nod a différents niveaux selon les substituants existant dans chaque bactérie. C’est une maniére

de renforcer la spécificité de I’interaction.

La nature chimique des facteurs Nod est dépendante de 1’espéce de Rhizobium et participe
a la spécificité de 1’hote (Diedhiou et al., 2022). Ainsi les bactéries symbiotiques peuvent
généralement infecter un nombre restreint d’hotes et les plantes ne peuvent entrer en symbiose

qu’avec un nombre limité d’espéces bactériennes.

Trois groupes de genes sont activés chez les bactéries en fonction des trois étapes

d’établissement de la symbiose : les génes nod, les génes nif et les génes fix.

1. Les génes nod : déclenchés lors des étapes de reconnaissance des symbiontes. Les

facteurs Nod produits stimulent la croissance des poils absorbants et 1’adhésion des bacteries a
la surface des poils absorbants se fait par I’intermédiaire de substances adhésives telles que

La lectine (d’origine végétale).
La rhicadhesine une protéine d’origine bactérienne.
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La paroi racinaire affaiblie par I’hydrolyse de ses constituants piége les rhizobiums a
I’aisselle des crochets formés a I’extrémité des poils absorbants qui, en réponse a cette adhésion,

vont se courber pour former la crosse de berger (Figure 45.b).
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Figure 45 : Etapes moléculaires de I’installation de la symbiose rhizobienne. bactéries
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A ce niveau ; un seul groupe des géenes nod, les génes nodD, est transcrit de maniére
constitutive. Son produit est la protéine NodD capable de se lier aux sites régulateurs (les nod
box) des opérons porteurs des autres genes nod. Cette protéine fonctionne en outre comme

récepteurs de composées flavonoides spécifiques secrétés par la racine.

Lorsqu’elle est liée a I’un de ces composés, la NodD active la transcription des autres
genes nod. Les produits de ces derniers sont essentiellement des enzymes qui participent a la
synthese dans le déclenchement du processus de nodulation.

En effet, a D’intérieur d’une crosse de berger, les geénes nodD vont activer la

multiplication des bactéries, formant ainsi des « micro-colonies ». Par la suite, la paroi végétale
va se lyser et entrainera la formation d’une structure tubulaire, un cordon d’infection (figure
45.c) grace auquel les bactéries vont pouvoir pénétrer dans les cellules végétales (Figure 45.d)
(Perret et al., 2000). Les bactéries, une fois libérées dans le cytoplasme des cellules végétales,
vont se différencier en bactéroides qui vont étre capables de fixer 1’azote atmosphérique.
2. Les genes nif : Ces genes sont actifs une fois les bactéries libérées dans le cytoplasme
des cellules racinaires. 1ls codent pour la synthése d'un complexe enzymatique catalysant la
réduction de I'azote et connu sous le nom de nitrogénase/hydrogénase. Cette étape correspond
a I’activation de la phase active de la symbiose qui implique la coordination du fonctionnement
du nodule de maniere a assurer des conditions optimales a la fixation. Ceci tient essentiellement
a la protection contre I’oxygene et a son transfert, ainsi qu’au transport de 1’azote bactérien a la
plante et de 1’énergie de la plante aux bactéroides. Une étude réalisée par Dia et al. (2014) a
identifié plus de 742 séquences relatives au géne nif impliquées directement dans la fixation
biologique de I’azote concernant les sous-unites du gene nif nifH, nifD, nifK et bien d’autres
genes additionnels. En effet, Dia et al. (2014) expliquent que les genes nif sont impliqués dans
la fixation de I’azote atmosphérique malgré I’organisation spécifique qui différe d’une espéce
a une autre. De plus, afin que la bactérie accomplisse bien son role de fixatrice d’azote, la
régulation des génes nif s’impose, impliquant des processus complexes qui permettront a la
fixation de 1’azote atmosphérique de se dérouler dans les conditions écologiques adéquates
(Figure 46).
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Figure 46 : Proposition de régulation en cascade des genes nif dans Escherichia coli EN-01
sous des conditions de fixation d'azote. Le réseau de régulation transcriptionnelle a été construit
a partir de données d'expression d’/ARNm et de protéines. Les fleches rouges indiquent une
induction. Les nombres en rouge indiquent le rapport de régulation a la hausse de la
transcription des génes codant pour les protéines ou les enzymes. Les genes sur fond gris
représentent les genes NFI. Les lignes en pointillées représentent les interactions reglementaires

prévues (Yang et al., 2018).

3. Les génes fix : un groupe hétérogéne qui comporte les autres génes plus ou moins liées
a la fixation d’azote, sans homologue chez les fixateurs libres. Le géne fix stimule le complexe
enzymatique : nitrogénase-hydrogénase. Sous catalyse de ce complexe enzymatique, la
réduction de l'azote moléculaire se déroule en deux étapes : la Fe-protéine est réduite par un
donneur primaire d'électrons, habituellement la ferrédoxine puis la Fe-protéine une fois reduite
transfere les électrons a la Mo-Fe-protéine qui catalyse a la fois la réduction du diazote gazeux

et la production d'hydrogene (Hopkins, 2003) (Figure 47).
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Figure 47 : Modeéle de régulation des genes nif et fix chez Arabidopsis brasiliense (Li et
al., 2010).

Quoique n'étant pas habituellement désignés par le terme de genes fix, les géenes dct
«dicarboxylate transport genes» épousent la définition des genes fix. Ils sont nécessaires a
I'assimilation par les bactéries des acides dicarboxyliques (succinate, malate) issus des
composés carbonés (glucose, fructose) apportés par la plante au cours de la fixation azotée. La
mutation de ces genes chez les bactéries entraine une faible prolifération des bactéries et une

déficience de ceux-ci lors de la fixation de l'azote (Noél, 2009).

Néanmoins, Li et al., (2010) expliquent que chez A. brasiliense, les genes fix L et fix J activent
I’expression des genes fix K qui a leur tour vont stimuler les génes nifA qui vont activer les
enzymes essentiels a la dégradation de 1’azote atmosphérique en azote assimilable par les

plantes.

4. Les nodulines :

I1 est important de parler du réle important joué par d’autres protéines qui sont exprimées chez
la plante hote en réponse a des stimuli provenant des bactéries symbiotiques, et qui sont connues
sous le nom de ‘’nodulines’’. Il existe des nodulines précoces présentes avant et pendant
I’installation de la symbiose rhizobienne et d’autres tardives qui ne se manifestent que lors de

la fixation de 1’azote (Davet, 1996). Les nodulines précoces apparaissent dans les premieres 48
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heures apres I’inoculation rhizobienne, et de ce fait elles interviennent dans le processus de
nodulation. La production de ces protéines est contrdlée par le DMI3 qui active 1’expression
des génes ENOD (early noduline genes), ceci durant les premiéres étapes de croissance de la
plante. Plusieurs exemples démontrent que les nodulines sont des éléments structurels des
organites temporaires formées au cours de la symbiose qui participent a la formation des
structures symbiotiques. Par exemple, la “ENOD2’’ est activement synthétisée au niveau du
parenchyme nodulaire tandis que les ENOD5 et ENOD12 sont accumulés dans les parois
internes. La noduline 26 est synthétisée pendant I’endocytose et assure le transport des signaux
de nutriments entre les partenaires. De son c6té la ENOD 40 participe a 1’équilibre du statut
hormonal des nodules en developpement. Elle est liée au contrdle du rapport auxine/cytokinine
qui est modifiée de fagon significative aprés I’inoculation bactérienne. Donc cette protéine joue

un role trés important lors de I’initiation des nodules.

3.3.4. Fixation de I’azote atmosphérique par les Rhizobia :

C’est le méme principe de fonctionnement que celui du géne fix qui permet d’assurer la
fixation de I’azote atmosphérique (Figure 48). L'ATP dans la réaction provient de la respiration
sous conditions d’aérobie des bactéroides. Il réagit avec la Fe-protéine réduite et intervient dans
le transfert des électrons entre la Fe-protéine et la Mo-Fe-protéine. Pour chaque molécule de
diazote réduite, au moins 16 ATP sont nécessaires, deux par électron (Hopkins, 2003). Au total,
les Fabacées utilisent jusqu'a 22% de I'énergie issue de leur photosynthése pour réaliser la

fixation azotée dont I'équation générale est la suivante :

N2 + 8H+ + 8 e- + 16 ATP 2NH3 + H2 + 16 ADP + 16Pi

A lafin de la réaction, I'ammoniaque fixée est converti en glutamine, asparagine, uréides
etc. avant d'étre transporté dans la seve du xyléme pour son assimilation par la plante hote. Cette
conversion est possible grace aux groupes de genes nif et fix, qui codent en partie pour la
synthese de différents enzymes catalyseurs comme le glutamate déshydrogénase, la glutamine
synthétase (GS) etc.
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Figure 48 : Processus de fixation de I’azote atmosphérique. Fixation biologique de 1’azote par
le complexe nitrogénase/hydrogénase. Pour chaque électron fourni par I’intermédiaire de la réductase a
la nitrogénase pour la réduction de I’azote il y a consommation de 2 liaisons phosphates riches en
énergie (2 ATP). Une molécule de H2 est formée en méme temps que celle de I’ammoniaque.

3.4. Dialogue moléculaire entre les actinorhizes et les plantes hotes :

Depuis les années 1990, la recherche sur les symbioses actinorhiziennes a pris son essor. . Le
modele le plus étudié est I’association entre Casuarina glauca et le symbiote Frankia. De ces
recherches il a été conclu que I’installation de la symbiose et le développement du nodule
impliguent une induction coordonnée et séquentielle d'une part de genes de la bactérie et d'autre
part, de génes spécifiques a I'nbte (Bogusz, et al., 1996). Chez les plantes actinorhiziennes, les
protéines qui sont spécifiquement exprimées au cours de 1’établissement de la symbiose ont
recu le nom de protéines actinorhiziennes (Tremblay et al., 1986). Plusieurs génes symbiotiques
ont été mis en évidence. Fleming et al. (1987) a purifié un géne codant pour I'hémoglobine
(cashb-nonsym) chez Casuarina glauca ; Jacobsen-Lyon et al. (1995) ont cloné un gene

symbiotique et non symbiotique de I'hémoglobine de cette méme plante (Bogusz et al 1996).
3.4.1. Les exsudats racinaires :

Tout comme pour les autres symbioses racinaires les s Casuarinacées secrétent des

flavonoides afin d’attirer leur symbiotes (Huang et al., 2019).
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3.4.2. Les signaux moléculaires envoyés par les symbiotes actinorhiziens

Chez les souches de Frankia existent une étroite spécificité avec leurs hotes végétaux. En 2007,
la séquence de la souche Frankia Ccl3 a été réalisée a partir de nodules de Casuarina
cunninghamiana. L’analyse révele ’existence d’un génome circulaire, de petite taille (5,43
Mb), formé de 4 499 séquences codantes et d’un % GC de 71%. Cette souche posséde une
spécificité d’hote restreinte a quelques espéces du genre Casuarina. La recherche
d’homologues des génes nod A,B,C impliqués dans la synthese du squelette du lipo-chito-
oligosaccharide constitutif des facteurs Nod de Rhizobium, a permis d’identifier 3 candidats
pour nodB, avec un pourcentage d’identité compris entre 35.2% et 48.1% ; pour nodC, 1’identité
est comprise entre 23.6% et 25.1% .En revanche, il n’y a aucun candidat pour nodA dans le
génome de Ccl3, ce qui suggere que les molécules signalisatrices de Frankia impliquées dans
les phases précoces de I’interaction avec le systéme racinaire actinorhizien ont une structure un

peu différente.

3.4.3. Ledialogue moléculaire entre les deux partenaires de la symbiose actinorhizienne :

Le dialogue moléculaire entre les deux partenaires de la symbiose Frankia est similaire a celui
observé chez les autres types de symbioses. Des signaux moléculaires sont envoyes par la
plante hote et pergus par les actinomycétes. La plante hote active les genes responsables de la
mise en place des récepteurs spécifiques. Ainsi, I’interaction de Casuarina par Frankia procede
par I’infection de poils racinaires et la déformation du poil absorbant induite par le contact avec
le symbiote microbien. Une molécule de nature encore inconnue secrétée par Frankia lors du
contact avec la racine de la plante hote accélére le processus (Benabdoune et al., 2012). Chez
les plantes actinorhiziennes un géne homologue du gene SYMRK a été isolé (Franche et al,
2009). Ce gene symbiotique représente le premier élément commun a I’ensemble des voies de
signalisation conduisant a des endosymbioses racinaires (Gherbi et al., 2008). Le géne
CgSYMRK est exprimé dans les racines et les nodules. Des séquencages de nodules et de
racines de Casuarina glauca ont permis d’identifier des génes impliqués dans les étapes
précoces de la nodulation soient les génes LysM-RLKS, DMII, DMI3/CCaMK, NSP ou NIN
(Hocher et al., 2011). Ces résultats suggerent que la symbiose actinorhizienne et la symbiose
rhizobienne partagent une cascade signalétique commune, ce qui renforce I’hypothése d’un

mécanisme genétique universel des endosymbioses racinaires (Benabdoune et al., 2012).
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La premiére étape de I’infection est la sporulation des actinomycétes. Trés peu de
données sont disponibles sur 1’étude du métabolisme impliqué dans la sporulation des especes
du genre Frankia du fait de la difficulté a isoler et cultiver ces organismes (Gherbi et al., 2008).
Contrairement a d’autres genres d’actinorhizes, la sporulation des espéces de Frankia dépend
de plusieurs facteurs sigma et de nombreux facteurs transcriptionnels tels ceux d’interactions
protéines-protéines, de communication entre la cellule mére et le compartiment de la pré-spore,
ainsi que de boucles de rétroaction qui permettent 1’activation et la répression de divers genes

impliqués dans ce processus (Robleto et al., 2012).

Deux étapes de différenciation morphologique s’avérent essentielles lors de la
sporulation (Chater, 1993), (i) I’émergence des hyphes aériens et (ii) la formation et la
maturation des spores. Une fois la sporulation déclenchée, le gene CgNIN, un gene régulateur
transcriptionnel est activé a la phase de pré-infection (Benabdoun et al., 2011) (Figure 49).
Frankia entre en contact avec le poil racinaire, s’en suit une déformation du poil absorbant et
la pénétration de Frankia dans la racine. Dés les premieres étapes de la symbiose, le gene Cgl12
s’exprime. (Laplaze et al., 2000 ; Svistoonoff, 2003 ; Bissonnette, 2012; Ngom et al., 2016)
(Figure 49). Ce gene est considéré comme impliqué dans 1’étape de I’infection. De plus la
déformation du poil absorbant incite la plante a secréter davantage de mucilage (Bissonnette,
2012). Les hyphes des actinomycetes, traversent la paroi cellulaire et atteignent les cellules
corticales (Gualtieri et Bisseling, 2000). Au cours de cette étape, une nouvelle paroi est
synthétisée dans les cellules végétales au fur et a mesure de la progression de Frankia, formant
ainsi un tube d’infection. Tous ces processus sont contrdlés par le groupe des génes proCgNIN,
GFP. L’actinomycete continue sa progression vers 1’intérieur du cortex racinaire, les cellules
de ce dernier réorganisent leur cytosquelette et se divisent. Frankia colonise alors les cellules
corticales et produit des vésicules qui protégent la nitrogénase de 1’oxygene. Les genes
proCgNIN, GFP et ProCgl2:GFP s’expriment chez les plantes hétes entre 24 et 72h aprés
I’installation de la symbiose (Franche et al., 2009). Le pré-nodule est ainsi formé généralement
apres une semaine du début de I’infection (Franche et al., 2009 ; Chaia et al., 2010 ; Bissonnette,
2012).
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Activation des genes nod ABC chez Frankia, Contacte entre I’actinomycéte et la plante et déformation du poil absorbant
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Les génes LysM-RLKS, DMII, DMI3/CCaMK, NSP ou NIN
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Figure 49 : Controle de I’installation de la symbiose actinorhizienne (Benabdoun, 2011).
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Tous les génes sont mobilisés pour accomplir la symbiose actinorhizienne et assurer la
fixation de 1’azote atmosphérique. Parmi ces genes, certain ont été identifiés tel que le ENOD40
qui contribue a I’initiation de I’organogenese nodulaire, il intervient également dans le transport
des solutés et dans la modulation de la réponse des cellules végétales aux régulateurs de
croissance comme 1’auxine. Le gene Cg40 est exprimé dans le systeme vasculaire des nodules

matures et conduit a I’expression du geéne rapporteur de la II-glucuronidase (Franche et al.,

2009).
Flavonoides émis par Déclenchement de la sporulation et activation du géne
les plantes hotes CgNIN, la phase de pré-infection est activée

Activation des génes nod
ABC chez Frankia

Pénétration de Frankia et
formation du tube d’infection Contact entre ’actinomycete et la plante et

déformation du poil absorbant

Etape contrdlée par le groupe Activation du géne

de genes : proCgNIN, GFP Cal2
CgSYMRK est exprimé Expression des génes proCgNIN,
dans les racines et les GFP et ProCgl2: GFP chez les
nodules plantes hétes entre 24 et 72h

aprés I’installation et formation
du prénodule

. i Les génes LysM-RLKS, DMII,
Installation de la symbiose et DMI3/CCaMK . NSP ou NIN sont
activation du ENOD40 impligués dans la nodulation

Figure 50 : Schématisation des étapes d’intervention des génes régulateurs lors du processus
d’installation de la symbiose actinorhizienne.
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Chapitre 4: Les interactions entre les symbioses racinaires et les
composantes de I’environnement

4.1.Facteurs influengant les symbioses racinaires :

Le sol, tout comme les autres écosystémes, subit régulierement des perturbations qui
influencent sa structure, ses caractéristiques physico-chimiques et par conséquent la structure
de ses composantes. Vue leur abondance se sont les communautés microbiennes les premieres
concernées (Meglouli, 2018). Malgré 1’évolution de la science, il demeure encore difficile de
déterminer tous les parameétres qui influent sur la composition de la microflore tellurique et leur
(Tarlera et al., 2008). Cependant, les nombreuses recherches sur les divers facteurs qui
influencent la structure des communautés microbiennes des sols ont permis de les subdiviser
en deux groupes :

- Des facteurs abiotiques comme la température, la salinité, la pollution, ...etc.

- Et des facteurs biotiques relatifs a la végétation et a la microflore (Borneman et al.,

1996 ; Borneman et Triplett, 1997 ; Meglouli, 2018).

4.1.1. Facteurs biotiques :
4.1.1.1. Les plantes :

Les plantes hétes peuvent avoir un impact direct sur le fonctionnement des écosystémes
terrestres et par conséquent sur la structure des communautés microbiennes du sol (Verville,
1998). Par exemple, la quantité et la qualité des exsudats racinaires sont déterminants dans le
choix du partenaire symbiotique par la plante héte. La densité du couvert végétal influence sur
la composition de la microflore symbiotique. Plus le couvert végeétal est dense plus la

biodiversité de la communauté microbienne est considérable.

Les plantes augmentent de maniere significative le taux d’humidité du sol ce qui améliorer
d’autant la biomasse et la respiration microbienne (Singh, 2009; Mulia et Dupraz 2006;
Chifflot, 2008). Si I’arbre et la culture établissent une symbiose avec des microorganismes, il
est possible que le réseau d’hyphes s’étende d’une racine a 1’autre sur une méme plante, et aussi
avec les racines de plantes voisines. 1l convient de noter que les racines en développement sont
des vecteurs importants de propagation des champignons mycorhiziens arbusculaires et de
colonisation de nouvelles racines par les CMA (Chifflot, 2008). La diversité du cortége
floristique joue un role important dans la modulation de la structure des communautés
bactériennes. Kdberl et al. (2011) ont montré que 1’augmentation de la diversité floristique des

milieux extrémes entrainait des modifications au sein des communautés microbiennes du sol en
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augmentant la diversité microbienne dans un milieu normalement peut diversifier, ce qui
conduit notamment & I’extinction de bactéries extrémophiles (Meglouli, 2018).

4.1.1.2.Les facteurs génétigues :

La sélection génétique des plantes devrait étre orientée pour assurer que les nouveaux cultivars
permettent une contribution maximale des microorganismes symbiotiques et les autres
organismes du sol impliqués dans la conservation, la mobilisation et 1’absorption des réserves

naturelles des sols tel le phosphore, I’azote et le manganése, etc.

Chez les bactéries rhizobiennes, certaines espéces possedent un matériel génétique qui leur
permet d’optimiser leur potentiel de fixation d’azote. De méme, la tolérance aux stress
abiotiques est un facteur génétique spécifique a la plante, ainsi, la sensibilité a la présence de
nitrate dans le sol varie d’une espéce a une autre : le tréfle et le pois sont moins sensibles au

nitrate que le lupin, le pois chiche, le soja ou la luzerne (Harper et Gibson, 1984).

4.1.2. Facteurs abiotiques (environnementaux):

Les facteurs environnementaux jouent un role décisif dans la mise en place des symbioses
racinaires. Le climat, la nature du couvert végétal, la densité et ’dge des peuplements et bien
d’autres peuvent affecter I’établissement des symbioses racinaires. La figure 51, représente une
synthése sur D’effet des facteurs environnementaux sur la répartition des champignons

ectomycorhiziens.

La température joue un rdle important dans la vie des symbioses racinaires. Les variations de
température et d’humidité dans un sol forestier sous un climat tempéré influencent la
disponibilité des ressources en azote et en carbone et menent a des adaptations particuliéres des
Acidobacteria aux températures élevées (Rasche et al., 2011).

Les cortéges microbiens varient considérablement du nord vers le sud. Bien que I’influence du
climat puisse expliquer en partie la préférence des espéces pour certaines latitudes, la
distribution spatiale des espéces microbiennes dépend davantage de la nature des espéces
végétales. En effet, la latitude influence les étages bioclimatiques induisant ainsi une diversité
du cortege floristique, qui a son tour contréle la composition chimique des exsudats racinaires.
Sans oublier que la structure des communautés fongiques est tributaire des variations

saisonniéres entre les hivers froids et les étés relativement chauds (Davey et al., 2012).
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Préférence des especes fongiques a certaines

Climat Explique latitudes
Nature des

espéces Explique Distribution spatiale des macromycetes
végétales

Densité et age du

peuplement Influencent
Forestier

Distribution des ectomycorhizes

Le développement et la fructification des
Les couverts Influencent ectomycorhizes

arbustifs et herbacés

Limite les pertes en eau Equilibre les nutriments Uniformise la
dans le sol température des sols

Figure 51: Facteurs de répartition des ectomycorhizes. (Originale ; Conception de I’auteur).

Le pH est également un facteur important dans la répartition des microorganismes symbiotiques
dans le sol. Les variations de pH peuvent imposer certaines contraintes physiologiques aux
microorganismes, notamment provoquer un état de stress dans le cas de pH extrémes favorisant
ainsi le développement de certains taxons capables de s’adapter a ces conditions aux dépens
d’autres dont la croissance est inhibée. Bien que certaines bactéries aient la capacité de se
développer sous des pH extrémes, la plupart croissent a des pH autour de la neutralité mais
supportant une fourchette allant de 5 a 8 (Bertrand et al., 2012). Les champignons, moins
sensibles au pH du sol croissent a des pH allant de 5a 9 (Meglouli, 2018). Le pH influence a la
fois la composition microbienne du sol et certains aspects de l’activité microbienne. Les
champignons sont généralement prépondérants dans les sols acides tandis que les bactéries
predominent dans les sols neutres ou légerement alcalins (Davet, 1996). Les parois
microbiennes sont constituées de glycoprotéines dont la charge électrique dépend du pH

ambiant : cette charge est nulle lorsque la valeur du pH est égale a celle de leur point
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isoélectrique (PI), négative quand elle est supérieure, et positive quand elle est inférieure. Pour
les bactéries, le Pl est trés bas, généralement inférieur au pH moyen du sol. 1l en résulte que les
parois microbiennes sont le plus souvent chargees négativement, comme la surface des

particules d’argiles.

Le teneur en oxygene joue un rble essentiel dans la manifestation des activités microbiennes.
Le renouvellement de 1’oxygéne consommé dans le sol au cours des processus oxydatifs est
assuré par une diffusion constante a partir de I’atmosphere. Cette diffusion dépend, a la fois de

la porosité et de I’état hydrique du sol (Davet, 1996).

4.2. Les effets des facteurs anthropiques sur la symbiose racinaire :

Les activités humaines peuvent altérer sérieusement 1’équilibre de 1’écosystéme et par
conséquent les symbioses racinaires qui représentent un maillon clés dans le fonctionnement de
I’écosystéeme. Certaines actions sont plus néfastes que d’autres allant jusqu’a affecter la survie
des partenaires symbiotiques. Les facteurs les plus cités dans la littérature sont illustrés a la

figure 52.

1. Les pratiques agro-

sylvo-pastorales 4. La réhabilitation des sites
affectés par les grands travaux

2. Les Biocides

5. Réhabilitation des sites
toxiques
3. L’introduction d’especes
végeétales exotiques
Figure 52 : Les facteurs écologiques les plus influents sur les symbioses racinaires (Conception

de I’auteur).

4.2.1. Les pratigues agro- sylvo-pastorales :

Ce genre de pratiques influence tout d’abord le sol qui est le support des symbioses racinaires
notamment lors des travaux du labourage des sols pour les grandes cultures qui détruisent les
réseaux myceéliens et enfouissent les spores, loin des racines. Alors que les monocultures

réduisent la biodiversité des sols en micro-organismes symbiotiques, certaines pratiques
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agricoles peuvent améliorer les symbioses racinaires en augmentant les populations des
lombrics qui, a leur tour, améliorent la qualité du sol et augmentent la diversité microbienne
(Figure 53).

Modification des sols : le travail des sols pour préparer les lits de
semences conduit a I’enfouissement du réseau mycélien établi ce qui le
rend hors d’atteinte pour les plantes a enracinement superficielle

Les grandes surfaces de monocultures modifient la population
fongique : les populations mycorhiziennes peuvent étre réduites de
Les pratiques moitie
agricoles

La jachére et I’apport de matiere organique favorisent une bonne
population de lombrics et une meilleure diversité mycorhizienne

Les pratiques La sylviculture et ’aménagement dirigé des foréts augmentent les

sylvicoles rendements des ectomycorhizes.
Les pratiques Augmentation de la matiere organique des sols aboutissant a
pastorales I’accroissement des lombrics et des populations mycorhiziennes

Figure 53 : Impact des facteurs agro-sylvo-pastoraux sur les symbioses racinaires (Conception

de I’auteur).

Les sols en jachére favorisent un apport en matiere organique et la diversité mycorhizienne qui
s’en suit (Garbaye, 2013). La sylviculture et I’aménagement dirigé des foréts augmentent les
rendements en champignons ectomycorhiziens dont plusieurs comestibles (Fortin et al., 2008).
4.2.2. Les biocides

Le terme biocides englobe toutes les catégories de produits chimiques ou biologiques utilisés
pour combattre les insectes et les micro-organismes nuisibles aux cultures (fongicides,
insecticides, herbicides). Ces produits, souvent considérés comme toxiques et nocifs a la santé
humaine, s’avérent habituellement spécifiques a certaines catégories d’organismes et protégent

les especes a cultiver (Figure 54).
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Les lois sur les usages des biocides protegent les
Les biocides champignons mycorhiziens et les bactéries symbiotiques

Figure 54 : Les biocides et leur utilisation (conception de I’auteur).

4.2.3. Introduction des especes exotiques

L’introduction des espeéces exotiques dans un environnement donné peut entrainer des
conséquences néfastes sur son équilibre biologique. Chaque espéce végétale introduite apporte
avec elle son cortége microbien spécifique et sa résistance aux parasites locaux, influencant

ainsi 1’écosystéme d’origine et créant une compétition au niveau de la rhizosphére (Figure 55).

Intr ion \ . . : .
;,"d‘l“ 0 Les especes introduites ont parfois besoin de leurs souches
estpeces mycorhiziennes spécifiques pour croitre, de ce fait des phénomenes de
exotiques

compétition et d’antagonismes sont créés dans la rhizosphere

Figure 55 : Conséquences de 1’introduction d’espéces exotiques (conception de I’auteur).

4.2.4. Impact des polluants sur les symbioses racinaires

L’exemple le plus étudié dans cette thématique d’impacts des polluants sur la symbiose
racinaire est celui des CMA. En effet, la présence des hydrocarbures aromatiques polycyclique
(HAP) dans le sol (Anthracene, Phenanthréne, pyréne, chrysene, benzo (a,h) anthracéne,
bidenzothiophéne), des fongicides, (propiconazole, fenpropimorph, fenhexamide), des
éléments a trace métalliques (cadmium, nickel, chrome: Cd, Ni, Cr), réduisent I’activité
symbiotique en ralentissant et méme en inhibant la formation d’arbuscules et de vésicules chez

les champignons mycorhiziens arbusculaires (Meglouli, 2018) (Figure 56).
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HAP, fongicides métaux
lourds ou le taux excessif d
ou le taux excessif de
calcaire

Réduisent la
formation
d’arbuscules et
de vésicules

Figure 56 : Impact de la pollution sur les CMA (Conception de 1’auteur).

4.3. Impacts des symbioses racinaires au niveau des écosystemes :

Tous les types de symbiose réagissent spécifiguement aux conditions environnementales.

4.3.1. Lasymbiose mycorhizienne dans les écosystemes :

La répartition géographique des différents types de symbiose mycorhizienne dépend de
la végétation et les mycorhizes jouent un role important dans I’adaptation de cette végétation
aux conditions locales. De plus, la diversité mycorhizienne fongique est influencée non
seulement par le cortége floristique actuel mais également par sa composition antérieure. Des
spores de CMA, par exemple, peuvent entrer en dormance et conserver leur potentiel de
germination pendant plusieurs décennies pour étre réactiver lorsque les conditions sont

favorables a leur croissance et que des plantes compagnes s’installent.

o L’age et la densité des peuplements forestiers peuvent influencer la distribution des
champignons ectomycorhiziens.
e Les couverts arbustifs influencent également le développement et la fructification des

ectomycorhizes. lls limitent les pertes en eau et uniformisent la température des sols a
la mani¢re d’un parasol et équilibrent la distribution des nutriments dans le sol.
Certaines espéces arbustives et herbacées limitent la répartition des champignons
mycorhiziens par le biais de phénoméne d’interférence et de compétition pour les
nutriments du sol. Dans les foréts boréales, par exemple, ou les nutriments sont rares,
une espece de Kalmia de la famille des Ericacées, interfere avec 1’épinette noire pour
son alimentation en minéraux en y modifiant le cycle des nutriments. De plus ses racines
exsudent des tanins qui réduisent la disponibilit¢ de 1’azote dans le sol et inhibent
I’activité des microorganismes. Tres peu de macromycetes parviennent alors a cohabiter

dans I’entourage du Kalmia (Fortin et al., 2008).
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e La qualité physico-chimique des litieres et du sol, le drainage et les dép6ts de surface

sont autant de facteurs qui peuvent influencer la diversité des espéces mycorhiziennes.
4.3.2. Lasymbiose rhizobienne dans les écosystemes :

Comme tous les autres microorganismes symbiotiques, les bactéries rhizobiennes sont
influencées par les facteurs environnementaux. Une disponibilité excessive en azote dans le sol
inhibera I’¢élaboration de la symbiose. En effet, si I’azote est disponible dans le sol sous sa forme
assimilable, la plante n’a plus besoin d’établir une symbiose pour en acquérir suffisamment

pour sa croissance.

4.3.3. Lasymbiose actinorhizienne dans les écosystémes :

Les facteurs abiotiques influencent directement la symbiose actinorhizienne. 1l existe une
corrélation positive entre le nombre de nodules élaborés par les especes du genre Alnus et
I’acidité du sol (Elo et al, 2000 ; Bissonnette, 2012). Le pourcentage d'humidité du sol s’avere
également un facteur important pour cette symbiose. Plusieurs études démontrent que
I'efficacité de la nodulation augmente en fonction du pourcentage d’humidité en respectant un
seuil bien déterminé, puisqu’il a été démontré que la nodulation devient impossible dans des
sols constamment inondés (Dawson, 2008). Il a aussi été observé que certaines souches de
Frankia originaires de milieux humides peuvent noduler sur A. glutinosa, mais ne fixent pas
1'azote atmosphérique sous ces conditions faibles en oxygene (Bissonnette, 2012). Ceci est di
au fait que Frankia est une bactérie microaérophile, donc qu'elle nécessite un apport en oxygene
pour performer, et que les sols gorgés d'eau en sont dépourvus. De nombreuses études
démontrent d'ailleurs que les sols riches en O2 améliorent le taux de nodulation (Dawson, 2008 ;
Bissonnette, 2012).

En contrepartie, il est bien connu que les sols riches en azote la nodulation (Martin et al, 2003
; Gentili et Huss-Danell, 2003 ; Gentili et al., 2006). Il semblerait que cette inhibition se déroule
avant méme la déformation des poils racinaires (Gentili et Huss-Danell, 2003). Au contraire, la
limitation en phosphore est délétere a la production de nodules chez plusieurs especes, dont
Alnus glutinosa et A. incana (Gentili et al, 2006 ; Valdés, 2008; Chaia et al., 2010). Fait
intéressant, une concentration élevée en phosphore permet de compenser pour la présence
d'azote et rétablit la production de nodules, mais ne restitue pas la faculté de fixer I'azote (Gentili
et Huss-Danell, 2003). Chez les plantes actinorhiziennes en genéral, la réponse a un taux de

salinité important est variable. Les plantes-h6tes possédant naturellement des niches
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écologiques riches en sels sont tres tolérantes au stress hydrique entrainé par une salinité élevée,
de méme que le sont leurs symbiotes (Chaia, 2010; Dawson, 2008). Il est a noter que la
température, la luminosité et le cycle des saisons, la profondeur du sol et l'altitude du terrain,
ainsi que I'étape de succession végétale sont également des facteurs qui modifient la capacité
de nodulation chez les plantes actinorhiziennes (Dawson, 2008).

La pollution des sols par les métaux lourds semble avoir un effet sur la nodulation. Il s’avére
que le nickel a un effet positif sur la nodulation tandis que I’aluminium, le manganése et le

cadmium réduisent le nombre de nodules (Bélanger et al., 2011).

Le premier avantage que Frankia retire de la symbiose est une protection physique. Puisque la
bactérie croit a I'abri dans les cellules corticales du nodule, elle serait davantage épargnée par
les fluctuations des conditions environnementales telles que secheresse ou exces d’humidité.
De plus, dans le nodule, Frankia est protégé des microorganismes compétiteurs et des
antibiotiques qu'ils peuvent secréter (Normand, 2006; Bissonnette, 2012). L'héte offre
également une barriere supplémentaire face a I'oxygeéne, qui peut dénaturer la nitrogénase
(Huss-Danell, 1997).

4.4. Les microorganismes symbiotiques dans leur environnement :

Au-dela du mode de vie, les microorganismes symbiotiques interagissent avec leur
environnement et y jouent de multiples réles en lien avec leurs activités biochimiques,
physiologiques et écologiques. Les cycles biogéochimiques de décomposition de la matiére

organique supportent toute la vie sur terre et I’activité du microbiome y est primordiale.

4.4.1. Leschampignons mycorhiziens dans I’environnement :

Les champignons constituent 50% de 1’ensemble des microorganismes du sol et les
champignons mycorhiziens comptent pour 80% de celle-ci (Garbaye, 2013). L’observation
d’une prairie, d’une forét de feuillues, d’une forét tropicale, d’une forét de coniféres ou d’une
tourbiére, ne permet pas de détecter la présence des mycorhizes, souterraines celles-ci sont
difficilement détectables (Planchette, 1991). De nombreux travaux ont mis en évidence 1’effet
protecteur de ces symbiotes contre divers stress abiotiques, tels que la sécheresse, la salinité, la
pollution, les températures extrémes, le calcaire et 1’acidité. Cette tolérance est le résultat de
plusieurs phénomenes qui s’operent au niveau de la plante et qui modifient totalement ou

partiellement sa physiologie.
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4.4.1.1. Les modifications apportées par les champignons mycorhiziens arbusculaires au

niveau des plantes hotes :

Diverses modifications s’effectuent :

o Sous stress salin les CMA augmentent la capacité d’absorption de potassium par la
plante et empéche la translocation du sodium vers les feuilles et s’avére bénéfique au maintien
du rapport K*/Na* et influence la balance ionique du cytoplasme ou I’efflux de sodium par les
plantes (Bencherif, 2016).

o Une meilleure nutrition hydrique, liée a une conductivité hydraulique plus
importante, une conductance au niveau des stomates et une transpiration plus
importante accompagnée d’un ajustement osmotique (Mustafa et al., 2016).

o Une modification de I’architecture racinaire : la longueur, le nombre de racines latérales,
le diametre et la densité de branchement.

o Une régulation de la synthése des polyamines. Ces molécules sont essentielles pour la
croissance des plantes, mais jouent également un réle dans la protection des plantes contre les
stresses abiotiques (sécheresse, salinité, températures extrémes).

o Un ajustement osmotique, grace notamment a une augmentation des contenus en
glucose, fructose, saccharose et proline.

o Une augmentation d’activités enzymatiques anti-oxydantes (superoxide dismutase,
catalase, peroxydases), protégeant la plante contre le stress oxydant induit par divers stress
(salinité, sécheresse, pollution).

o La production de glomaline, en plus de stabiliser le sol, la glomaline est capable
d’immobiliser des métaux et de réduire ainsi le stress metallique chez les racines mycorhizées.
De plus, des études ont montré une contribution positive de la glomaline dans la tolérance des
plantes hétes a la sécheresse et la salinité.

o L’induction de changements moléculaires. Par exemple, il a été révélé que chaque gene
d’aquaporine (canaux d’eau) répond différemment a la colonisation et au stress imposé

(sécheresse, froid ou salinité) (Lenoir, 2016).
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4.4.1.2. Les CMA et les lipides des plantes et du sol :

Le mycélium intra-racinaire et extra-racinaire des CMA est particulierement riche en lipides ce
qui permet d'ailleurs de les désigner comme des champignons « oléagineux ». Peu ou pas de
lipides sont détectés dans les arbuscules jeunes tandis qu'une plus forte quantité est observée
dans les branches plus agées des arbuscules ainsi que dans le mycélium intra-racinaire et dans
les vésicules. Les lipides des CMA a appartiennent a trois catégories : les stérols, les lipides
neutres et les lipides polaires, la fraction des lipides neutres étant toujours prédominante sur

celle des phospholipides (Calonne, 2012).

Les CMA se distinguent des autres champignons par la présence d'acides gras
atypiques dans de nombreuses espéces de Glomus, Gigaspora, Acaulospora, Entrophospora et
Scutellospora tels que les C16:1w5, C18:107, C18:1®9 ainsi que des acides gras polyinsaturés.
Le C16 :1wSest I’acide gras présent chez tous les CMA (Debiane, 2010).

Les stéroides vegétaux pourraient jouer un role important dans de nhombreux aspects de
la symbiose mycorhizienne, incluant la pénétration hyphale dans la racine et la formation des
arbuscules. En effet, les stérols pourraient intervenir en tant que « Myc factors » capables
d’induire de nombreux geénes végétaux impliqués dans 1’établissement de la symbiose. La
colonisation racinaire affecte le profil stéroliqgue des racines de maniere quantitative et
qualitative. Cette augmentation peut atteindre 35% et est attribuée a la synthése de la membrane

péri-arbusculaire dans les cellules contenant des arbuscules (Calonne, 2012).

4.4.2. La mise en place de la symbiose rhizobienne dans les écosystémes :

Il a été précisé que le résultat morphologique de la symbiose rhizobienne est la création
d’un nodule fonctionnel au niveau des racines des Fabacées. La nodosité ou nodule abrite les
symbiotes bactériens et leur assure les conditions nécessaires a 1’activité fixatrice d’azote et

favorise les échanges nutritifs entre les partenaires (Diedhiou et al., 2022).

4.4.2.1. Action des Rhizobiums :

Les Rhizobiums sont des bactéries du sol. En I’absence d’hote végétal, elles y vivent en
populations relativement modestes. Comme il a été expliqué dans les chapitres précédents, la
mise en place d’une symbiose implique un dialogue entre ces bactéries et la future plante hote.
Cette communication débute par 1’échange de signaux chimiques entre les deux partenaires
déterminant une chimiotaxie positive chez les rhizobiums. Ce phénomene permet également

d’enrichir la population de rhizobiums dans le sol (Benabdoun, 2011). Cette liaison entre la
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plante hote et la bactérie génére la formation de nodules. Au sein du nodule, les Rhizobia se
différencient en bactéroides capable de fixer I’azote grace a une enzyme présente chez les
bactéries : la nitrogénase. Cette enzyme bactérienne possede également la capacité de catalyser
la réduction d’autres substrats, tel que I’acétyléne qui va étre transformé en éthyléne. Cette
caractéristique est mise a profit pour mesurer I’activité enzymatique de la nitrogénase par

chromatographie en phase gazeuse.

Méme si les bactéries sont présentes dans le sol, I’association symbiotique n’est pas
obligatoire : elle est régulée par la plante, via des échanges de signaux entre ses parties aériennes
et ses parties racinaires. Elle a lieu suite a la perception d'un signal de carence en azote
provenant des parties aériennes (Jeudy et al., 2010). Lorsque la nodulation a lieu, le nombre de
nodosités mis en place au sein du systéme racinaire de la Fabacée est proportionnel aux besoins
en azote de la plante pour sa croissance. Les besoins en azote sont déterminés par la croissance

de la partie aérienne.

Si un apport d’azote est apporté au cours de la culture, un effet sur les nodosites

apparait. Cet effet sur la structure des nodosités dépend de :
- Lapériode d’exposition au nitrate ;
- des stades végetatifs de la floraison,

La présence de nitrate induit une diminution ou un arrét de la croissance des nodosités,
alors qu’au stade de remplissage des graines, elle entraine une entrée en sénescence prématurée
des nodosités. Une fois I'application de nitrate levée, la capacité de la plante a restaurer son
appareil fixateur et son activité fixatrice dépendent du stade de développement. Chez le pois,
une réversibilité de la fixation symbiotique est possible en début de cycle, jusqu’a la floraison,
puis diminue au cours du cycle de la plante pour étre nulle en fin de cycle.

4.4.2.2. Les étapes de fixation d’azote dans le cycle de la plante :

En culture pure, le prélévement de 1’azote par une culture de Fabacées se divise en trois étapes.

Cette dynamique, quantifiée sur le pois, est transposable a toutes les Iégumineuses a graines.

(i) En début de cycle de culture, les besoins en azote nécessaires a la mise en place de
la plantule sont assurés par la semence, I’autonomie €tant proportionnelle a la taille de la graine.
(if) A partir de la levée, I’absorption de nitrates provenant de 1'azote minéral dans le
sol prend le relais puis diminue au fur et a mesure de I'épuisement du nitrate disponible dans le

sol. La fixation symbiotique démarre dés que les réserves de la graine et les reliquats azotés ne
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permettent plus de subvenir aux besoins en azote pour la croissance, soit au bout d'environ 235
degrés-jours apres le semis chez le pois. Les premieres nodositeés du pois sont visibles des le
stade 3-4 feuilles. Leur mise en place a lieu au détriment des racines. Les reliquats azotés du
sol au semis favorisent le démarrage de la croissance permettant une disponibilité en nutriments
carbonés et azotés suffisante au sein de la plante, pour une mise en place rapide des nodosités.
Des niveaux d'azote minéral supérieurs a 50 kg. ha environ retardent la mise en place des
nodosités chez le pois et limitent la fixation symbiotique. La fixation symbiotique augmente au
cours de la phase végétative au fur et a mesure de la mise en place des nodosités, pour devenir
majoritaire puis exclusive des la fin de la phase végétative. La fabacée possede la capacité de
basculer d’une voie a 1’autre, en fonction de la disponibilité en azote minéral du sol et des
besoins de la plante, sauf si le fonctionnement des nodosités a été longtemps inhibé (notamment
par des stress environnementaux).

(iif) A partir du début du remplissage des graines, la fixation symbiotique décroit :
cette baisse est interprétée comme une conséquence de la compétition pour les nutriments
carbones issus de la photosynthése qui est exercée par les graines au cours de leur remplissage,
aux dépens des nodosités (dont I'efficience est aussi diminuée par leur vieillissement). En plus
de ce facteur intrinseque majeur, des facteurs environnementaux défavorables (par exemple des
stress hydriques) peuvent contribuer a accélérer la diminution de la fixation symbiotique en fin

de cycle.

4.4. La mise en place de la symbiose actinorhizienne (Frankia) dans les écosystémes :

Les symbioses actinorhiziennes impliquent également la fixation d’azote et la différence
d’avec les symbioses rhizobiennnes est d’ordre écologique. La symbiose actino-
mycorrhizienne s’installe dans des sols a fertilité azotée tres réduite. Contrairement aux
Rhizobiums, les Frankia peuvent fixer I’azote a I’air libre. Les lipides associés aux vésicules
protégeraient vraisemblablement le complexe fixateur d’azote contre 1’oxygene. La plante
actinorhizienne secréte une gaine de matériel pariétal entourée d’une invagination de la
membrane des cellules végétales et a la différence des nodules rhizobiennes cette gaine

persiste dans les nodules actifs et ce pendant une grande partie de la vie de la plante.
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4.5. Les symbioses racinaires sous une approche de développement durable.

Il a souvent été¢ énoncé que la symbiose est I'un des principaux moteurs de 1’évolution. Elle
permet aux organismes de s’adapter a des habitats hostiles et de les coloniser, alors qu’ils
n‘auraient pu prospérer ou méme survivre sous de telles conditions (Fortin et al., 2008).

La notion de développement durable implique I’utilisation des ressources existantes en léguant
un héritage intact aux générations futures. Comment cette définition peut-elle s’appliquer aux
symbioses racinaires, des phénomeénes invisibles et tres complexes de la vie terrestre ?
L’¢établissement d’un sol, méme dans les systemes les plus primitifs, se traduit par une
modification des équilibres naturels et par I’imposition d’un nouvel équilibre artificiellement
maintenu. Une perturbation décelable a tous les niveaux depuis le paysage champétre jusqu’a

la microbiocénose (Davet, 1996).

A I’heure du développement durable, la gestion et la valorisation des services éco-systémiques
rendus par les symbioses racinaires représentent un des enjeux majeurs pour 1’optimisation
qualitative et quantitative des productions végétales et pour la réhabilitation des sols dégradés.
L’impact des symbioses sur I’écosystéme dans une perspective de développement durable se
manifeste par leur utilisation dans les différents aspects de la protection de 1’environnement,

contre la pollution des sols, comme fertilisants biologiques et agent de biocontrodle.

4.5.1. Utilisation dans la dépollution :

La dépollution des sols contaminés par les métaux lourds peut se faire par un processus
naturel qui n’est autre que la rhizodégradation. Elle correspond a la dégradation des polluants
organiques grice a la stimulation de ’activité des micro-organismes localisés dans la
rhizosphere. C’est le résultat direct des flavonoides et autres exsudats libérés par les racines qui
vont stimuler ’activité biodégradante des microorganismes vis-a-vis les polluants organiques.
Cette technique est complétée par la phytoremédiation, qui consiste a métaboliser certains
polluants par les biais des plantes. Ces techniques peuvent étre misent en ceuvre sur des sols
industriels ou agricoles, éventuellement multi-contaminés, et s’appliquent a divers
contaminants organiques tels que les solvants chlorés, les HAP, les PCB et les pesticides
(Meglouli, 2018). Comme toutes les autres techniques de phytoremédiation, la principale
contrainte reste la possibilité d’établir un couvert végétal conséquent et donc que le sol a traiter
présente une fertilité suffisante, c’est-a-dire une ressource en eau disponible, la présence
d’¢éléments nutritifs, une bonne structure du sol et une faible phytotoxicité (Sterckeman et al.,

2012). La plupart des travaux cités dans la littérature expliquent que les plantes stimulent la
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dégradation des composés organochlorés via 1’action des communautés microbiennes du sol
(rhizodégradation) (Meglouli, 2018). La connaissance des processus métaboliques impliqués dans
les métabolismes de rhizodégradation et de phytoremediation sont encore limitées, méme si des
enzymes bien connus tels les peroxydases et les cytochromes sont probablement impliqués (Chroma
et al., 2002). Wang et Oyaizu (2009) ont rapporté la capacité du tréfle (Trifolium repens L.) a
dissiper le dibenzofurane (DF) apres deux mois de culture en sol stérile. De plus, ces mémes auteurs
décrivent une dissipation plus importante du DF dans un sol non-stérile végétalisé avec le trefle,
reliant cette dissipation a la fois a une phytodégradation du polluant par la plante et & une

phytostimulation par le tréfle des populations bactériennes a capacité dégradante (Meglouli, 2018).

Les sites des grands projets de construction sont une véritable source de produits chimiques
absorbés par le sol. Certains sont toxiques, d’autre moins. Les microorganismes du sol soufrent
de cette accumulation de produits qui modifient les relations d’équilibre entre les différents
composants du microbiome (Figure 57). Des études récentes se sont intéressées a 1’introduction
d’espéces végétales pres-inoculés par les microorganismes symbiotiques afin de réhabiliter les
sites affectés par la pollution engendrée par de grands travaux (usines, mines abandonnées, sites
de réserves de chantiers routiers, etc.) (Meglouli, 2018). Cette inoculation principalement avec
les CMA a donné des résultats prometteurs qui méritent d’étre exploiter a grandes échelle
(Lenoir et al., 2016 ; Meglouli, 2018).

Solution Revégétalisation avec des plantules pré-inoculées
Sans toxicité Ex. Carricres : I’extraction des sols appauvris en
microorganismes
Avec toxicité Ex. Les mines (métaux lourds, ou résidus du pétrole)

Figure 57 : Principe de la réhabilitation des sites de grands travaux (Conception de I’auteur).

117



Relations symbiotiques | Karima Bencherif

4.5.2. Utilisation entant que biofertilisants :

Il devient de plus en plus évident que I'acquisition et l'utilisation efficaces des nutriments
par les cultures sont contrdlées par les microbiomes associés aux racines. Une gestion efficace
de ce systeme est essentielle pour améliorer les rendements des cultures, tout en réduisant
I'empreinte environnementale de la production agricole. Endophytes et micro-organismes
rhizosphériques peuvent directement favoriser la croissance des cultures, en augmentant le
rendement des cultures par unité d’éléments nutritifs du sol. Une variété de symbiotes,
notamment les CMA, les bactéries fixatrices d'azote et les micro-organismes solubilisant le
phosphate et le potassium sont entrés dans I'ére des applications a grande échelle notamment
en agriculture, en horticulture et en foresterie (Basiru et al., 2021). Selon Berruti et al. (2015),
I'inoculation par les CMA peut offrir d'immenses avantages en réduisant les codts de production
et en accélérant la récupération des terres infertiles. Il a été observé que les produits a base de
mycorhizes sont plus rentables que les engrais conventionnels, en particulier dans les régions
ou I'épuisement du phosphore dans les sols constitue un grave probleme de nutrition des plantes,
elle en découle une demande accrue de production d’inoculants commerciaux a grande échelle.
Par exemple en Inde, les inoculants commerciaux a base de mycorhizes sont largement utilisés
dans la production de riz pour contrecarrer les effets de faibles niveaux de phosphore dans le
sol, combiné a la hausse du co(t des engrais phosphatés de synthése.

En effet, le role majeur des CMA réside dans I’amélioration des nutritions hydrique et minérale
de la plante gréace au transfert de I'eau et des éléments minéraux, en particulier le phosphore et
I'azote, du CMA vers la plante hote. Il en résulte une amélioration de la croissance des plantes
mycorhizées. En effet, I’élongation des hyphes extra-racinaires augmente la surface de contact
entre les minéraux du sol et la racine. De plus, ils peuvent explorer des zones non accessibles
pour les plantes non mycorhizées pour y prélever I'eau et les nutriments et les transférer a la
plante hote (Lounés Hadj-Sahraoui, 2013). Cependant, I'efficacité des inoculants est affectée
par les différentes conditions de terrain telles que la compatibilité avec diverses caractéristiques
du sol, les différentes espéces de cultures, les communautés microbiennes indigénes et les
facteurs environnementaux, ainsi que les pratiques de gestion de la fertilité des sols cultivés et

celles des sols naturels (Adholeya et al., 2005 ; Verbruggen et al., 2013).
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3.1.1. Les symbiotes racinaires en tant qu’agent de biocontrdle (biopesticide) :

a. Les CMA agents phytoprotecteurs :

L’atténuation des dommages causés par certains agents phytopathogénes (champignons,
oomycetes, bactéries ou nématodes) a été démontrée dans de nombreux travaux chez certaines
racines de plantes mycorhizées par rapport aux non mycorhizées. La majorité des études
décrites dans la littérature concernent des infections racinaires impliquant des organismes des

genres : Rhizoctonia, Fusarium, Phytophtora, Verticillium (Mustafa et al., 2016).

Cette protection apportée par la colonisation mycorhizienne arbusculaire résulterait de 5

mécanismes d’action :

1-La stimulation de la croissance de la plante par une meilleure nutrition et la compensation par

la symbiose des dommages causés par 1’agent phytopathogene.

2-La compéetition directe ou indirecte entre les CMA et les organismes phytopathogenes, liées
a la disponibilité des nutriments et des sites d’infection sur la racine. Il a été prouvé que
Rhizophagus irregularis (souche commercialisée de CMA) amenuise la croissance d’une
souche virulente de Fusarium sambicinum un pathogéne de la pomme de terre, et induit chez

celui-ci la répression de I’expression de génes de synthese de mycotoxine.

La transformation morphologique et architecturale de la racine qui pourrait altérer la dynamique

infectieuse du pathogene.

- La modification du microbiome du sol et de I’augmentation du taux de matiere
organique dans les sols. Ces changements peuvent mener a la stimulation de la
production de composeés par la microflore avec une activité antagoniste vers certains
pathogeénes racinaires.

- L’induction ou la suppression de certains mécanismes de défense des plantes, au
niveau moléculaire et enzymatique.

- Il y aurait aussi I’émission de signaux par la plante qui incite le pathogéne a se
développer prématurément, a distance de celle-ci et a s’épuiser avant d’atteindre les

racines.
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4.5.4. Les effets durables des symbioses racinaires :

4.5.4.1. La symbiose mycorhizienne :

Les différents roles joués par la symbiose mycorhizienne dans 1’amélioration de la qualité de
vie des plantes engendrent des impacts positifs sur I’environnement. L’utilisation de ces
microorganismes en agriculture et en foresterie offre divers avantages (Figure 58) dont la
dépollution des sols contaminés, le contr6le biologique de pathogenes et la fertilisation
biologique des sols. L’utilisation de ces symbiotes contribue directement a la qualité des

écosystemes et s’insere dans une perspective de développement durable.

Dépollution des sols pollués
CermoTTroTToTTrTTTesTororermed 1L

Impacts positifs

Utilisation comme agents de controle

Figure 58 : Impacts positifs de la symbiose
mycorhizienne.

Ecosystéme sain a léguer aux
générations futures

4.5.4.2. Symbiose rhizobienne :

a. Impacts positifs : les impacts positifs de la symbiose rhizobienne sont liés a la fixation
de I’azote atmosphérique par les bactéries et a I’utilisation des Fabacées dans les systémes de
rotation qui permettent d’enrichir naturellement le sol en azote. Selon la nomenclature du
« Millenium Ecosystem Assessment » (2005), on distingue trois types de services
écosystémiques spécifiqguement liés a la fixation symbiotique et aux flux d’azote associés :

(1) Un service d’approvisionnement, li¢ a la production de graines et de fourrages riches

en protéines pour I’alimentation humaine et animale,
(i)  Un service de soutien li¢ a la fourniture d’azote symbiotique au systeme de culture,

du fait d’une part de l’absence de fertilisation azotée sur les cultures de
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légumineuses, et d’autre part d’'une amélioration de la fertilité¢ azotée du sol pour la
culture suivante,

(iii)  Unservice de régulation, lié a la réduction des émissions de gazes a effet de serre et
a la consommation réduite en énergie fossile induites par les économies en intrants
azotés réalisées a 1’échelle du systéme de culture, pouvant de ce fait contribuer a

I’atténuation du changement climatique.

Production de graines et fourrage riche en protéines

Impacts positifs Fourniture d’azote pour la culture existante et
fertilisation du sol pour la culture suivante

b

Réduction des émissions des gazes a effet de serre
réalisée a I’échelle du systéme de culture

Ecosystéme stable et riche en
azote minéral

Figure 59 : Impacts positifs de la symbiose rhizobienne sur I’environnement.

b. Impacts négatifs : Les fabacées peuvent également contribuer aux impacts négatifs qui
accompagnent les systémes de production agricole, via I’augmentation du risque de lixiviation
de I’azote issu des résidus de culture, et I’accroissement de certains problémes biotiques di a
leur faible compétitivité vis-a-vis des adventices et a leur forte sensibilité aux maladies. Il faut
tenir compte de ces services dans une évaluation globale de I’intérét des fabacées dans les
systémes de culture. Mais ces risques sont géerables, notamment en adaptant la conduite des

cultures choisies et plantées apres les fabacées.
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Augmentation de lixiviation d’azote

Faible compétitivité entre les Iégumineuses et certains

Impacts .
P adventices

négatifs

Sensibilité des légumineuses aux maladies

Risques gérables, notamment en adaptant la
conduite des cultures suivant les Iéegumineuses

Figure 60 : Impacts négatifs de la symbiose rhizobienne sur I’environnement.

4.5.4.3. Symbiose actinorhizienne :

Les plantes actinorhiziennes sont des végétaux tres résistants, qui colonisent souvent des
écosystemes hostiles tels des dunes, des sols érodés ou des sols contaminés. Ces milieux,
souvent pauvres en azote, profitent de 1’établissement de la symbiose avec les actinomycétes

par un enrichissement direct en azote (Bissonnette, 2012).

Les plantes actinorhiziennes sont des plantes pionniéres, transformatrices de la
roche meére en sol véritable. Leur association symbiotique assure a la fois une meilleure
assimilation du phosphate, protegent les racines contre certains pathogenes et contribue a une

meilleure résistance a la sécheresse.

L'approvisionnement en composés carbonés et en énergie pour soutenir la fixation d'azote
constitue la plus grande contribution de la plante envers Frankia (Wall, 2000). 1l faut se rappeler
que la fixation d'azote est un processus couteux en énergie. Pour chaque molécule de N>
transformeée et deux molécules d'ammoniaque produites, de 20 a 30 molécules d'ATP sont
consommeées (Bissonnette, 2012).

La symbiose actinorhizienne permet aux espéces végétales de coloniser des habitats divers dont
plusieurs sont hostiles pour la plupart des autres vegétaux : toundra, masses de gravier, sols mis
a nu apres le retrait d'un glacier, dép6ts d'éruption volcanique (Roy et al., 2007; Dawson et al.,

2008). Enfin, un autre bénéfice considérable de I'association de cette symbiose est
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I’amélioration de la résistance des aulnes aux agents pathogenes (Wall, 2000 ; Bissonnette,
2012).

Enrichir les milieux pauvres en azote

Impacts positifs Les plantes actinorhiziennes sont édificatrices par leur
role dans I’évolution de la roche mére vers un véritable

Réhabilitation de sols dégradés

Environnement stable et riche en éléments
minéraux

Figure 61: Impacts positifs de la symbiose actinorhizienne sur I’environnement.

Dans une perspective de développement durable, cette symbiose améliore la qualité des sols.
Tout d'abord, ils améliorent la structure et la stabilité des sols (Knowlton et Dawson, 1983), et
participent a I'apport en azote des écosystemes, environ 25 % de la fixation d'azote planétaire
proviendraient des plantes actinorhiziennes (Dawson, 2008). Ainsi chez 1’aulne, espéce
caduque, environ 45 % de l'azote fixé dans le cadre de la symbiose retournent a I'écosysteme
par le biais de la chute des feuilles (Huss-Danell, 1997). De plus, une fois décomposées, les
feuilles enrichissent le sol en matiere organique (Huss-Danell et Lundmark, 1988). Cette
abondante chute de feuilles riches en azote explique en grande partie pourquoi les aulnes font
d'excellentes plantes compagnes car ils aux plantes subséquentes des conditions de croissance
optimisées (Paschke et al., 1989). L'aulne, résistant a plusieurs champignons pathogénes,
limiterait méme la propagation de ceux-ci dans les plantations de coniferes intercalées
(Schwencke et Caru, 2001).
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Conclusion

Nous avons analyse dans cet ouvrage la fascinante relation a bénéfice réciproque entre
les plantes supérieures et leurs partenaires rhizosphériques. Nous avons vu au début qu’il existe
un consortium tres solide entre la plante d’une part, le sol et les microorganismes d’autre part.
Nous avons constaté que les microorganismes rhizosphériques exercent une influence
considérable sur les plantes supérieures et leur développement. Dans ce domaine mystérieux et
invisible nous avons découvert la magie de la relation symbiotique établie avec les trois
principaux types de symbiotes des plantes supérieures, soient les champignons mycorhiziens,
les bactéries rhizobiennes et les actinomycétes. Ces symbioses se sont montrées essentielles a
la survie pour leurs hotes que ce soit de fagon directe, pour I’alimentation, ou de fagon indirecte,
dans la lutte contre les différents stress biotiques et abiotiques. Malgré le fait que la science
n’ait montré que récemment son intérét envers les microorganismes symbiotiques, leur
existence dans la vie des plantes est ancestrale.

De plus, I'utilisation de ces symbiotes comme fertilisants est un sujet de
sensibilisation perpétuelle aupreés des agriculteurs. Les adeptes de 1’agroécologie ceuvrent pour
aboutir a une agriculture écologique. Dans ce méme contexte, certains microorganismes
symbiotiques se sont révélés efficaces en tant que biopesticides, ou pour réduire les effets
néfastes des parasites. Les améliorations apportées par ces additifs biologiques sont parfois
lentes a apparaitre mais des qu’elles se manifestent, elles sont durables dans le temps.

L’exploitation de ces symbioses s’inscrit parfaitement dans le mouvement
d’agriculture durable en vue d’une exploitation intelligente des terres cultivées et des ressources
agricoles. Elle se base sur la richesse naturelle des sols et vise a limiter I’ajout d’intrants
chimiques souvent exagérée qui peuvent bouleverser 1’équilibre éco-biologique des sols. En
effet, lorsqu’une population de Rhizobium est bien installée dans un sol elle parvient a maintenir
cet équilibre. Dans le but d’atteindre cet équilibre et d’éviter toute perturbation excessive il est
important de connaitre la composition originale en microorganismes symbiotiques des sols a
exploiter (agricoles, forestiers, ou autres) et d’en tester ’efficacité sur les cultures anticipées.
Cela permet de sélectionner les souches les plus efficaces et les plus compatibles pour soutenir
les rendements des cultures, maintenir 1’équilibre naturel du sol, sans entrainer de perturbations
écologiques. Cette technologie environnementale, permet de mettre en place des systemes
écologiques qui s’entretiennent par eux-mémes et qui réduit au minimum le recours a des

intrants chimiques.
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Dans I’état actuel de la planéte, la sonnette d’alarme est déclenchée en maticre
d’épuisement des sols et de diminution considérable des ressources naturelles, il est impératif
que les entreprises de fertilisants et d’intrants envisagent sérieusement un virage vers la
production a grande échelle d’inoculants biologiques. A moyen et long terme cette maniére de
pratiquer 1’agriculture deviendra la norme et les intervenants gagneront a la fois I’intérét des
producteurs et maintiendront la rentabilité de leur entreprise. A court terme, investir dans ce
domaine est un choix plus écologique qu’économique, et les recherches appliquées poursuivies
dans le domaine de I’éco-biologie des sols dépendent principalement des financements publics
recus et trés peu du secteur privé. Pour assurer une durabilité des systémes agro-sylvo-
pastoraux, il devient primordial d’investir dans ce volet de recherche et d’économie. Le
maintien des ressources alimentaires dépend de ce virage « vert » et tous les acteurs doivent
étre mobilisés afin d’aboutir au maintien ou a la régénération microbienne des sols ce qui

assurera un équilibre agroalimentaire pour les futures générations.
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