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Figure 1. Variations morphologiques des nodules ddfiateraction symbiotique entre les rhizobiums et
les légumineuses

A a G. Observations macroscopiques de nodules de racine et de #geSystéme racinaire d&limosa
pudica nodulé par Cupriavidus tawanensisB. Nodules de tige deSesbania rostratainduits par
Azorhizobium caulinidang€: Nodules de tiged’Aeschynomene afraspeiaduits parBradyrhizobiunsp.
ORS322D. Nodules actinorhiziens induits p&rankiasp. sur une racing’Aulneblanc @Inus incana E.
Nodule déterminé de soja induit paEnsifer fredii.= Nodule de type indéterminé déMedicago sativa
induit par Ensifer meliloti.G. Nodule racinaire de type aeschynomenoide induit séir indica par
Bradyrhizobium spORS285H, | et J. Section de nodule racinaire de lotiet(japonicun (H) et de M.
sativa (I) et de nodule de tiged’A. sensitivainfecté par la souche ORS278 marquée avec le géne
rapporteurlaczZ(J).

(Adapté de Masson-Boivin et al., 2009, Bonadtal.,2011 et Beliret al., 2018)






Figure 2. Origine de la capacité a former des endosymbioses nodulaires

Arbre phylogénétique de 3 467 espécd&sangiospermeobtenu par maximum de vraisemblance a partir
del'étude de 7 loci (18S, 26S, ITRatK rbcl, atpBandtrnLF. Les branches sont colorées en fonction de
I'état le plus probable de leursceudsancestrauxL’étoilenoire indiquel’origine du précurseur probable

de I'endosymbiose nodulaire. Les cercles concentriques gris et blanc représentenipériode de 50
millionsd’annéesa partir du présent. Les positions de quelques angiospermes importantesiadiquées

par des dessins autour déarbre. Les bandes turquoises et jaunes indiquent les légumineuses et le clade
dit « fixateurd’azote», qui contient tous les angiospermes nodulants connus.

(Werneret al., 2014)






Figure 3. Arbre phylogénétique de la famille ddsabaceae

Arbre phylogénétique obtenu par analyse bayésienne du gereKréalisée sur 3 696 représentants de
légumineuses.

(Adapté de LPGW, 2017)












Figure 4. Formation et progression du cordatfiinfection chezM. truncatula

A.Vued'ensemblede la progression du cordod’infection dans le poil absorbant (Adapté de Gageal.,
2004).B. La reconnaissance de la bactérie (en violet) provoque une courbure du poil Baabfen jaune)

qui emprisonne la bactérie dans la chambginfection (en vert). C La formation du pré-cordon
d’infection (en vert) débute en face de la micro-colonie bactérienne (en violBX)L'élongationdu cordon

(en vert) se fait dand'axedu poil absorbant, guidée par le noyau (r§. Le cordond’infection transporte

les bactéries (en rouge et en verflisqu’ala base du poil absorbant ou il continuera sa progression dans
les cellules suivantes.

(Adapté de Gaget al.,2004 et de Fournieet al., 2008; 2015)
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indéterminé déterminé

Figure 5. Représentation des différentes étapes de développemeptlaire d’un nodule déterminé de
soja(a droite)et indéterminé de pois(a gauche)

Les numéros correspondent aux différentes étapes du procestinsluction et d’infection des nodules.
Les nodules déterminés ont une croissance définie sjarrételorsque le nodule devient capable de fixer
I'azote atmosphérique. Le tissu central contient de nombreuses cellules infectéedgsabactéries (en
noires). Les nodules indéterminés continuent leur croissance en longueur indéfittirheur tissu central
est découpé en 4 zones : () un méristéme apical assurant la croissance en londguenadule; (1) une
zoned'infection contenant des cellules parcourues de corddiinfection portant les bactéries; (Ill) une
zone de fixation contenant les cellules infectés capables de fiaaote atmosphérique; (IV) une zone de
senescence ou les symbiosomes sont éliminés des cellules.

(Adapté de Fergusoet al., 2010)
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Figure 6. Internalisation des bactéries dans les cellules du tissu ttfeux

Les symbiosomes sont formés par internalisation des bactéries dans les eallultissu infectieux depuis
des « infections droplet » émergents des cordatigfection(1). Chez les plantes du clade des IRLC et des
Dalbergoides, les bactéries sont soumises aux NCRs secrétés par l& ¢dtel en provenance de
'appareil de Golgi (2 en haut). Le transporteur BacA (ou BclA chezBesdyrhizobium permet a la
bactérie de résister d'activité antimicrobienne des NCRs (3 en haut). En cas de mutation de ces
transporteurs, la bactérie meurt et le processus symbiotique est avorté (2 en bas).

(Adapté de Haagt al., 2011)
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Figure 7. Structure de la nitrogénase et organisation des génes impliqdéss sa biosynthése

A. Organisation du cluster de génes de fixatiafazote nif d’'une bactérie fixatriced'azote, Klebsiella
oxytoca.La couleur des génes se rapporte a la structure en 3 dimensions représentée BnIructure
enzymatique du complexe nitrogénas€. Organisation atomique des trois différents métalloclusters de
la nitrogénase. Les génasf impliqués dans la biosynthése de chaque métallocluster sont représentés en
dessous.

(Adapté de Oldroy et Dixon, 2014)






Figure 8. Représentation du métabolisme au cours de la fixatiaiazote et des différents échanges
entre le bactéroide et la cellule héte

La partie en bas a droite est spécifique des plantes du clade des IRLC et desdattes et représente la
production de NCRs et leur sécrétion dans le symbiosome. En bref, la plante foulnitbactérie des
substrats carbonés, majoritairement sous forme de malate, issus du caistiel des hexoses produits par
la photosynthése. Ces substrats sont utilisés par la bactérie pour la prodoaiATPs via le cycle de
Krebs (cycle TCA) qui assufapport énergétique pourl’activité nitrogénase.L’azote fixé par la
nitrogénase est exporté sous forme de Ntilans la cellule héte qui peut ensuite le métaboliser dans des
acides aminés grace a la glutamate synthase (GS).

(Adapté de Oldroet al., 2011)






Figure 9. Structure chimique générique de différents flavonoides pluits par les Iégumineuses

Les différentes structures des flavonoides produits par les [égumineuses influefeanteconnaissance
par NodD ce qui conditionne le spectiéhdte de la plante.

(Tohgeet al.,2017)






Figure 10. Modéle de la régulation dd’expressiondes génesnod chez la soucheBradyrhizobium
diazoefficiendJSDA110

Apreés reconnaissance de la génistéitiexpressiordes génes de nodulationod et nolchez USDA110 est
activée par les régulateurs NodD1 et NodVW. Une répressioliedgressiordes génes de nodulation est
contrdlée par NolA et par NodD2. NolA activexpressionde nodD2 qui agit comme répresseur de
I'expressiordes génesiod.

(Loh et Stacey, 2003)

Figure 11. Structure chimique générique des facteurs Nods produits [ rhizobiums

La structure des FNs peut variefune souche bactérienne &autre en fonction de son répertoire de
genesnod. Les genesnodABGstructuraux participent a la synthése du core chimique des ANautres
genesnod, plus spécifiques, et le plus souvent dispensables, sont impliqués tajosit de décorations
autour du squelette carboné aux emplacements R1 a R6.

(Perretet al., 2000)












Figure 12. Reconnaissance des FNs et de différents oligosaccharides parédepteurs LysM-RLKs

Les récepteurs LysM-RLKs sont impliqués dans la perception de composés daigsdiques produits
par les microorganismes. Les deux récepteurs NFR1/NFR5 reconnaissent legrdeNits par les
rhizobiums de la méme maniére que les récepteurs CEBIP, CERK1 et LYM1/3 reseminéaschitine et
les peptidoglycanes. La perception des FNs entrdiaetivationde la signalisation symbiotique alors que
la perception de la chitine ou des peptidoglycanes entraine une signalisatimuisant d’activationdu
systéme immunitaire.

(Oldray, 2013)

Figure 13. Mesure spatio-temporelle des oscillations calciques généréans un poil absorbant lors de
la reconnaissance des FNs par les récepteurs NFR1/NFR5

Les régions mesurées sont entourédain cercle blanc danginsert A. La concentration en calcium est
représentée par un gradient de couleurs allant du bleu (moins concentré) au roudjes (poncentre)
comme indiqué dans la barrd’échellea droite. L'insertB permet de localiseFemplacementdu noyau
(n).

(Adapté de Ehrhardét al., 1996)






Ca*spiking

e

Figure 14. Modéle de la voie de signalisation conduisant a la génératiorsasscillations calciques

La reconnaissance des FNs par les deux récepteurs NFR1/NFR5 déclenche dewesamiciques : (1)
l'influx de calcium depuis le milieu extérieur qui est supposé étre dépendant detabees NADPH
oxidases RBOH comme lors tlactivation du systeme immunitaire (Zipfel et Oldroy, 2017); (Il) des
oscillations de la concentration en calcium localisées autour du noyatteGleuxieme réponse serait
dépendante de la production de mévalonate qui jouerait le rle de second messagée le site de
reconnaissance des FNs sur la membrane cytoplasmique et celui de la génémgisroscillations
calciques par des transporteurs dé&nveloppe nucléaire. (Adapté de Oldroyd, 2013 et de Zipfel et
Oldroyd, 2017)






Figure 15. Modéle de la voie de signalisation en aval des oscillations caleig)

La CCaMK est indispensable au décodage des oscillations calciques géparéageconnaissance des
FNs. Dans le noyau, la phosphorylation de CYCLOPS par la CCaMK active leedrapkeriptomique
formé des protéines CYCLOPS, NSP1, NSP2 et DELLA. Ce complexe agitgeratémateur de la
transcription, entre autres, des deux génes ERN1 et NIN, indispensables podédienchement du
processusl’infectionet d’organogénésees nodules. (Adapté de Oldroy, 2013)

Figure 16. Modele de la communication symplasmique au cours des prem#& étapes du
développement nodulaire che#. truncatula

La perception des FNs sur la membrane du poil absorbant entré@xressiongntre autres, de NIN et la
formation du cordond’infection. Un signal, dont la nature est encore inconnue, activexpressionde
MtBG2dans les cellules du cortex interne et dans celles du péricylel(’Bctivitéde MtBG2 augmente la
connectivité symplasmique depuis le cortgusqu’a I'épiderme(2 et 3). Cette nouvelle connexion
symplasmique est requise poutexpressionde NIN dans le cortex moyen et interne, aboutissant a la
formation du primordium nodulaire (4). ep, épiderme; oc, cortex externe; IT, cordomfection; it, cortex
interne.

(Gaudioso-Pedrazt al., 2016)
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Figure 17. R6le des auxines et des cytokinines ddivsduction du méristéme nodulaire

L'activationde I'organogénéseodulaire requiert la reconnaissance des FNs a la surface du poil absorbant
et I'induction du facteur de transcription NIN, qui est suffisant poliactivation d’une signalisation
impliquant les cytokinines dans le cortex de la racine. Cette signatingtiasse par le récepteur des
cytokinines LHK1 (CREZ1) et inhitetivité des transporteursd’auxinesPINs dans les cellules du cortex.
L'accumulation d’auxinequi en résulte induit une reprise des divisions cellulaires et la formatiban
primordium nodulaire.

(Adapté de Oldroy et al., 2011)






Figure 18. Conservation de la voie de signalisation symbiotique commune (C88Bdurs du processus
de nodulation(chez les Iégumineuses et les plantes actinorhiziene¢sle mycorhization

De nombreux génes et seconds messagers sont nécessaires a la mise en place desndi@synebioses
nodulaires (rhizobacterienne et actinorhizienne) et de la mycorhization. @esuas forment une voie de
signalisation symbiotigue commune ou CSSP. Les différents acteurs de laoGS&Rt d’abord été
caractérisés chez les légumineuses modeles (en vert) et leur impitatians le processus de
mycorhization (en orange) a été démontrée plus tard. De nombreux genes de la @86¢baservés chez
Casuarina glaucaqui établit une endosymbiose nodulaire avec des bactéries Gram positivegethre
Frankia Il estaujourd’huiadmis que le processus symbiotique déclenché parHesnkiasur Casuarina
passe également par la CSSP (en violet). La molécule signal produit pardekia(AF), permettant le
déclenchement du processus symbiotique, reste encaugourd’huiinconnue (Hocheet al., 2019).
(Barkeret al., 2017)






Eliciteurs protéiques N-acetylglucosamine

Figure 19. Différents exemples de RLKs impliqués dans la recossaice de MAMPS

Les principales classes de receptor-like kinase (RLKs) impliquées dans éptjmerade MAMPs sont
représentées (Zipfel et Oldroy, 2017). En générale, les éliciteunsatiere protéique (comme les épitopes
flg22 de la flagelline des bactéries et nlp20) sont reconnus par les ptags a domaine LRR
extracellulaire (en orange). Les éliciteurs de type N-acetylglucasamicomme les
lipochitooligosaccharides (LCOs), la chitine ou les peptidoglycanes, smmimas par des domaines LysM
(en rouge) D’autresclasses de récepteurs sont impliquées dans la reconnaissance de lipopdigsales,
comme les récepteurs lectin-like en jaune, alioligogalacturonides, comme les récepteurs de type EGF
(pour « gpidermal gowth factor ») en vert.

(Adapté de Zipfel et Oldroy, 2017)



peuvent reconnaitre différents types de MAMPs/PAMPs/DAMPs. Les saspd motif
leucine-rich-repeat (LRR-RLKS) sont impliqués dans la reconnaiskanmetéines alors que les
récepteurs a motifs lysine (LysM-RLKs) sont, quant a eux, implidans la reconnaissance de
composés polysaccharidiques (Macho et Zipfel, 2014) (Figure 19).

La reconnaissance d’'un MAMPs, d’'un PAMPs ou DAMPs par un PRR entraine depnombre
changements physiologiques et génétiques parmi lesquels une augmentagtosolique de la
concentration en G4, une production et une libération rapide d’espéces réactifs de/giére (des
ROS pour « reactive oxygen species »), une activation des voségnddisation via des cascades de
phosphorylation (MAPKs pour_« mitogen-activated protein kinasee»)épot de callose dans la
paroi végétale et I'expression de génes relatifs a I'immunité €Betl Felix, 2009). Ces mécanismes
forment une réponse dite « basatequi est, la plupart du temps, suffisante pour contenir I'infact
du pathogéne. La preuve de son efficacité est la nécessité pswagents pathogénes a supprimer

activement cette premiére réaction immunitaire pour développer unedtibn chronique (Dou et
Zhou, 2012).
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Figure 20. Représentation des trois types de systénttinjection utilisés par les bactéries Gram
négatives pour la sécrétioml’effecteursdans les cellules déhote

L'utilisationdes systemes de sécrétion de type Il (T3SS), IV (T4SS) et V) fB6&S bactéries répond au
besoin de réprimer les mécanismes de défensel'tiéte pour assurer une infection chronique efficiente.
Ces systémes sont spécialisés déiimgection de protéines effectrices dintérieur des cellules dd’'hbte
grace a une structure en injectisome par laquelle transite les effecteltse fois dans les cellules de
I'héte, les effecteurs perturbent le plus souvent les voies de signalisation conduiadizctivation du
systeme immunitaire. La description détaillée du T3SSIfalijet de la partie 2.

(Adapté de Costat al., 2015)

Figure 21. lllustration du modeéle en zig-zag proposé par John et Daregi2006

Ce modele illustre la notion de « coursd’armement» souvent utilisée pour qualifier la co-évolution des
génes de résistance des plantes et des effecteurs des pathogénes. La destdptce modele fait'objet
de la partie 1.4.1.

(John et Dangls, 2006)
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Figure 22. Architecture del'enveloppe membranaire d’'une bactérie Gram négative présentant
différents types de polysaccharides de surface

L'enveloppedes bactéries Gram négative est constituée de deux membranes, externe et interne,
séparées par un espace périplasmigue contenant des peptidoglycarzifférents types de
polysaccharides de surface sont ancrés dans la membrane externe de la baatériane les LPS et les
KPS. Ces polysaccharides trahissent la présence de la bactérie etratgissnme des éliciteurs puissants
du systéme immunitaire des plantes. La sécrétidiexopolysaccharides (EPS) dans le milieu extérieur
permet, entre autres, de masquer la présence des polysaccharides de surfaggtataamme une « cape
d’invisibilité» pour la bactérie.

(Adaptéd’Alexandetet Rietschel, 2001)






étape 1 étape 2

Figure 23. Modéle de la perception en deux étapekune souche de rhizobium compatible

A. La colonisation et la reconnaissance spécifigue des FNs entrainent xpeession deEPR3et
I'inductiondu cordond’infectionaprés courbure du poil absorbant (étape 1). La perception des EPS et des
FNs par EPR3 et NFR1/NFR5 respectivement, permet la poursuite du prockissestion (étape 2).B. La
signalisation de base médiée par EPR3 influence positivertieféction de la bactérie.C. La perception
d’'un EPS compatible par EPR3 stimule la progression du procekisifisction D. La reconnaissanadun

EPS incompatible bloque le processlisfection.

(Adapté de Kawaharadet al.,2015)






Figure 24. Balance entre la réponse immunitaire et la réponse symbiotigau cours du processus
d’infection des rhizobiums

Les MAMPs produits par les rhizobiums activent une réponse immunitaire tramsitthez la plante
comparable & une PTI (en bleu). La production de FNs par la bactérie, assotaésécrétiord’effecteurs,
participent a la répression de la PTI ce qui permkdtablissement d’'uneinteraction symbiotique
efficiente (en rouge).

(Cacet al., 2017)
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Figure 25. Structure du systeme de sécrétion de type Il des bactéries pathogéteakes rhizobiums

A. Structure du systeme de sécrétion de type lll des bactéries pathogénes (Adéptd/agneret al.,
2018).B. Structure du T3SS des rhizobiumd.éxceptiondu SctK (le cofacteur deATPase)les protéines
composant le « needle tip » et le translocofensemble des constituants du T3SS des bactéries
pathogénes est conservé chez les rhizobiums (Adapté de Staehelin et Krish@ah).C. Nomenclature
des composants du T3SS. La nomenclature universelle (Uni.) proposée par Hue8l, (@S9écrite a
gauche et son équivalent chez les rhizobiums (Rd@présViprey et ses collaborateurs (1998), est écrite

a droite.






Nomenclature . . Homologue chez les  Homologue
Fonction putative

unifiée rhizobium chez le flagelle
SctC Sécrétine RhcC1/RhcC2 -
SctD Anneau interne RhcD FIiG
SctJ Anneau interne Rhcd FliF
SctF Pilus NopA/NopB FlgE
Sctl Inner rod NolU -

SctU Autoprotéase RhcU FlgB
SctV Appareil d’'export  RhcV FIhA
SctR Anneau interne RhcR FliP
SctS Anneau interne RhcS FliQ
SctT Anneau interne RhcT FIiR
SctQ ?;ro‘iajsmique RhcQ FliM-FIiN
SctN ATPase RhcN Flil
SctL « Stator » NolV FliH
SctO « Stalk » Rhcz FliJ
SctE translocon NopX -

Tableau 1. Composants structuraux du T3SS des rhizobiums et leur hoguad chez le flagelle
(Adapté de Dengt al., 2017)
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Figure 26. Modeles putatifs de la structure extracellulaire du T3SSsdkizobiums

Trois arrangements possibles des protéines NopA, NopB et NopX, constituant le pili@3tide NGR234,
ont été proposés par Saad et ses collaborateurs (2008). Dans les trois modelasds basal du T3SS est
représenté par un ovale gris et le putatif translocon NopX par un carré blangpANet NopB sont
représentés respectivement par des ronds noirs et blancs.






Flagelle T3SS

Figure 27 Comparaison de la structure du corps basal du flagelle et du T3SS

Les composants conservés chez les deux structures sont listés au centre. Les comspgsacifiques a
chacune des deux structures sont listés sur le coté gauche pour le flagelle et surdadcoit pour le T3SS.
(Adapté de Diepold et Armitage, 2015)






Flagelle T3SS T3SS avec sécrétine SctC

Figure 28. Scénario putatif déévolution du flagelle conduisant &'apparition du T3SS

A. La perte de certains génes spécifiques du flagelle est probablement la prendiexpe ayant conduit a
I'apparition d’unpremier T3SS ancestrdd. L'acquisitionde sctDet sctlaurait conduit a la formatiord’un
second intermédiaire, sans pilus, qui est encore conservé chez les testdu genreMyxococcusC.
L’acquisitiondu gene codant pour la sécrétingctCaurait ensuite conduit d'apparition du T3SS tegu’il

est connuaujourd’hui Enfin, le T3SS a rapidement évolué indépendamment dans chacun des genres
bactériens pours’adapteraux différents hotes. Chez les rhizobiums (Rhizo), un ou plusieurs événisme
supplémentaires ont conduit Bacquisitionde plusieurs homologues différents detC(rhcQ.

(Adapté de Abby et Roch, 2012)






Figure 29. Modéle du mécanisme du transfert horizontdlun ilot symbiotique

Le modeéle a été proposé par Ling et ses collaborateurs (2016) a la suitéuele du transfert horizontal
deIilot symbiotiqued’Azorhizobium caulinodarssMesorhizobium huakui. et Lareconnaissance des
flavonoides par deux facteurs de transcription LysR différents de la bacti#tlenche deux processus :

(I) I'expressiondes genes de nodulation par le facteur de transcription NodD, indispensables a
I'établissementde la symbiose; (IIyinduction de I'expressionde I'integraseC, intC,par le facteur de
transcription AhaR: : IntC participe a’excisionde l'ilot symbiotique au niveau dé¢’ARNt-gly.L’ilot
symbiotique peut alors étre transféré par transfert horizontal sous forme ciai@ ad’autresrhizobiums,

leur conférant la capacité'’interagiravec de nouvelles plantes (Linget al., 2016).

Figure 30. Arbres phylogénétiques du T3SS chez les rhizobiumsheiz les bactéries pathogénes de
plantes etd’animauxbasés sur les homologues de la protéine SctU

A. Arbre phylogénétique des homologues de la protéine SctU. Chaque couleur représente une des 7
familles de T3SS différentes. Les deux sous-familte $-Rhc composent la famille Rhc. Les homologues
de SctU chez le flagelle sont en noir (Adapté de Garial., 2012). B. Arbre phylogénétique des
homologues de la protéine SctU (RhcU) des rhizobiums. Chacune des couleurs représentmus-
famille Rhc différente (Tampakaét al., 2014).






Figure 31. Organisation génétique des clusters fonctionnels Rhcl chezheobiums modeéles
L’organisationgénétique de la région | est tres conservée chez les différents rhizobiumséuasg un
cluster de type Rhcl. En revanche, de nombreuses variations existent iiangsinisationgénétique des
régions Il et lll. Chaque géene est représenté par une fleche indiquaneihes sle transcription. Les genes
rhc conservés sont représentés en rouge et les lettres capitales au dessusspwndent al'identité du
géne dans la nomenclatur&khc Les génes codant pour des composants spécifiques du T3SS des
rhizobiums sont représentés par des fleches quadrillées en rouge. Les noms des gguneses fleches
correspondent a ceux utilisés dans la littérature. Les fléeches fines rougemso@es représentent
respectivement lesiodbox et lestts box. Les fleches jaunes représentent des effecteurs putatifs dont des
homologues chezd’autres rhizobiums sont connus alors que les fleches bleues représentent des
effecteurs putatifs spécifigues de USDA110. La fleche verte cpaed au géne codant poulrinducteur
(tts) du T3SS. Les fleches blanches et celles rayées noires représententctiespgent des génes
hypothétiques et des transposases. Enfin, les étoiles bleues indiquent la présimeégions riches en
éléments mobiles.

(Adapté de Tampakaki, 2014)






motif 1 motif 2

Figure 32. Représentation WebLogo du consensus ddt3ox différentes

Les 30tts box ont été extraites des promoteurs de génes codant pour des composants du T3SS et des
effecteurs Nops chek. frediiNGR234 (Tts box),E. frediilUSDA257 (&s box),B. diazoefficient)SDA110
(10tts box) etB. elkanilUSDA61 (%s box) (Marieet al., 2004; Zehneket al., 2008; Okazaki et al., 2009).
L'alignement a été réalisé en utilisant la plateforme en ligne  Weblogo






Figure 33. Modéle de la régulation transcriptionnelle du T3SS et deffecteurs Nops chezB.
diazoefficiendJSDA110

NodD1, mais également le systeme a deux composants NodVW est requis ljpadmction du T3SS
d’'USDA10 aprés reconnaissance des flavonoides. NodD et NodW peuvent interagir avec le prardate
genettsl. Les tétes de fleche grises et noires représentent respectivemenhtasbox et lestts box. Cm :
enveloppe bactérienne.

(Krauseet al., 2002)












Effecteur Souche/accession Fonctionputative Références de la sécrétion
NopM NGR234/AAB91674 NovelE3 ligase Kambareaet al. 2009

NopT NGR234NP_444174 Cysteingorotease Kambaraet al. 2009

\[e]o] 8 NGR234/NGR_a00770 - Kambareaet al. 2009

NopE USDA110/blr1649 - Wenzelet al. 2010

NopP NGR234NGR_a00570 - Kambaraet al. 2009

\[o]oN] NGR234/NGR_a02610 Acetyltransferase Kambaraet al. 2009

(\[e]¢]D) HH103:SFHH103_psfHH103d_287SUMOprotease Rodrigue<t al. 2007

NopC HH103/AAY33494 - JiménezGuerrero et al. 2015
NopAA GunA2 USDA110/blr1656 Endoglucanase Subet al 2009

NopAR USDA110/bll1840 - Tsukuiet al. 2013

NopH USDA110/BII1804 - Hempelet al. 2009

NopAG NopF  USDA110/bll1862 - Subet al 2009

BEL2S USDA61/AKS25901.1 SUMOprotease Faruqueet al., 2015

InnB USDA61/WP_018270178 - Nguyenet al., 2018

Tableau 2. Liste des 18ona fide effecteurs Nops
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Légende

Figure 35. Phylogénie du gent@radyrhizobium

L’analysephylogénétique a été réalisée par maximum de vraisemblance sur 128 genes du core génom
de 200 taxonsA. Résumé de la disposition dafarbre des 7 super-groupesB. Arbre phylogénétique
incluant des génomes dBradyrhizobiunainsi qued’autresBradyrhizobiaceaalesMethylobacteriaceae,
desXanthobacteraceaet desRhizobiaceagetous utilisés pour constituer un groupe externe. Les couleurs
des branches déarbre référent a la nature des super-groupes comme indiqué dans la |légende. La source
d’isolementdes souches est indiquée par un symbole dont la signification est indiquée daagéade.
(Adapté de Avontuuet al., 2019)
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Figure 36. Phylogénie du genkeschynomenet des genres associés
L’arbrephylogénétique a été réalisé en utilisant une analyse bayesienne sur la consbimaes ITS et du
génematK (Brottier et al., 2018). Les cinq principaux clades sont indiqués par des numéros encerclés. A
droite sont indiqués lesAeschynomenealu sous genreAeschynomenden vert), d’autres sous-genre
d’Aeschynomenéen bleu) et les genres associés (en orange). (Gr.) Les différents grallipesulations
croisées (Gr. I, Il ou 1) présentés dans la partie 3.1.3 sont indiquégras. Les encarts gris représentent
des accessions appartenant a un méme groupi@oculationscroisées.
(Adapté de Chaintreudt al., 2013 et de Brottieret al., 2018)
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Figure 37. La nodulation de tige chez légeschynomene

A et B. Photographies de tiges nodulées de différentes esped@seschynomeneéu groupe Il (A) et du
groupe Il (B) (voir la partie 3.1.3).a forme et la profusion des nodules peuvent varier en fonction de
I'espece(Photographies : JF Arrighih. Coupe transversale de nodule de tigkA. sensitivainfecté par
Bradyrhizobiumsp. ORS278. La couleur rouge du tissus infectieux des nodules correspond a
'accumulationde leghémoglobine produit par la plante.






Groupe | Groupe Il Groupe Il
A. americana .
A. pfundii A. |nd|cz_1
A. cristata A. evenia
A. villona A. sens_ltlva
A. filosa A. denticulata
A. montevidensis A. afraspera A. sabra
ineri A. uniflora A. rudis

A. mediocris A nilotica e i
A. schimperi A. fumi _ A. prater
A. crassicaulis - IUMINENSIS - virginia
A. elapfroxylon A. filosa
A. facalta A C|I|ata"
A. histrix A. deamii _
A. uniflora* A. tambacoudensis

Pas de

nodulation
de tige

Figure 38. Les groupeas$inoculationscroisées entreBradyrhizobiumet Aeschynomene
LesBradyrhizobiummon-photosynthétiques, telles que les souches USDA110, DOA9 ou OR$82%&nt
former des nodules sur certaines espeadsieschynomendes groupes | et ll. Seules |[d®schynomena
nodules de tige du groupe Il et lll peuvent étre nodulées par d&mdyrhizobiumphotosynthétiques.
Certaines souches deBradyrhizobium photosynthétiques ont un spectred’héte restreint aux
Aeschynomeneu groupe lll, telles que S58, ORS278 ou BTAIL, alorsdipugtres ont un spectre plus
large qui peuts'étendreaux Aeschynomendu groupe I, c’estle cas de la souche ORS285. £&)uniflora
représente une exception dans le grouppuisqu’ellepeut former des nodules de tige.
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Figure 39. Au moins deux processus symbiotiques existent chez Egumineuses du genre

Aeschynomene

A. afrasperane peut étre nodulée que via un processus dépendant des FNs par deshssude
Bradyrhizobiumgui produisent des FNs, tellgu’'OR285. Un mutant nod perd sa capacité a
noduler cette espéce A. sensitivaqui appartient au groupel’inoculationlll, est nodulée via un
processus indépendant des FNs par d@sdyrhizobiunphotosynthétiques présentant (ORS285)
ou pas (ORS278) des genesd. La mutation des genesod chez la souche ORS28% aucun

ni

A. sensitiva

ORS278 ORS28385 nod

impact sur la capacité de cette souche a noduler cette espéece.
(Adapte de Girauet al., 2007)







Figure 40. Observations des couronnes de poils axillaires et dark colonisations par ORS285 chéz
indica

A. Les couronnes de poils axillaires, en orange, se développdi#isselledes racines latéralesB. et C.
L'inoculation d'unesouched’OR285 marquée a la GFP montre que les couronnes de pdifs indica
sont massivement colonisées par la bactérie. Les crackisgedermeformés al’émergencede la racine
latérale constituent le point’entréede la plante pour la bactérie. (Adapté de Bonaddial.,2011)
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Figure 41. Comparaison du processd$nfection et d'organogénésenodulaire chezA. afraspera (A a D)

et chezA. indica(E a Hen interaction avec ORS285

A et E. L'infection dA. afrasperadébute par une progression des bactéries ddiespaceintercellulaire
depuis une zone de « crack » formée l@&mergencedes racines latéralesA). ChezA. indica, la
colonisation de la couronne de poils est la premiere étape avlimfection intercellulaire ). B et F.
L’infectiondes premiéres cellules est concomitante avec la reprise des divisions aedisldans le cortex
interne chezA. afraspera(B) et externe chezA. indica(F). ChezA. afraspera le cortex externe est
colonisé par des bactéries contenues dans des tubulures forméémigrieur de cellules géantes (en
vertes) B). C D, G, et H. Les nodules racinaires induits sont de type aeschynomenoide et a la différence
d’A. indica(G et H), les nodulesd’A afrasperapossedent une excroissance (en verte) contenant des
bactéries indifférenciées dans les tubulure€ ét D). Le processus de différenciation conduit a la
formation de bactéroides sphériques chAzindica(G) et allongés che?. afrasperaC). racine principale;

Ir, racine latérale; c, crack; ah, poil racinaire; p, primordium; fc, delufondatrices; gc, cellules géantes;
0, excroissance nodulaire; itl, tubulures similaires aux corddhsfection; v, vascularisation; ciz, zone
centrale infectée; les cellules épidermiques sont en gris et corticateblanc.

(Adapté de Bonaldit al,, 2011)
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Figure 42. La morphologie des bactéroidd$OR285 varie en fonction de la plante hote

Les observations au microscope confocal (au centre) et au microscope électrodidgtemsmission (a
droite) des cellules du tissu infectieux des nodules permettent de distimgdeux morphologies
différentes de bactéroides de la souche marquée ORS285-GFP AChfrasperales bactéroides sont de
type E allongésA) alorsqu’ilssont de type S sphériques chégz indica(B).

(Adapté de Bonaldet al., 2011)






Figure 43. Structure et réles des hopanoides de BTAIl en interaction a&eevenia

A. Chez leBradyrhizobiumles moléculesd’hopanoides (en bleu) sont liées de maniére covalente aux
trés longues chained’acidesgras (VLCFA, en rouge) du lipide A. On parle de molécules HoLA (pour
« hopanoid-ipidA »). Le lipide A est constituél’un résidu d’acide galacturonique (en jaune) etl’'un
squelette polysaccharidique de 2,3-diaminoglucose (en violet) et €&, 6)-mannose (en orangel. La
présence de moléculed’hopanoides liées aux VLCFAs confére aux membrane8tyrhizobiunmune
grande rigidité. Les VLCFAs peuvent traverser les deux feuillets membranairgsjentant ainsi leur
stabilité. C et D. Un mutant BTAilLshg affecté dans la voie de biosynthése des hopanoides, est
séverement affecté en condition de vie libre et symbiotique. Les observatiansiroscope électronique

a transmission montrent une perte deintégrité membranaire du mutant BTAlkhc(D) caractérisée par
une séparation des deux membranes tlenveloppebactérienne quin’est pas observée chez la souche
sauvage@.

(Adapté de Silipet al., 2014 et Beliret al., 2018)







































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































