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Les endophytes qui apportent des nutriments aux plantes comprennent principalement :

v’ les fixateurs d'azote atmosphérique dans les tissus végétaux (symbioses actinorhiziennes et
e rhizobiennes) (Pawlowski et Demchenko, 2012; Coba de la Pefia et al., 2017)

lé v" les champignons mycorhiziens (symbioses mycorhiziennes)

v' les microorganismes symbiotiques qui consomment les insectes en décomposition et qui
restituent ces nutriments a la plante hote




Les symbioses actinorhiziennes et rhizobiennes

 La symbiose actinorhizienne

La symbiose actinorhizienne est une symbiose
entre une plante angiosperme et une bactérie
actinomycete du genre Frankia (figure 1 et 2).

Ces plantes, principalement des arbres ou
arbustes comme laulne et [argousier, sassocient avec
ce genre de bactérie pour former des nodosités
fixatrices dazote qu'on trouve au niveau des racines
des plantes angiospermes dites actinorhiziennes.

Figure 1: Symbiose actinorhizienne: poil racinaire d'aulne ramifié
avec des hyphes de frankia (UMR Ecologie Microbienne Lyon)

Figure 2: Symbiose actinorhizienne: nodule racinaire dun aulne,
(Lebrac, CC BY-SA 3.0)
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|  La symbiose rhizobienne

La symbiose rhizobienne est une association entre une Q
plante de la famille des Fabaceae (légumineuses) et des -
bactéries du type Rhizobium permettant de réduire I'azote
> atmosphérique en des formes assimilables par les plantes
» . grace a la formation d'un nodule au niveau des racines /

(figure 3).
C'est au sein de cet organe protecteur que |'azote
atmosphérique est fixé par les bactéries (Duhoux et Nicole,
2004).

Figure 3: nodosités sur des racines de haricot (symbiose
rhizobienne) ou proliférent les bactéries Rhizobium fixatrices de

N, atmosphérique (D. Blancard, INRA).
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La symbiose mycorhizienne

La symbiose mycorhizienne est le résultat de
I'association symbiotique, appelée mycorhization,
entre des champignons et les racines des plantes
(figure 4).

Ces champignons mycorhiziens établissent
ce genre de symbiose avec de nombreuses
familles de plantes. Les hyphes de ces
champignons poussent de fagon endophyte dans
les racines, et les mycéliums acquiérent des
nutriments et les remobilisent pour les plantes
en sétendant dans le sol (Marschner et Dell,
1994).

Figure 4: Le champignon recouvre lextrémité des radicelles de larbre dun épais
manteau (Simon Egli, WSL)



LBV 4:,3,

LA BELLEL "~

2 vic NEY
Wva.f.lbv—fro nce.com ‘%
NS O

a2
, T4 -
" "’
LAy
(W X
™y

Les microorganismes symbiotiques qui consomment les insectes en décomposition

Les microorganismes s'étendent ou réalisent un cycle entre les plantes et les insectes en
décomposition (Behie et Bidochaka, 2013).

Dans ce processus, les insectes consomment les plantes et accumulent de l'azote et d'autres
nutriments dans leur corps.

La dégradation des insectes par les microorganismes, qui sont également en symbiose avec les
plantes, entraine le transfert de nutriments aux plantes (Behie et Bidochaka, 2013).
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Cycle rhizophage et acquisition de nutriments

|l existe une symbiose différente des symbioses actinorhiziennes, rhizobiennes et mycorhiziennes : la
symbiose rhizophage ou cycle rhizophage. Dans ce type de symbiose les microorganismes (souvent des
bactéries ou des levures) ont un cycle alternant entre deux phases :

v" une phase de protoplaste intracellulaire dans les cellules de la racine
v" une phase libre dans le sol avec une paroi (White et al., 2018

Les microorganismes acquierent les nutriments durant la phase libre dans le sol et ces nutriments
sont extraits des microorganismes par oxydation durant la phase de protoplaste intracellulaire (White et
al., 20180).

Contrairement aux symbioses formant des nodules, le cycle rhizophage semble se produire dans la
plupart des plantes vasculaires et représente probablement un mécanisme important pour I'acquisition de
nutriments par les plantes (White et al., 20182).
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Le cycle rhizophage se déroule en 8 étapes.

v’ 1" étape :

La plante fournit aux microorganismes des
nutriments autour de l'extrémité du méristéme
de la racine (figure 5) via les exsudats
racinaires  (glucides, protéines, vitamines,
acides organiques) ( White et al., 2018P).

v’ 28me étape :

Les microorganismes sont assimilés dans
les cellules racinaires méristématiques qui
n‘ont pas de parois cellulaires entierement
formées, juste sous la zone d'exsudation
(White et al., 2018b).

Figure 5 : Nuage de bactéries (fleches) autour de I'extrémité du méristéme des racines

de Phragmites australis (White et al., 2019°).
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Figure 6 : Poil absorbant de racine de gazon Cynodon dactylon inoculé avec la bactérie
Pseudomonas sp. montrant des protoplastes bactériens (fleches) dans I'espace
périplasmique du poil absorbant (barre = 15 um) (White et al., 2019°).

v’ 3¢Me étape :

Une fois quiils sont assimilés, les microorganismes se trouvent
dans l'espace periplasmique qui se situe entre la paroi et la
membrane cytoplasmique des cellules racinaires (figure 6).

Les cellules racinaires sécrétent alors un superoxyde™ sur les
microorganismes. Ce superoxyde est produit par la NADPH oxydase
qui est liée a la membrane plasmique des cellules racinaires (White
et al., 2018" ; White et a/., 2014b).

v’ 4eme étape :

L 'exposition des microorganismes intracellulaires au superoxyde
déclenche la perte de leur paroi cellulaire.

Les bactéries forment alors des protoplastes appelées « formes
L », tandis que les champignons forment des protoplastes appelées
« mycosomes » (Atsatt et Whiteside, 2014).

|AD * Ce superoxyde O, est produit par la membrane cytoplasmique des cellules racinaires grace a l'oxydation du NADPH par O,. Cette réaction est catalysée par la

NADPH oxydase et aboutit aussi & la formation d'un proton H* et de NADP* ( NADPH + 0, — H*+ 0, + NADP*).
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Figure 7 : Cellule de parenchyme racinaire de P. australis montrant des protoplastes de
bactéries se répliquant (fleches) dans I'espace périplasmique de la cellule (barre = 15 um)
(White et al., 2019°).

v’ 5eme étape :

Les protoplastes des microorganismes se reproduisent dans
les cellules racinaires grace a la cyclose™ des protoplastes.

Elle entraine une réplication accrue des protoplastes
microbiens et de nombreux petits protoplastes sont ainsi formes a
partir des cellules microbiennes intracellulaires originelles (White
et al., 20190).

v’ 6°™e étape :

L'exposition des protoplastes bactériens intracellulaires au
superoxyde entraine une fuite d'électrolytes des protoplastes
bactériens.

Ces nutriments sont alors absorbés a travers la membrane

plasmique par les cellules racinaires des plantes (White et al.,
2018b).

* La cyclose designe le mouvement du cytoplasme d'une cellule.
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Figure 8 : Poils absorbants de trefle (Trifolium repens) inoculés avec une levure
endophyte (Rhodotorula sp.) montrant la levure expulsée a l'extrémité des poils
absorbants de la racine (fleches noires) et les protoplastes de levure dans les poils
absorbants de la racine (fleche blanche) (barre= 15 um) (White et al., 2019b).

v’ 7¢Me étape :

Les microorganismes intracellulaires survivants s'accumulent a
I'extremité des poils absorbants de la racine. lls déclenchent ainsi
'élongation des poils absorbants de la racine (White et a/., 2019P).

v’ 8eme étape :

Les protoplastes microbiens sont périodiquement éjectés™ par les
pores qui se forment a I'extrémité des poils absorbants de la racine
(figure 8).

Les microorganismes ainsi expulsés des cellules racinaires
reforment leur paroi cellulaire lorsqu'ils rentrent dans la rhizosphére et
iIs se rechargent en nutriment. (White et al., 2018Y).

:’z * Le stimulus qui pousse les poils absorbants de la racine a éjecter périodiquement les protoplastes microbiens est inconnu. Cependant, le mécanisme probable
|AD d'éjection peut étre di a un gonflement de la vacuole du poil absorbant (augmentation de la concentration en potassium dans la vacuole) qui se propage de la
base du poil jusqu’a son extrémité, expulsant ainsi de force les protoplastes microbiens du poil absorbant de la racine.



Bactéries (fleche) émergeant
de I'extrémité des poils de la
racine d’une plantule de mille

Figure 9 : Représentation schémati

Zone de sortie des microbes
(Les microorganismes stimulent
I'élongation des poils des racines et
sortent a I'extrémité des poils ou les
parois sont minces. Les microorganismes
réforment leurs parois cellulaires une
fois a I'extérieur des poils de la racine)

Zone d’entrée de lacellule végétale
(Les microorganismes deviennent intracellulaires dans les
cellules du méristéeme sous forme de protoplastes (sans paroi))

Bactéries (fleche) dans la cellule du
parenchyme racinaire prés de
I I'extrémité du méristéme de la racine

meristem

Nutriments extraits des microorganismes
par l'oxygéne réactif produit par la NADPH
oxydase présente sur la membrane

plasmique des cellules racinaires Les microorganismes

pénétrent dans I'espace
périplasmique des
cellules racinaires en
transportant les

Les microorganismes sont
expulsés des poils absorbants

des racines, vidés d'une partie éléments nutritifs du sol
de leurs nutriments

g J

que reprenant les principales étapes du cyde rhizophage : (A) Diagramme du cycle rhizophage montrant les microorganismes entrant dans les

CYCLE
RHIZOPHAGE

Les microorganismes se rechargent en
nutriments dans la rhizosphére

cellules radinaires au niveau de |'extrémité du méristeme de la radne etsortant des cellules racinaires a lI'extré mité des poils absorbants allongés de la racdine. Les microorganismes
du cyde rhizophage altemententre une phase de protoplaste intracellulaire et une phase libre dans le sol. Les nutriments du sol sont acquis dans la phase libre du sol et extraits de

maniére oxydative dans la phase

de protoplaste intracellulaire. (B) Montre les bactéries (fleche) dans |'espace périplasmique de la cellule du parenchyme racinaire prés de

I'extrémité dela radne d’une plantule d'Agave sp. (barre = 20 um). (C) Bactéries (fleche) émergeant de I'extrémité des poils absorbants de la racine d’une plantule de gazon (barre =
20 um ). Figure provenant de Microorganisms 6 (3) : 95 (2018).

Schéma reprenant les étapes principales
du cycle rhizophage (figure 9).

Dans le cycle rhizophage, les plantes
cultivent  des  microorganismes  qui
fonctionnent comme des porteurs de
nutriments et soutiennent la croissance des
plantes.

30 % environ de l'azote absorbé par les
plantes herbacées proviennent du cycle
rhizophage (Hill et al., 2013 ; Paungfoo-
Lonhienne et al., 2013 ; White et al., 2015).

Contrairement aux symbioses formant des
nodules, le cycle rhizophage semble se
produire dans la plupart des plantes
vasculaires et représente probablement un
mécanisme important pour ['acquisition de
nutriments par les plantes (White et al.,
20182).
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Figure 10 : Trois résultats bénéfiques de la symbiose
rhizophage (White et al., 2019)

3. Les champignons
pathogénes du sol ont
2. Augmentation de une virulence réduite TTTrs
la tolérance au stress \\\ Figure 11 : Flux de

1. Les plantes absorbent oxydatif des plantes . nutriments

les nutriments provenant 3 (White et a[.’ 2019b)
des microorganismes

Champignons du sol vidés des
nutriments par les
Augmentation de I'activité ~ Microorganismes rhizophages
de I'oxygéne réactif dans
les cellules des racines
Les microorganismes
rhizophages entrent dans
la racine de la plante
avec des nutriments .
La plante prend les nutriments des Les microorganismes du
Les résultats bénéfiques comprennent: microorganismes du cycle rhizophage cycle rhizophage prennent La communauté microbienne
1) les plantes obtiennent des éléments nutritifs de microorganismesintériorisés et fournit des photosynthétats aux les nutriments de la du sol libére et absorbe les
2) la production accrue d'oxygéne réactif dans les racines entraine une tolérance accrue au stress microorganismes du sol communauté microbienne €éléments nutritifs du sol
oxydatif chez les plantes
3) le pillage des éléments nutritifs des champignons du sol par les microorganismes rhizophage En terme de flux de nutriments, les microorganismes rhizophages servent de médiateurs entre la plante et la
entraine une réduction de la virulence des pathogénes potentiels dans la communauté communauté microbienne du sol; les microorganismes rhizophages transportent les éléments nutritifs de la
microbienne du sol communauté microbienne du sol vers la plante.




LBV 22

LA BEL

<3

Vi G NEW

www.lbv-france.com

Les plantes utilisent des microorganismes pour extraire les métaux du sol

Les racines des plantes sécrétent des acides organiques (I'acide acétique, I'acide citrique et I'acide malique) qui
ont une grande affinité pour les métaux, notamment le fer, le zinc, le cuivre et le magnésium (Warner et Lolkema,
2002).

De nombreux microorganismes possédent des transporteurs a grande affinité qui leur permettent de détecter et
d'absorber ces complexes acides organométalliques (Warner et Lolkema, 2002).

L'entrée des microorganismes dans les cellules racinaires permet aux plantes d'extraire les métaux des
microorganismes. Cette récolte de métaux donne aux plantes les éléments nutritifs du sol essentiels a leur
subsistance et a leur croissance qui ne sont pas accessibles directement par leurs racines.

L'acquisition de micronutriments difficile a obtenir (fer, cuivre, zinc) est une fonction clé du cycle rhizophage.
Les microorganismes possedent des sidérophores qui sequestrent efficacement les oligo-éléments.
Beaucoup de ces microorganismes sont mobiles et se déplacent dans les sols en acquérant les nutriments
indisponibles pour la plante (White et al., 20189).



Les microorganismes rhizophages prennent les nutriments dautres microorganismes du sol

Les microorganismes rhizophages ont la capacité d'extraire les éléments nutritifs d'autres
microorganismes du sol.

lls utilisent des "hémolysines" (biosurfactants) qui forment des pores dans les membranes des
microorganismes entrainant ainsi la fuite d'éléments nutritifs (Braun et Focareta, 1991).

Les microorganismes rhizophages peuvent ainsi accéder aux éléments nutritifs contenus dans la
communauté microbienne du sol et les ramener a la plante.

Les microorganismes rhizophages realisent le méme processus sur les membranes des hyphes
myceéliens (White et al., 20142; Verma et White, 2018; Irizarry et White, 2018).




Effet inhibant du CO, dans Ie cycle rhizophage

[ augmentation du CO, atmosphérique aurait pour conséquence une réduction de lefficacité du cycle
rhizophage : des recherches récentes ont montré l'existence d'une relation inverse entre le niveau de CO,
atmosphérique et I'efficacité de I'extraction des éléments nutritifs des sols (Myers et al., 2014).

» ?9 a En effet, le superoxyde produit par la NADPH oxydase est inhibé par le CO, : les plantes ne peuvent
ﬁ! donc plus extraire les nutriments présents dans les microorganismes dans le cycle rhizophage (Kogan et
v al., 1997).

Les plantes en C4 seraient donc plus adaptées a laugmentation du CO, atmosphériques que les
plantes en C3 : les plantes en C4 séquestrent le CO, dans I'oxaloacétate et il n'est donc pas disponible
pour inhiber la formation du superoxyde O,
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