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Introduction 

Les plantes ont développé diverses stratégies pour acquérir de l'azote afin 

de s'adapter à un environnement nutritif ( Oldroyd and Leyser, 2020)  

En produisant des composés facilitant l’ absorption des nutriment les 

Rhizobiums améliorant la fertilité des sols et augmentant la biomasse  des 

cultures, ( Tzec-Gamboaet al ., 2020)  . La symbiose racine-nodule est spécifique 

à l'espèce et de nombreuses plantes ne forment une symbiose efficace qu'avec 

une gamme étroite de Rhizobiums (Remigi et al., 2016). les Rhizobium pénètrent 

dans les systèmes racinaires par les fissures naturelles entre les cellules 

épidermiques  (Rae et al., 2021). La formation et le fonctionnement de la symbiose 

légumineuse-Rhizobium est un processus complexe (Stambulska et al ., 2018) . La 

rhizodéposition de composés flavonoïdes à partir de téguments de légumineuses 

ou d'exsudats racinaires induit la synthèse de protéines NodD qui activent la 

transcription de gènes nécessaires à la production de facteurs Nodlipo-

chitooligosaccharidiques (Chen et al ., 2017).  

 Les facteurs de transcription symbiotiques déclenchent l'infection par les 

Rhizobiums à travers l'épiderme des racines et coordonnent m des nodules à 

travers les cellules corticales des racines. ces facteurs tel que la protéine Nodule 

Inception (NIN), régule à son tour l'expression de gènes qui favorisent la 

nodulation et l'organogenèse ( Quilbé   and  Arrighi ., 2021) 

Des souches de Rhizobium améliorent l'absorption de minéraux et réduisent 

les effets toxiques des métaux, favorisant la croissance et le développement des 

plantes (Karthik et al ., 2017)  

La compréhension des mécanismes moléculaires qui régissent les 

interactions légumineuses-Rhizobiums est l’objectif de ce review . 
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Classification de légumineuse  

Les plantes dépendent de nutriments biodisponibles tels que le phosphore, 

l'azote et le soufre, qui limitent la croissance des plantes (Bundrett., 2002) , elles 

restent immobiles et doivent attendre que des bactéries symbiotiques entrent en 

contact avec les racines de leur rhizosphère ( Ferguson et al ., 2010). Nombreuses 

légumineuses sont une source de protéines et d'huiles végétales: le haricot 

(Phaseolus vulgaris), le soja (Glycine max), le pois (Pisumsativum), le pois chiche 

(Cicer arietinum), la fève (Vicia faba), et autres (Selami ., 2015) , elles sont 

classées au deuxième rang des groupes de cultures après les céréales( Stagnari 

et al ., 2017) .  avec plus de 19 500 espèces réparties sur plus de 770 genres ( 

LPWG ., 2017).  

Les légumineuse sont divisées en : Caesalpinioideae, Cercidoideae, Detarioideae, 

Dialioideae, Duparquetioideae et Papilioideae (Azani et al ., 2017) .proposées sur 

la base de la séquence du gène .matK ( Qiao et al ., 2016) . 

Fixation biologique de l’azote (SNF) : 

La fixation biologique de l'azote représente environ 50 % de l'azote 

biodisponible sur terre ( Herridge et al ., 2008) , importante pour l'agriculture 

durable et pour la protection des écosystèmes sensibles contre le lessivage des 

engrais (Fowler et al ., 2013) . La fixation biologique de l’azote conserve un niveau 

de fertilité d’azote adéquat pour assurer la productivité de l’agrosystème ( 

Dwivedi et al ., 2015) ( Voire fig 1).  
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Figure 1 : Modèle simplifié de la fixation symbiotique de l'azote dans les 

légumineuses par les Rhizobiums. ( Lindstrom and  Mousavi., 2020) 

Géneralités et Taxonomie de Rhizobium 

        Les Rhizobiums fixent l'azote atmosphérique et le réduisent en ammonium 

(NH4+), qui est converti en acides aminés, protéines et autres composés essentiels 

à la croissance des plantes ( L’Taiefet al ., 2007)  .88 % des légumineuses forment 

des relations symbiotiques avec des bactéries induisant la formation des nodules 

sur les racines ou occasionnellement sur les tiges des légumineuses hôtes , où elles 

fixent l'azote atmosphérique (N2) ( Lajudie and Yang ., 2016) . Les Rhizobiums 

peuvent agir comme biofertilisants, améliorant la fertilité des sols et augmentant 

la biomasse des cultures tout en produisant des composés qui facilitent une 

meilleure absorption des nutriments (Oufdou et al., 2016) . Les espèces de 

Rhizobium vivant dans les régions arides et semi-arides sont capables de résister 

aux différentes conditions de stress qui existent dans ces régions   ( Sakrouhi ., 

2017) . L'efficacité symbiotique se manifeste sur la croissance de la plante, le 

nombre de nodules et la fixation de l'azote ( Abdi et al ., 2017) . 
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La première classification des Rhizobiums était basée sur des expériences 

d'inoculation croisée entre les Rhizobiums et leurs plantes hôtes ( Vincent ., 1970 

). Des méthodes comparatives ont été introduites pour améliorer la classification 

à savoir l'hybridation ARN/ADN,les méthodes sérologiques, et l'analyse des 

plasmides (Zakhia et al., 2004). 

 La plupart des Rhizobiums décrits appartiennent aux genres Alpha-

Proteobacteria, Rhizobium, Brachyrhizobium, Mesorhizobium et Ensifer, mais 

appartiennent également aux genres Beta - Proteobacteria, Burkholderia et 

Cupriavidus (Berrada and Fikri-Benbrahim .,2014) . L’ARNr36S est utilisé pour la 

phylogénie et les études taxonomiques (Vetrovsky and Baldrain., 2013). 

l’électrophorèse et la (PCR),   et les séquençages des gènes peuvent distinguer les 

membres  apparentés des espèces au niveau de la souche sur la base de différents 

modèles de caractères génétiques( Baginsky et al ., 2015 ; Boakye et al ., 2016), 

Les espèces des Rhizobiums se divise en deux groupes :Rhizobiums classique 

appartenant aux genres Azorhizobium, Bradyrhizobium, Mesorhizobium, et 

Ensifer(Sinorhizobium). nouveaux Aminobacter, Devosia, Methylobacterium, 

Microvirga, Ochrobactrum, Phylobacterium, Shinella (Alpha-Proteobacteria), 

Burkholderia et Cupriavidus (Beta-Proteobacteria) (Peix et al ., 2015). (   Voir Fig. 

2) 

l'identité nucléotidique moyenne du génome entier (ANI) entre les 

séquences génomiques des souches est une approche primaire dans la taxonomie 

des Rhizobium (Lajudie et al. 2019) .  

BradyrhizobiumDOA9 les mutants   dépourvus de sécrétion de protéines ont 

montré une capacité accrue à former des nodules avec certains hôtes mais une 

capacité réduite à former des nodules avec d'autres. Au même moment, le 

Bradyrhizobiumspa été assommé. L'effecteur ORS3257 provoque une nodulation 

accrue ou des défauts symbiotiques chez Aeschynomeneindica, selon l'effecteur 

spécifique ( Songwattana et al ., 2017 ; Teulet et al ., 2019)  
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Figure 2 : Arbrephylogénie simplifié des Rhizobactéries basé sur ADNr 16S.(Masson-Boivin et al 

., 2009). 

CaractèresRhizobium 

Caractères morphologiques 

Les Rhizobiums infectent la racine ou parfois la tige des légumineuses pour 

y former des nodules (test piégeage) (Emile and Michel., 2004). 

Les Rhizobiums à croissance rapide comprennent les souches de Rhizobium, 

de Sinorhizobium   forme des colonies sur des milieux  de gélose au mannitol et à 

la levure en 2 à 3 jours, ceux à croissance lente, Mésorhizobium et 

Bradyrhizobium, font 4 à 7 jours pour former des colonies visibles, 

Burkholderiaphymatum fait 3-4 jours à 28°C  ( Moulin et al ., 2014) . Apres 72h 

les colonies, de Rhizobium sont de couleur blanches ; translucides, circulaires, 

convexes et en relief (Masson-Boivin et al., 2006). 

Les Rhizobium sont de bâtonnets de 0,6 à 0,9 microns de large et de 1,2 à 

3 microns de long Gram-négatives, ne produisant pas de spores.un flagelle polaire 

ou deux à six flagelles péritriches, sont a nutrition chimio- organotrophes (Meyer 

et al ., 2011) . 
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Caractérisation biochimique 

Ce  groupe de bactéries est dispersées dans 18 genres . Le genre Rhizobium, 

qui compte 112 espèces, est le plus grand espèces, est le plus grand genre de 

Rhizobium (Mousavi ., 2016 ). 

 

Caractéristique physiologique 

Les Rhizobiums  possèdent deux membranes une interne et une externe, 

séparées par un espace périplasmique qui contient une couche de peptidoglycane 

due à la présence du polymère β-hydroxybutyrate (PHB), montrant une zone 

incolore (Prescott et al ., 2007) . 

La nodulation d'une légumineuse avec des Rhizobium peut être soit efficace, 

soit inefficace (Terpolilli et al ., 2008) . L'incompatibilité entre la souche Jemalong 

de l'écotype Medicago truncatula et les souches de S. meliloti  Rm41 et A145, qui 

forment une relation symbiotique efficace avec les autres partenaires de 

Medicago (Wang et al ., 2017) . 

 

Données moléculaires  

Les gènes bactériens responsables de la nodulation et de la fixation de 

l'azote sont localisés dans les macroplastes (pSym) de Rhizobium et 

Sinorhizobium, ou sur les chromosomes des îlots symbiotiques chez 

Mesorhizobium, Bradyrhizobium et Azorhizobium (Jones et al ., 2007 ; MacLean 

et al ., 2007 ).  De nombreux génomes des a-Rhizobium et de tous les b-Rhizobium 

ont le génome est divisé entre deux ou plusieurs grands fragments autoréplicatifs 

(réplicons) (Dicenzo and Finan ., 2017). 

 Les espèces de Rhizobium contiennent un pSym différent, qui peut être 

déplacé et remplacé par un autre pSym compatible ( Martinez Romero ., 2009) , 
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pSymA (1340 kb) de S. meliloti (Barnett et al., 2001), pSymNGR234 (536 kb) S 

.fredii NGR234 (Schmeisser et al., 2009). 

Ces gènes peuvent être transférés entre différentes espèces au sien d’un 

même genre   et rarement entre genres (Andrews., 2018) . Le transfert horizontal 

de gènes symbiotiques entre des espèces de Rhizobium apparentées dans leurs 

microsymbiontes, ce qui garantit que les plantes hôtes acquièrent des 

microsymbiontes et conviennent à une variété d’habitats (Greenlon et al., 2019). 

 

Les nodules et zones de nodule   

Selon le genre d'hôte, les nodules induits par les Rhizobiums peuvent être 

« indéterminés», à croissance méristématique persistanteou «déterminée» 

caractérisée par un arrêt précoce de activité méristématique et croissance par 

l'expansion des cellules infectées dans la partie centrale de   nodules (Maróti and  

Kondorosi., 2014) .Les nodules déterminés sont trouvé dans les légumineuses 

tropicales et subtropicales telles que Lotus japonicus, Glycine max, Phaseolus 

vulgaris.  Légumineuses tempérées  comme Medicago truncatula se nodulent de 

maniere indéterminée, par S. meliloti (Dicenzo et al ., 2019). 

Dans les nodules indéterminés, seul un petit fraction Rhizobiales dans la 

zone saprophyte des nodules reste une forme viable augmentant la population 

bactérienne dans le sol ( Mergaert et al ., 2006 ; Montiel et al., 2017) . 

La sénescence du tissu nodulaire est la dernière étape de la symbiose. Il y a 

autolyse des cellules infectées, et les nutriments stockés dans les nodules sont 

recyclés par la plante hôte ( Serova and Tsyganov ., 2014 ) . La sénescence 

nodulaire comprend   une diminution de la teneur en hémoglobine ,des modifications 

des cellules nodulaires, du pouvoir croissance bactérienne et  une réduction de 

l'activité de la nitrogénase (Zhou et al., 2021). 

 

 

file:///C:/Users/LENOVO/AppData/Roaming/Microsoft/Word/Mémoire/articles%201/Geddes%20et%20al%202020.pdf
file:///C:/Users/LENOVO/AppData/Roaming/Microsoft/Word/Mémoire/articles%201/Geddes%20et%20al%202020.pdf
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La région centrale est constituée de fixation d'azote et des zones de 

sénescence  développement des tissus et zones de nodules résultent de divisions 

anticlinales et périclinales du péricycle, de l'endoderme (Xiao et al ., 2014) . 

           Zone I, qui donne naissance aux cellules du tissu central du nodule ; Zone 

II, la zone de différenciation cellulaire symbiotique et de pénétration de l'IT (  

Infection Thread) ; Zone IV, la zone de fixation de l'azote, la ramification sans 

paroi des IT dans les cellules végétales et différenciées en Bacteroïdes pour 

établir des symbiosomes fonctionnels ; la quatrième zone ,les bactéries sont 

libérées des symbiosomes (Yang et al ., 2022) (Voire Fig. 3) 

 Les nodules symbiotiques et les racines latérales partagent des régulateurs 

communs et les acteurs du programme de développement des racines ont été 

recrutés pour contrôler l'organogenèse des nodules (Soyano et al ., 2019)  

 

Fig. 3 : Diagramme de développement d'un nodule indéterminé. (Rodriguez-Haas et al ., 

2013). 
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La spécificité 

Le nombre de symbiovars dans les Rhizobiums classiques augmente dans 

différents genres et espèces de Rhizobium (Bouhnik et al ., 2019 ; Tampakaki et 

al ., 2017 ).  

Les espèce des légumineuses interagissent différemment avec des 

symbiotes spécifiques de Rhizobium (Abdi et al ., 2021) . Les molécules liées à la 

spécificité d'hôte, des molécules inductrices conservées, telles que la chitine et 

les chitooligosaccharides, peptidoglycane, épitope de la flagelline et 

lipopolysaccharide (Boller and Felix 2009). 

Les Rhizobiums associées aux trois genres Trigonella, Melilotus et Medicago 

sont spécifiques et connues sous le nom d'Ensifer(Sinorhizobium) meliloti ou 

Ensifermedicae (Reeve ., 2010) . Plusieurs souches de Rhizobium peuvent habiter 

les nodules racinaires d'une même plante hôte, dans le même nodule (Mendoza-

Suárez et al .2020). 

Tableau 1. Préférence d'hôtes de légumineuses pour des espèces spécifiques de Rhizobium 

(Zakhia et Lajudie, 2001 ; Andrews et al., 2017). 
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Les genes nif  

Le principal gène symbiotique est le gène "nif", qui code pour une sous-unité 

de la nitrogénase (  Roche et al ., 1996) .Ces gènes symbiotiques ne sont induits 

que lorsque les Bacteroïdes peuvent fixer l'azote, (Sebihi ., 2008). Le nifB, le nifX, 

le nifE et le nifN codent pour les protéines nécessaires à la biosynthèse du fer 

molybdène   cofacteur (FeMo-co) situé au site actif de la nitrogénase ( Rudio and 

Ludden ., 2008) .  

La dinitrogénase synthase dépendante du molybdène est formée à partir du 

produit du gène nifD nifK et   la dinitrogénase réductase  sont des homodimères 

du produit du gène nifH. (Burén and  Rubio, 2017).  

L'expression de la nitrogénase contrôlée par plusieurs inducteurs et 

inhibiteurs et de suppresseurs (Mesa et al ., 2008 ; Torres-Quesada et al., 2010 

), des mutations de PhaR chezB. diazoefficiens   pourraient avoir un effet positif 

sur la fixation de l'azote, car il a été décrit comme un régulateur négatif du 

facteur de transcription FixK2 (Quelas et al., 2016). 

 La régulation de l'expression de la nitrogénase  implique d'autres gènes nif 

de l'opéron (nifA et nifL) au niveau transcriptionnel et le système 

d'ADPribosylation au niveau post-traductionnel. (Saoudi ., 2008) . L'activation 

symbiotique des gènes nif dépend de la concentration en oxygène, elle-même 

régulée par une série de gènes fix. D'autres gènes (rnfABCDGEF) sont impliqués 

dans l'activité de la nitrogénase (Newton and Dilworth ., 2011) . 

Les   gènes de fixation (fix)  qui ne sont pas nécessaires à la formation de 

nodules. Les plus importants d'entre eux sont les gènes fixA, fixB, fixC et fixX 

qui forment des opérons dans S. meliloti ( Ledbetteret al., 2017) . 

L'induction du groupe de gènes fixateur de N 2 chez   S. meliloti   est régulée 

par un système composé de l'histidine kinase de détection d'O 2 FixL et du 

régulateur transcriptionnel de réponse FixJ  (Bobik et al ., 2006) . 
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Les régulateurs FxkR, de R. etli CE3 et S. melilotiSM11, régulent l'activité 

de la nitrogénase et l'expression des gènes nif et fix nécessaires à la respiration 

microaérobie dans les nodules racinaires du haricot commun et de la luzerne ( 

Reyes-González et al ., 2016 ; Zamorano-Sánchez et al ., 2012)  

Les gènes nifA et fixK, codent pour deux régulateurs intermédiaires 

majeurs, induisent l'expression de nif et fix réparent les gènes structuraux 

impliqués dans la respiration et la fixation de N2 (Defez et al ., 2016) . 

Deux principales cascades de régulation trouvées chezRhizobium :le 

système RpoN-NifA et le système à deux composants sensibles à l'oxygène FixL-

FixJ et FixK. NifA (Lindstrom and Mousavi ., 2019) . 

Trois copies du gène fixNOQP sont présentes sur pSymA. Chez Rhizobium 

meliloti,( Torres et al ., 2013) . Les gènes de l'opéron fixNOQP1,2 codant pour les 

oxydases de type hème-cuivre cbb3 ahaute affinité pour l'oxygène, (Defez et al., 

2019) . 

 

Les interactions moléculaires 

Les flavonoïdes agissent comme des phytoalexines, renforçant la spécificité 

de la symbiose ( Liu and Murray ., 2016)  . Chaque étape de l'établissement de la 

symbiose est contrôlée par un réseau de cascades de signalisation  moléculaires. 

(Senthil et al ., 2017) . 

  Le complexe NodD-flavonoïde se lie à sa cible, une séquence d'ADN 

régulatrice conservée appelée la boîte nod, située en amont des gènes de 

nodulation bactérienne (Khokhan iet al ., 2021 ; Wang et al ., 2011) . 

 Des sous-types isoformes de NodD impliqués dans différentes étapes du 

processus d'infection symbiotique pour améliorer la compétitivité de la nodulation 

ou élargir la gamme d'hôtes symbiotiques en détectant différentes molécules de 

signalisation végétales (Acosta-Jurado et al ., 2019). 
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Alors que nodD1 agit  sur la fil  d'infection des poils absorbants,NodD2 sont 

impliqués dans  induction du gène nod à l'intérieur de la racine et du nodule dans 

la Symbiose Mesorhizobium loti-Lotus japonicus ( kelly et al ., 2018) . NodD1 est 

le principal inducteur du gène hsnT, du gène hsnT, de nodF et de nodE chez 

Rhizobium tropicalis CIAT 899 ( Gomes et al ., 2019). 

Facteur nod 

NodD régulent à leur tour l'expression d'autres gènes de nodulation (nod, 

nol et noe) chez Rhizobium ( Rogel et al., 2011) .  

La reconnaissance de Nod facteur par les légumineuses est médiée par le 

récepteur du facteur Nod (NFR), un récepteur sérine/thréonine kinase situé dans 

la membrane plasmique. Les récepteurs NFR1 et NFR5, NFP et LYK3 sont des NFR 

rapportés dans le cadre des légumineuses modèles Lotus japonicus et 

Medicagotruncatula ( Madsen et al ., 2003 ; Lebdeva et al ., 2021) . 

 

 

Figure 4 : Mécanisme de surveillance moléculaire en plusieurs étapes dans la symbiose 

rhizobium-légumineuse (Masson-Boivin., 2017).  



 

14 

La synthèse des oligomères de chitine N-acylée du facteur Nod est 

contrôlée par les gènes communs nodA, nodB et nodC, qui sont présents chez tous 

les Rhizobiums (Miché et al ., 2010), nodA code pour la N-acyltransférase (Mus et 

al ., 2016), NodC code pour un N-acétylglucosamine transférase qui polymérise 

l'UDP-N-acétyl-D-glucosamine en chaînes oligosaccharidiques ( Bonaldi et al ., 

2010). Le gène est un déterminant   l'identification des espèces (Wang and Young 

., 2019) .(Voir le Tableau 2)  

Pour Bradyrhizobium diazoefficiens, le régulateur à deux composants 

nodVW contrôle l'induction des gènes nod en parallèle avec le contrôle de nodD1 

(Calatrava-Morales et al ., 2018).  

Tableau 2 : Une liste des gènes nod , nif et fix les plus courants (Laranjo et al ., 2014). 

 

La CSSP (symbiose commune voie de signalisation) est activée lors de la 

détection de la signalisation NF au niveau de la membrane plasmique .  transmet 

des signaux au noyau pour induire des oscillations de calcium associées au 
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noyau,Motif central de CSSP, débutant  réponses transcriptionnelles (Martin et 

al ., 2017), lors de l'invasion des Rhizobiums  la perception des facteur nod 

neutralise  les réponses de défense de l'hôte déclenchées retrouvées (Roy et al , 

2020) . (Voire figure 4).  

La perception des facteurs Nod entraîne des changements dans les 

membranes cellulaires comprenant des oscillations calciques et les flux d'ions. 

(Charpentier and Oldroyd ., 2013) .Trois famille MtCNGC15 (canal cyclique 

dépendant des nucléotides) forment des complexes avec le canal ionique 

dépendant du potassium MtDMI1 (Doses not make infection 1) dans l'enveloppe 

nucléaire pour réguler la libération de calcium nucléaire (Charpentier and Oldroyd 

., 2016) . 

Perception  des oscillations nucléaires du calcium par la protéine kinase 

calcium et calmoduline-dépendante (CCaMK) permet l'activation de l'expression 

de facteurs de transcription qui régulent l'expression des gènes appelée noduline 

(Zipfel and Oldroyd., 2017) . 

Les Rhizobiums par l'intermédiaire de fils d'infection (ITs) entrent  dans 

racines dans les cellules ciliées épidermiques des racines et qui progressent vers 

les tissus internes (Oldroyd et al ., 2011). Ce qui régule les déformations des poils 

absorbants induites par les Rhizobiums, nécessaires pour les piéger dans une 

chambre d'infection et pour initier l'infection des cellules corticales (Rodríguez  

et al., 2020). Les composants végétaux impliqués dans l'initiation de la fil 

d'infection ont été trouvés dans différentes légumineuses : la vapirine (Guan et 

al., 2013)  la protéine de transfert lipidique N5 (MtN5) (Pii et al., 2013). 
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Les Rhizobiums pénètrent dans les cellules corticales et sont libérés dans 

l'ébauche du nodule logé dans des cellules dérivées de l'hôte appelées 

symbiosomes (Okubo et al ., 2012) . L’initiation de la division cellulaire dans le 

cortex racinaire interne, conduisant à la formation de primordium  de nodules  en 

organisant  les cellules infectées (Kelener et al ., 2018) . (Voire figure 5) 

 

 

Figure 5 : Infection bactérien et formation du primordium nodositaire (Susaki et al ., 2015) 

 

Différenciation en bacteroïdes 

Les Rhizobiums dans les cellules racinaires sont endocytosés et entourés de 

membranes dérivées de plantes (membranes symbiosomes). Les structures qui en 

résultent ressemblent à des organites, connus  les symbiosomes  ,dans lesquels ils 

se différencient en bacteroïdes et  libérent de l'ammoniac dans les cellules hôtes  

(Udvardi and Poole ., 2013 ). 

Les bacteroïdes arrondis, les membranes cytoplasmiques s'invaginant 

parfois et sont clairement distinguées (Gnat et al ., 2015) Cette différenciation 

conduit à une étape de développement appelée différenciation terminale (Horváth 

et al., 2015). 
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Peptides NCR et Peptides CEP  

Il existe  600 gènes qui codentpour des peptides riches en cystéine (NCR) 

spécifiques aux nodules  induit la différenciation des Bacteroïdes.Les peptides 

NCR agissent comme des peptides antimicrobiens (AMP) ou des phytodéfensines, 

provoquant la mort cellulaire (Van de Velde et al .,2010). 

Les plasmides des souches de S. meliloticodent pour des métalloprotéases 

qui dégradent la NCR favorise la viabilité bactérienne (Price et al ., 2015).  

Certains Rhizobiums ne sont pas attaqués par les peptides NCR pendant la 

symbiose, car les peptides NCR ne sont pas présents dans leurs légumineuses hôtes 

respectives, comme le soja et Lotus spp.  ( Downie and  Kondorosi ., 2021) 

 Chez M. truncatula, les NCR codés par les gènes NSF1 et NSF2 (Nodulation 

Signaling Pathway ) dégradent les bactéroïdes de Sinorhizobiummeliloti, donnant 

le phénotype Fix (formation de nodules non fixants) et avançant la sénescence.. 

NFS1 contrôle les mécanismes de discrimination contre les microsymbiontes 

incompatibles,provoquant la mort des bactéries et la sénescence des nodules d'une 

manière spécifique, tandis que NCR211 est requis pour la persistance des 

bactéroïdes à l'intérieur du symbiotique cellules (Yang et al ., 2017) . 

Le peptide codé en -C-terminal (CEP) régule le développement des racines 

en réponse à la privation d'azote chez Arabidopsis et M. truncatula, la privation 

d'azote peut induire l'expression de CEP (Imin et al., 2013). D'autres peptides de 

la famille CEP affectent positivement la nodulation en réponse à la privation de 

l’azote . En revanche, CLE est un régulateur négatif du nombre de nodules (kereszt 

et al ., 2018) . 
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Exopolysaccharides 

Les principaux polysaccharides de surface de Rhizobium agissant comme 

des signaux nécessaires à la progression de l'interaction et/ou empêcher la 

progression des mécanismes de défense des   plantes (Wanke et al ., 2021)  

La plupart des gènes impliqués dans la production d'EPS chez 

R.leguminosarum sont situés dans une région chromosomique appelée Pss-I 

(Rachwal et al ., 2015) , cette région contient le gène exo5 responsable de la 

synthèse de l'acide glucuronique, Les gènes impliqués dans l'assemblage et la 

sécrétion d'EPS (pssTNOP, pssL) (Janczarek et al ., 2015 ) .  La reconnaissance 

de l'EPS par les légumineuses sur la protéine réceptrice EPR3, Récepteurs 

contenant des domaines de type kinase. L'expression du gène Epr3 dépend de la 

signalisation du facteur Nod, suggérant que l'entrée bactérienne dans l'hôte est 

contrôlée par deux étapes de reconnaissance séquentielle médiées par les 

récepteurs du facteur Nod et la signalisation EPS (Kawaharada et al ., 2017) , une 

deuxième étape, en fonction de la reconnaissance des EPS, aide à distinguer les 

bactéries compatibles et incompatibles (Clúa et al ., 2018). 

 Les EPS de Rhizobium reconnus par les récepteurs immunitaires de l'hôte 

peuvent induire des réponses de défense qui régulent négativement le 

développement symbiotique (Wang et al ., 2018). Chez S. meliloti et R. 

leguminosarumbv. trifolii les flavonoïdes stimulent la biosynthèse des EPS ,tandis 

que chez S. fredii HH103, ont inhibent la biosynthèse des EPS. La fonction 

symbiotique des EPS Rhizobiums peut chevaucher à celle 

d'autrespolysasaccharide de surface, comme le KPS dans le cas de l'interaction S. 

meliloti et Medicago ( Acosta-Juradoet al ., 2021). 
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Signalisation immunitaire  

Il y a au moins deux branches de signalisation immunitaire chezLes plantes : 

l'immunité déclenchée par le modèle moléculaire associé à l'agent pathogène (PTI) 

et l'immunité déclenchée par l'effecteur (ETI) (Jones and Dangl., 2006) . Les PTI 

sont basés sur des récepteurs de reconnaissance de formes moléculaires (PRR) 

associés aux microbes (MAMP). L'une des paires MAMP/PRR les mieux 

caractérisées est la flagelline/FLS2 chez Arabidopsis thaliana qui conduit à un 

apport rapide de calcium,   accumulation espèces réactives (ROS  ), altérations de 

la paroi cellulaire et expression des gènes de défense ( Nishad et al ., 2020 ; Zipfel 

et  al ., 2004) (Voire figure 6) 

 

 

 

 

 

Figure 6 : Activation du NoD par les flavonoïdes végétaux, participe à la suppression de la réponse 

de défense de la plante. (Basile and  Lepek ., 2021). 

file:///C:/Users/LENOVO/AppData/Roaming/Microsoft/Word/articles%201/Interplay%20of%20PathogenInduced.pdf
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Systèmes de sécrétion 

Différents systèmes de sécrétion de Rhizobium (types III, IV et VI) 

influencent la spécificité de l'hôte Rhizobium et le nombre de nodules ( Nelson 

and Sadowsky ., 2015). Les effecteurs peuvent être sécrétés  par le système de 

sécrétion de type III (les espèces Bradyrhizobium) ou le système de sécrétion de 

type IV (chez M. loti) (Staehelin and Krishnan  ., 2015)  .  

Les Rhizobiums utilisent le système de sécrétion de type 3 (T3SS) pour supprimer 

le ETI en sécrétant des effecteurs de type III ; système est utilisé par les 

bactéries pathogènes en termes de virulence (Zamioudis and Pieterse ., 2012). La 

boîte nod est   située en amont du cluster du. Système de sécrétion de type III 

(T3SS) contenant le gène ttsI (Okazaki et al ., 2010) . 

L'interaction entre le flavonoïde et NodD active expression ttsI, ce qui 

entraîne la production de protéines du récepteur de la nociception (Nop) ) qui 

suppriment l'immunité de l'hôte (Gourion et al ., 2015). Le récepteur intracellulaire 

du NLR reconnaît leeffecteur et active ETI (Nishad et al., 2021) . 

Ces effecteurs affectent positivement ou négativement les processus 

symbiotiques et contribuent à la spécificité de la gamme (Miwa and Okazaki., 

2017).  

  Les effecteurs y sont phosphorylés par les kinases activées par les 

mitogènes végétaux et interfèrent avec la signalisation MAPK altérant   la réponse 

immunitaire de la plante. (Ge et al., 2016 ; Xin et al ., 2012) .  

 Les effecteurs sont détectés par les protéines de résistance des plantes 

[R] ( Yasuda et al .,  2016), des récepteurs responsables de la reconnaissant des 

effecteurs pathogènes pour détecter les changements protéiques endogènes 

causés par l'activité effectrice pathogène (Cui et al ., 2015). Protéine qui active 
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une immunité déclenchée par des effecteurs (ETI), bloquant l'infection et rend 

l'interaction incompatible ( Sugawara et al ., 2018).( Voire figure 7) 

Les ETI connus les dans plantes , sous le nom de gènes de résistance, 

accompagnent les réponses d'hypersensibilité (HR) et empêchent l'invasion des 

pathogènes (Kazan and  Lyons ., 2014). 

L’immunité déclenchée par l'effecteur microbien (EIT) qui comprend la 

mort cellulaire programmée , implique une signalisation à longue distance via l'acide 

salicylique pour réguler à la hausse les gènes Pathogenesis-Related (PR) codant 

pour les protéines antimicrobiennes (Fu and Dong., 2013). 

 

 

Figure 7 : Cascades contrastées pour les mécanismes Nod et T3SS (Dong and Song ., 2020)  
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Facteurs de transcription et Autorégulation de la nodulation 

La symbiose légumineuses-Rhizobium est régulée au niveau transcriptionne 

let post-traductionnel. Il code un facteur de transcription qui active divers 

modules de régulation pendant la nodulation  ( Liu et al ., 2020) . En aval de la 

signalisation Ca2+, le cascade de signalisation commune diverge fortement, avec 

NIN( la protéine nodule inception) médiant l'expression d'une grande proportion 

de gènes structuraux spécifiques à la nodulation, y compris les gènes codant pour 

leHétérocomplexe CCAAT-box, RPG1 et NPL, qui jouent un rôle  dans l'infection.  

(Shi et al., 2021).  

               Plusieurs facteurs de transcription appartenant à GRAS(Repressor of of 

Gai , and Scarecrow ) (par exemple, Nodulation Signaling Pathway 1/2 [NSP1/2] ; 

facteur nucléaire Y (par exemple, NF-YA1 ); facteur de réponse à l'éthylène 

ERF/APETALA2 (ERF/AP2) ; et NAM, ATAF1 /2 et famille de protéines à domaine 

CUC2. Les familles de protéines à domaine NAM, ATAF1/2 et CUC2 sont 

impliquées dans la nodulation (Smit et al ., 2005 ; Cerri et al ., 2012). 

L'expression de MtNF-YA1 est fortement régulée positivement au cours 

des premiers stades de l'interaction symbiotique, en particulier dans les poils 

absorbants de la zone d'infection (Laporte et al ., 2014). 

Le complexe formé par NSP1 et NSP2 peut renforcer l'action d'ERN ( 

l'éthylène requis pour la nodulation1) sur l'activité transcriptionnelle de la 

noduline précoce 11 ( ENOD11 ) au cours de la progression de l'infection à 

Rhizobium (Rípodas et al ., 2014) . ERN1 et ERN2 conduisent à la transcription 

activation des gènes liés à la symbiose participant au Rhizobium d'infection (Genre 

and Russo .,  2016). 

Identification de petits fragments d'ARN dérivés d'ARN de transfert 

(ARNt)   trouvé  dans la régulation de la symbiose de fixation de l'azote. (Sobala  

and Hut Wagner ., 2011)  
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Pendant l'établissement de nodulesles légumineuses contrôlent la nodulation 

symbiotique grâce à une autorégulation (Puppo et al., 2013), en contrôant le nombre 

de nodules en empêchant la formation de nouveaux nodules (Mortier et al ., 2012). 

De petits peptides sont produits dans les racines appartenant à la région de la 

famille CLAVATA (CLV) 3/région de surface embryonnaire, régulent la 

maintenance du méristème végétal, de la différenciation cellulaire, de 

l'embryogenèse précoce et d'autres mécanismes de développement( Yamaguchi et 

al ., 2016 ) et sont distribués dans le génome de la légumineuse (Hastwell et al ., 

2017) et détectés par kinase de type récepteur de répétition riche en leucine  

LRR-RLK (Sasaki et al ., 2014), une cytokinine ou un microARN est généré dans la 

pousse et transmis à la racine via le phloème pour limiter la formation de nodules 

et la susceptibilité des racines à l'infection à Rhizobium (Miri et al. 2019) . 

 

Phytohormones  

Les phytohormones et les AHL produites par les Rhizobiums sont des 

signaux qui influencent l'établissement de relations symbiotiques avec la 

signalisation interphase des légumineuses (Ferguson and Mathesuis ., 2014) 

L'auxine régule l'infection à Rhizobium, la progression de la fil d'infection et la 

formation des primordium au début de la nodulation ( Laplaze et al ., 2015) .Les 

mutations dans MtARF16 (auxinresponse factor) réduisent le nombre 

d'événements d'infection, (Breakspear et al., 2014) 

Les Rhizobiums augmentent la teneur locale en acide indole acétique( IAA) 

stimulant la formation de racine latéral chez les légumineuses (Herrbach et al. , 

2017). 

 L'activation des événements moléculaires conduisant à l'infection, les 

légumineuses activer un deuxième programme génétique requis pour 

développement nodule, L'activation commence par l'inhibition du transport de 

l'auxine polaire, ce qui conduit à l'accumulation de cytokinines dans les cellules 
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corticales des racines ( Nadzieja et al., 2018 ; Plet et al., 2011).La formation 

primordiumde nodules chez Medicago truncatula nécessite une accumulation locale 

d'auxine au niveau des sites d'initiation des nodules dans la couche endothéliale, 

de même la cytokinine régulateur positif de la division cellulaire corticale 

conduisant au développement des primordium nodulaires, et régule négativement 

l'infection à Rhizobium (Gamas et al ., 2017). 

Les cytokinines (Ck)  interagissent avec les gibbérellines, qui régulent  la 

signalisation de la nodulation ( Maekawa et al ., 2009) .Chez Mesorhizobium loti les 

NFs induisent une cytokinine oxydase/déshydrogénase CKX3 au cours du stade 

précoce de l'initiation des nodules.( Reid et al ., 2016). L'application exogène de 

faibles niveaux de cytokinines s'est avérée stimulante, tandis qu'une 

concentration élevée réduit la nodulation des racines dans le soja. .(Mens et al ., 

2018)  

Chez M. truncatula, les CK favorisent l'accumulation d'auxine dans le cortex 

en augmentant l'expression de NIN (la protéine Nodule Inception) via cytokinin 

response 1 et des effets antagonistes sur le développement de racine latérale 

(Schiessl et al., 2019). 

Rhizobium dégrade les substrats pour la biosynthèse de l'éthylène grâce à 

l'activité de l'ACC désaminase. ,diminution des niveaux locaux d'éthylène et 

augmentation du nombre des nodules( Nascimento et al ., 2018) . 

La résistance au stress, la sénescence et la dormance des bourgeons sont 

régulées par l'acide abscissique (Culter et al ., 2010) .L'acide jasmonique l’induit  

la résistance systémique, les défenses des plantes contre les insectes et les 

réponses aux blessures (Robert Seilaniantz et al ., 2011) . 

L'acide jasmonique (JA) et les brassinostéroïdes (BR) régulent les réponses 

au stress des plantes et la croissance des plantes ( Buhian  and Bensmihen ; 2018) 

. 

 

file:///C:/Users/LENOVO/AppData/Roaming/Microsoft/Word/Mémoire/articles%201/The%20impact%20of%20the%20rhizobia–legume%20symbiosis%20on%20host%20root.pdf
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Le quorum sensing 

Les signaux QS de type N-acylhomosérine lactone (AHL) pour la 

communication intraspécifique et interspécifique sont détectés par les 

légumineuses, conduisant à des changements dans la teneur en protéines des 

racines et la sécrétion de composés imitant la signalisation, qui affectent le 

résultat de la symbiose (Veliz-Vallejos et al., 2020). Les strigolactones (SL ) est 

un molécules de signal QS qui exsudés  par les racines de l'hôte dans la 

rhizosphère ; agissent de manière extracellulair eavec haute spécificité de  

réponse (Wang and  Bouwmeester ., 2018) 

 

Les espèces réactives de l’oxygène  

Les ROS joue un rôle dans la formation et le fonctionnement de la symbiose 

légumineuse-Rhizobium ( Glyan’ko and Vasil’eva ., 7030). Une diminution des ROS 

empêche la formation de fil d'infection bactérienne et retarde la formation de 

nodules( Damiani et al ., 2016) . 

 La Kinase de type récepteur SymCRK, la phospholipase DNF2 et la petite 

protéine NAD1 localisée dans le réticulum endoplasmique pourraient inhiber les 

sursauts de ROS induits par protéine homologue de l'oxydase  respiratoire 

(RBOH) qui conduisent à la réponse de défense  (Ling et al., 2013). La 

léghémoglobine, présente dans les nodules de haut niveau. qui en présence d'O2, 

s’auto-oxyde , se disproportionnant ainsi davantage en H2O2 pour favorise la 

production de ROS (Gourion et al ., 2016)  

 

Le système toxine-antitoxine (TA)  

L'expression du système toxine-antitoxine (TA) est régulée pour  arrêter 

de la croissance et l'adaptation bactérienne (Hayes and  Kędzierska, 7034).  Les 

toxines affectent la synthèse des protéines, la réplication de l'ADN, la synthèse 
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de la paroi cellulaire et l'intégrité de l'ADN ou de l'ARN (Lobato-Marquez et al., 

2016) ,  les antitoxines inhibent ce processus. Différents types de systèmes TA 

existent selon la nature de l'antitoxine (ARN ou protéine) et son mode d'action 

(Page and Peti, 2016).  

 

Inhibition des agent pathogenes par Rhizbium 

Les Rhizobiums agissent comme agents de biocontrôle, en devançant les 

pathogènes ou en induisant des défenses végéta les en utilisant les mécanismes de 

promotion indirecte de la croissance(PGPB) libres ( Chandra   et al ., 2018). 

Sidophores et antibiotiques 

Les sidérophores produits par Sinorhizobium meliloti inhibent 

Macrophomina phaseolina, l'agent causal du charbon de l'arachide (Arora et al ., 

2001)  

 Les souches de Rhizobium produisant des sidérophores inhibent les 

pathogènes qui s'échappent à la fois in vitro et in vivo . M.loti MP6, un producteur 

de sidérophores de type acide hydroxamique, réduit l'incidence de la pourriture 

blanche. chez Brassica campestris (Deshwal et al .,  2003) , mais les bactéries 

productrices de sidérophores améliorant  l'acquisition du fer par les plantes  

(Grobelak and Hiller ., 2017) 

Bradyrhizobium japonicum produit une de rhizobitoxines  qui peut prévenir 

l'infection du soja par Macrophominaphaseolina ( Jamet et al., 2003) , des souches 

de R. trifolii  , R. leguminosarum bv. viciae, R. meliloti,S. meliloti et B. japonicum 

sécrètent des antibiotiques qui inhibent une variété d'agents pathogènes des 

plantes (Gopalakrishnan et al ., 2015). 

La bactériocine de Rhizobium leguminosarum  lutte biologique contre 

Fusariumoxysporum f. sp. Phaseoli (Patil et al ., 2017) . Les souches de Rhizobium 

L'ORN 24 et l'ORN 83 isolées du sol algérien se produisent des bactériocines 
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contre Pseudomonas savastanoi l'agent causal de la nœud de l'olivier (Vargas et al 

., 2017).  

 

Les métabolites  

Le HCN,la phénazine, pyrrolnitrine, la viscoinamide et la tensine produits 

par les Rhizobiums signalés comme mécanisme de contrôle biologique 

(Bhattacharyya and jha., 2012) . Les métabolites de Rhizobium tels que la 

riboflavine et les luminochromes, la thiamine, la biotine, la niacine et l'acide 

ascorbique impliqués dans la défense des légumineuses contre les pathogènes( 

Palacios et al ., 2014) . 

Le cyanure d'hydrogène métabolite secondaire volatil qui inhibe diverses 

métalloenzymes, en particulier la cytochrome  oxydas C  contenant du cuivre. Par 

conséquent, il inhibe la croissance et le développement de nombreux micro-

organismes phytopathogènes (Martínez-Viveros  et al ., 2010) . Mesorhizobium loti 

MP6,isolée des nodules de Mimosa pudica,  produit du HCN qui inhibe la croissance 

de Sclerotinia sclerotiorum, responsable de la pourriture blanche chez Brassica 

campestris (Chandra et al., 2007).  

Les Rhizobiums produisent des chitinases connues pour hydrolyser la 

chitine, un composant majeur des parois cellulaires fongiques.  (Das et al ., 2017) 

Effet inhibiteur des souches de Rhizobium sur la croissance de 

Fusariumoxysporum,, Mycobacterium.phaseolina  etSclerotinia sclerotiorum. RS12 

qui produit la chitinase ( Smitha and Singh ., 2014) , effet attribué à la production 

de Rhizobium Chitinase, β-1,3- et β-1,4-glucanases( kumar et al ., 2016). 

La production d'enzymes lytiques comme la  protéases et les lipases, 

lysaient les parois cellulaires des bactéries et champignons pathogènes chez  

Rhizobium les enzymes mycolytiques d'Ensifer meliloti inhibent Fusarium 

oxysporum (kumar et al ., 2011 ; Ramadan et al .,2016)  
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Le lipopolysaccharide sécrété par la souche G12 de R.etli (souche G12) induit 

une résistance des racines de pomme de terre à l'infection par le nématode à 

kyste de la pomme de terreGloboderapallida (Reitz et al ., 2000)  

Chez R. solanacearum et Erwinia chrysanthemi, la synthèse d'IAA se 

produit avec l'expression du système de sécrétion de type III. et A. tumefaciens 

transfèrent des gènes codant pour l'ADN-T pour l'expression constitutive de 

l'AIA  de générer tumeurs dans les plantes. (Volpiano et al ., 2019) (voire tableau 

3)  

Résistance systémique induite 

R. etli, R. leguminosarumbv. Phaseoli et R. leguminosarum.bv. Trifolii 

induisent une résistance chez les plantes en produisant des biostimulants, ( Singh 

et al ., 2006). L'inoculation de haricots avec R.etli augmente la résistance à 

l'infection à Pseudomonas syringae. Phaseolicola par l'accumulation ROS (Díaz-

Valle and Alvarez-Veneqas ., 2019). 

 Résistance systémique induite L'ISR permet à la plante d'activer défenses 

aériennes contre les agents pathogènes, applée «priming» (Concha  et al. 2006 ) , 

avec un signal mobile de la racine à la pousse( Pieterse et al ., 2014).  L'ISR  au 

virus de la mosaïque jaune du haricot chez la fève inoculés avec R. 

leguminosarumbv.. viceae FBG05. ont montré une réduction de l'incidence de la 

maladie et une réduction de la concentration du virus (Elbadry et al ., 2006). 

Rhizobium produit des flavonoïdes inhibiteurs, tels que les phytoalexines 

médicarpine et glycérol contre les Rhizobiums ou d'autres organismes.(Mapope 

and Dokora., 2013). 

Tableau  3 : Réponses de type ISR induites par inoculation de rhizobium 

sur légumineuse(Tonelli et al ., 2020)  

 

https://link.springer.com/article/10.1007/s11104-018-3679-5#ref-CR31
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REVIEW : interaction rhizobium légumineuses et notion de lutte biologique  
 

 

  Résumé 

La symbiose entre légumineuses et Rhizobium plantes s'établit grace a  la 

disponibilité limitée d'azote dans le sol, symbiose est initiée par une signalisation 

entre les partenaires, qui active des divisions des cellules distales dans le cortex 

de la racine et aboutit à la formation des nodules. Processus régulé par des 

molécules qui comprennent des flavonoïdes Au cours de ces étapes de 

l'interaction, de nouveaux compartiments cellulaires et des programmes de 

développement sont activés. Les symbiotes utilisent des effecteurs T3SS pour 

moduler la réponse immunitaire de la plante et supprimer l'immunité déclenchée 

par le MAMP. Les phytohormones controlent la croissance et le développement des 

plantes. Dans cette revue, nous discutons les interactions moléculaire entre les 

Rhizobium et légumineuse et la production de composés favorisant la croissance 

des plantes, la dégradation des composés qui ont un impact sur la croissance des 

plantes. 

Les mots clés : Symbiose, Rhizobium, Légumineuse, les génes nif, le facteur Nod. 

Abstract 
Symbiosis between legumes and Rhizobium plants isestablished by the 

limited availability of nitrogen in the soil, symbiosis is initiated by signaling 

between the partners, which activates distal cell divisions in the root cortex and 

results in the formation  nodule. Process regulated by molecules that include 

flavonoids During these stages of the interaction, new cellular compartments and 

developmental programs are activated. The symbionts use T3SS effectors to 

modulate the plant's immune response and suppress the immunity triggered by 

MAMP.  Phytohormones control the growth and development of plants.  

In this review, wediscuss the molecular interactions between Rhizobia and 

legumes and the production of plant growth-promoting compounds, the 

degradation of compounds that impact plant growth. 

 

Key words: Symbiosis, Rhizobium, Leguminosae, Molecular, Nod factor. 

 

 ملخص

 قمي خلال ل تبلار ل محد د  لنلتر جلي اي ل تروة ،  يودأ ل تيكاب عي طري Rhizobiumيتم إنشااااااكا ل تياكااب ولي ل ونب لكت  نوك كت 

عمللة  نظمهك جزيئكت  حتبي  .إرسكل إشكرلت ولي ل شرككا ، ممك ينشط لننسكمكت ل خلايك ل وعلدة اي قشرة ل جذر  ينتج عي  يبيي كتب

على مركوكت ل فلاابنبيد أثنكا هذه ل مرلحب مي ل تفكعب ، يتم  نشاالط لزجزلا ل خلبية ل جديدة  ل ورلمج ل تنمبية. يسااتخدم ل متعكيشاااب  

.   تحيم ل هرمبنكت ل نوك لة اي نمب   طبر MAMP تعديب للاساااااتجكوة ل منكعلة  لنوكت  قمن ل منكعة ل تي يساااااووهك  T3SSمؤثرلت 

إنتكج ل مركوكت ل معززة  نمب ل نوكت ،   حلب  ل ونب لكت   Rhizobiaل نوك كت. .  اي هذه ل مرلجعة ، ننكقش ل تفكعلات ل جزيئلة ولي 

 ل مركوكت ل تي  ؤثر على نمب ل نوكت.


