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RÉSUMÉ 

Les plantes peuvent établir avec leur rhizobiome des interactions symbiotiques qui sont utilisées aujourd’hui 

en agroécologie comme moyens de lutte biologique. Toutefois, cette utilisation connaît des succès divers. 

La manipulation correcte des gènes et des partenaires impliqués dans ces interactions peut permettre de 

mieux exploiter ces interactions à des fins de gestion de stress, d’amélioration végétale ou de transgénèse. 

Si la régulation de la transduction des signaux intervenant dans les interactions plante - microsymbiote - 

pathogène par les lipoxygénases 13-LOX est bien documentée, celle des lipoxygénases 9-LOX n’est pas 

élucidée. Par ailleurs, le mécanisme de l’interaction entre champignon mycorhizien arbusculaire (CMA) et 

Pseudomonas promotrice de la croissance des plantes (PGPP) ou racines végétales, sécrétant des substances 

antifongiques telles que les phénazines ou l’hévéine, n’a pas été étudié. En outre, une interaction 

quadripartite plante - microsymbiote – pathogène vivant - vecteur de pathogène n’a été que rarement 

étudiée. Au moyen de différents plans factoriels, les effets de l’inactivation des gènes 9-ZmLOX12 et/ou 9-

ZmLOX3 et les effets de la préinoculation de PGPP et/ou de CMA sur les réponses du maïs à l’anthracnose 

foliaire (ALB) et au stress hydrique ont été analysés. Cette étude a également analysé l’interaction entre 

CMA et PGPP ou exsudats racinaires d’hévéine dans la rhizosphère respectivement du maïs et de l’hévéa. 

Les effets de la prémycorhization sur les réponses de la tomate à la bactériose causée par les haplotypes A 

et B de "Candidatus Liberibacter solanacearum" (LsoA et LsoB) et sur la reproduction du psylle vecteur 

ont aussi été étudiés. L’étude a ainsi mis en évidence une résistance systémique induite vis-à-vis de 

l’anthracnose foliaire du maïs. Les phénazines ont été des inducteurs de résistance systémique dans les 

lignées sensibles mais de susceptibilité dans les lignées résistantes à l’ALB. L’induction de résistance par 

le CMA est indépendante du gène 9-ZmLOX12 alors que celle par le PGPP ne l’est pas. En outre, le CMA 

est capable de réduire la production et/ou la sécrétion de phénazines du PGPP. Le CMA possède également 

un mécanisme de résistance aux exsudats racinaires antifongique du type hévéine. Par ailleurs, les indices 

de tolérance (STI) au stress hydrique des mutants 9-zmlox3 et 9-zmlox12 étaient respectivement au moins 

2,0 fois et 1,2 fois plus élevés que ceux du type sauvage B73. Les gènes 9-ZmLOX3 et 9-ZmLOX12 semblent 

donc être des facteurs génétiques de susceptibilité au stress hydrique. La mycorhization a amélioré les STI 

de toutes les lignées à l'exception du mutant 9-zmlox12. L’inactivation du gène 9-ZmLOX3 a accru la 

résistance induite par la mycorhization au stress hydrique. Par ailleurs, la mycorhization a réduit l’incidence 

de la bactériose à Lso, l’oviposition et la survie des nymphes issues des psylles vecteurs de LsoA mais pas 

celles des psylles vecteurs de LsoB. En somme, cette étude montre que la compréhension des mécanismes 

moléculaires des interactions permet une meilleure gestion des stress. 

Mots clés : interactions plante - microbe et microbe - microbe, gènes 9-LOX, résistance systémique induite, 

stress biotiques et abiotiques. 
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ABSTRACT 

Plants can establish with their rhizobiome, symbiotic interactions that are used today in agroecology as 

biocontrol tools. However, this approach is experiencing inconsistent successes. Proper manipulation of the 

involved genes and partners can though lead to better use of these interactions for stress management, plant 

breeding, or transgenesis. While signal transduction regulation of plant-microsymbiont pathogen 

interactions by 13-LOX lipoxygenases is well documented, regulation by 9-LOX lipoxygenases is not well 

understood. Furthermore, the mechanism of interaction between Arbuscular Mycorrhizal Fungi (AMF) and 

Plant Growth-Promoting Pseudomonas (PGPP) or plant roots, releasing antifungal substances such as 

phenazine or hevein, respectively, has not yet been investigated. Besides, a four-way plant - microsymbiont 

– living pathogen - pathogen vector interaction has been poorly explored. Using different factorial designs, 

the effects of 9-ZmLOX12 and/or 9-ZmLOX3 genes’ silencing and the effects of PGPP and/or AMF 

preinoculation on maize responses to anthracnose leaf blight (ALB) and water stress were investigated. This 

study also analyzed the interaction between AMF and PGPP or hevein root exudates in the rhizosphere of 

maize and rubber tree respectively. The effects of premycorrhization on tomato responses to bacterial 

infection by the haplotypes A and B of 'Candidatus Liberibacter solanacearum' (LsoA and LsoB) and on 

the reproduction of the psyllid vector were also studied. The study thus demonstrated an induced systemic 

resistance against anthracnose leaf blight in maize. Phenazines induced systemic resistance in susceptible 

lines but induced susceptibility in ALB-resistant lines. The induction of resistance by AMF was independent 

of the 9-ZmLOX12 gene while induction by PGPP was not. Also, AMF was able to reduce the production 

and/or secretion of PGPP phenazines. AMF also appeared to have a mechanism of resistance to hevein-like 

root exudates. In addition, the tolerance indices (STI) to water stress in the 9-zmlox3 and 9-zmlox12 mutants 

were at least 2.0 and 1.2 times higher, respectively, than those of the wild type B73. Thus, the 9-ZmLOX3 

and 9-ZmLOX12 genes appeared to be susceptibility genetic factors towards water stress. Mycorrhization 

improved STIs in all genotypes except the 9-zmlox12 mutant. Inactivation of the 9-ZmLOX3 gene increased 

mycorrhization-induced resistance to water stress. Besides, mycorrhization reduced the incidence of Lso-

induced disease, oviposition, and survival of nymphs from LsoA vector psyllids but not those from LsoB 

vector psyllids. In sum, this study confirms that understanding of the molecular mechanisms of interactions, 

provides basis for enhanced management of various stresses. 

Keywords: plant-microbe and microbe-microbe interactions, induced systemic resistance, 9-LOX genes, 

abiotic and biotic stresses. 
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2 

Les plantes hébergent un rhizobiome très diversifié (Mueller et Sachs, 2015). Dans ce rhizobiome, les 

microorganismes promoteurs de la croissance des plantes (PGPM) font partie des principaux groupes 

microbiens d'importance économique et scientifique (Mueller et Sachs, 2015). Parmi les PGPM, les 

rhizobactéries, du genre Pseudomonas, promotrices de la croissance des plantes (PGPP) et les Champignons 

Mycorhiziens Arbusculaires (CMA) sont bien connus pour contribuer à des fonctions hôtes essentielles 

ainsi qu’à des rôles écosystémiques (Goh et al., 2013). Ces PGPM modulent l'architecture racinaire et la 

plasticité phénotypique des plantes en réponse à des environnements instables et hostiles (Goh et al., 2013). 

 

Le genre Pseudomonas contient des espèces rhizosphériques capables de coloniser une grande variété de 

plantes y compris le maïs et le blé, où elles agissent comme biofertilisants, photostimulateurs et agents de 

lutte biologique (Ryu et al., 2004 ; Audrain et al., 2015 ; Sharifi et Ryu, 2016). Des espèces comme P. 

fluorescens, P. putida et P. chlororaphis peuvent directement stimuler la ramification des racines pour une 

meilleure exploration du sol grâce à la production d'auxines et de cytokinines (Ryu et al., 2004 ; Audrain 

et al., 2015 ; Sharifi et Ryu, 2016). Elles sont capables par la production de phénazines d'antagoniser 

directement des microorganismes phytopathogènes (Maddula et al., 2008), assurant ainsi leur compétence 

rhizosphérique (Ramos et al., 2010 ; Wang et al., 2016). Les phénazines induisent aussi l’activation de 

réponses de défense dans la plante grâce à la voie de signalisation d’oxylipines jasmonates (Ryu et al., 

2004 ; Audrain et al., 2015 ; Sharifi et Ryu, 2016).   

 

Quant au CMA modèle Rhizophagus irregularis, l’étude de son génome révèle qu’il a perdu toutes les 

enzymes permettant de dégrader la lignine et la cellulose déposées dans le sol. Il dépend donc totalement 

de sa plante-hôte pour subvenir à ses besoins en sucres et en énergie : c’est un symbiote obligatoire 

(Malbreil, 2014). En contrepartie, il possède un système très efficace d’absorption et de transport des 

éléments minéraux. Il dispose également d’un grand répertoire de gènes de communication et de 

signalisation, commun avec les rhizobactéries, et utilisé pour établir une symbiose fonctionnelle avec ses 

plantes hôtes (Calonne et al., 2014 ; Malbreil, 2014 ; Genre & Russo, 2016). L’acide jasmonique (JA), une 

oxylipine, joue aussi un rôle dans le maintien et le fonctionnement de cette endosymbiose (Liu et al., 2007 ; 

Foo et al., 2013 ; Tisserant et al., 2013 ; Laparre et al., 2014). Cette oxylipine est également un signal 

d’activation de mécanismes de défense de croissance et de développement des plantes (Wasternack et 

Feussner, 2018). Le génotype de la plante sélectionne activement parmi les PGPM et détermine la nature 

de l'interaction résultante (Blanke et al., 2005 ; An et al., 2010 ; Goh et al., 2013 ; Smith et Smith, 2015). 

Les plantes manipulent les PGPM et améliorent les interactions qui les aident à faire face à des 

environnements stressants (Goh et al., 2013). Les plantes établissent donc avec un rhizobiome diversifié 
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des interactions symbiotiques qui sont utilisées aujourd’hui en agroécologie comme engrais verts (Calonne 

et al., 2014) et agents de lutte biologique (Yu, 2016). 

 

Cependant cette utilisation agroécologique ne semble pas exploiter suffisamment le potentiel de ces 

interactions dans bien des cas (Smith et Goodman, 1999 ; Goh et al., 2013 ; Goh et al., 2018). Le maintien 

de la productivité des cultures dans des conditions de stress demeure une importante problématique qui 

menace la production alimentaire mondiale (Daryanto et al., 2016 ; Fahad et al., 2017). Les stress d’origine 

biotique des plantes constituent l'une des limitations les plus chroniques de la production alimentaire 

mondiale. Étant donné l'augmentation de la population et le dérèglement climatique, il est essentiel de 

pouvoir nourrir le monde de manière sûre, écologique, fiable et rentable (Yu, 2016). Le recours aux 

pesticides de synthèse reste la méthode de lutte la plus largement utilisée, malgré les préoccupations 

croissantes concernant leurs nuisances chroniques et cumulatives sur la santé publique et l'environnement. 

Les stratégies de gestion durable des nuisibles exigent le développement de solutions alternatives pour 

compléter et réduire notre utilisation de pesticides de synthèse. Les approches de lutte biologique qui 

utilisent des micro-organismes bénéfiques associés aux plantes pour lutter contre les maladies sont 

extrêmement prometteuses (Yu, 2016). Les stress d’origine abiotique sont aussi aggravés par le changement 

climatique qui entraîne leur apparition beaucoup plus rapidement. Ceci est particulièrement vrai pour le 

déficit hydrique (Trenberth et al., 2014 ; Fischer et Knutti, 2015). Il est donc important d'améliorer la 

capacité des plantes à résister à des stress de déficit hydrique prolongés, à s'y adapter et à s'en remettre 

rapidement. Cependant, les plantes ne font pas face au stress hydrique de manière isolée. Les communautés 

microbiennes associées aux plantes peuvent améliorer la tolérance des plantes, et par conséquent, la 

productivité des cultures dans des conditions de sécheresse. 

 

À ce jour, de nombreuses méthodes de lutte biologique ont été étudiées et certaines sont disponibles dans 

le commerce (Yu, 2016). Toutefois, de nombreux microorganismes qui présentent un grand potentiel en 

termes d'efficacité comme agents de lutte biologique dans des conditions de laboratoire ou de serre, n’ont 

pas toujours une performance constante dans les essais au champ (Thomashow, 1996 ; Compant et al., 

2005). C'est pourquoi la compréhension des mécanismes d'interaction avec les hôtes et le développement 

de protocoles d'application efficaces restent des domaines à explorer afin de concrétiser les promesses de 

la lutte biologique. En effet, dans le souci d'améliorer la disponibilité, la cohérence et la performance de la 

lutte biologique, une meilleure compréhension des mécanismes moléculaires d’interaction plante - microbe 

est nécessaire. Cette compréhension peut contribuer à la gestion des maladies d’origine biotique et des 

désordres physiologiques. La manipulation correcte des gènes et des partenaires impliqués dans ces 
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interactions peut permettre de mieux les exploiter à des fins de gestion efficiente de stress, d’amélioration 

végétale ou de transgénèse. 

 

Il est maintenant bien établi que les lipoxygénases (13-LOX et 9-LOX), composants régulateurs clés des 

voies de synthèse et de signalisation des oxylipines chez les plantes, affectent les interactions avec 

d’importants microorganismes de la rhizosphère (Wasternack et Feussner, 2018). Si la régulation de la 

transduction des signaux oxylipines intervenant dans les interactions plante - microsymbiote - pathogène 

par les lipoxygénases 13-LOX est bien documentée (Feussner et Wasternack, 2002 ; Delker et al., 2006 ; 

Hause et al., 2009 ; Wasternack, 2014 ; Wasternack et Feussner, 2018), celle des lipoxygénases 9-LOX 

n’est pas élucidée. Il importe de noter que la mutation de gènes intervenant dans la voie 9-ZmLOX de 

synthèse des oxylipines chez le maïs, affecte différemment l'architecture racinaire et les interactions 

allélopathiques racine – racine. Elle affecte également les interactions avec le champignon symbiotique 

Trichoderma virens et la tolérance aux stress comme la sécheresse, la maladie parasitaire et l’herbivorie 

(Blée, 2002 ; Delker et al., 2006 ; Gao et al., 2007 ; Djonović et al., 2007 ; Gao et al., 2008 ; Gao et al., 

2009 ; Hause et al., 2009 ; Constantino et al., 2013 ; Christensen et al., 2014 ; Christensen et al., 2016). 

Ainsi, différents mutants 9-zmlox du maïs produisent différents phénotypes écologiques (Gao et al., 2008). 

Les mutations peuvent donc être responsables de la sensibilité ou de la résistance des lignées à divers stress. 

Les travaux de la présente étude portent, en partie, sur l’analyse fonctionnelle de 9-ZmLOX3-4 et 9-

ZmLOX12-1, deux gènes 9-LOX du maïs, impliqués dans la synthèse d’oxylipines dérivés de la voie 9-LOX 

et aussi de JA. En effet, l'effet des inactivations des gènes 9-ZmLOX sur la colonisation racinaire par les 

CMA et les PGPP et le contrôle par ces PGPM de maladies parasitaires et du stress hydrique n'ont jamais 

été étudiés alors que des connaissances résultant de tels sujets d’étude peuvent permettre de proposer de 

nouvelles solutions de lutte intégrée. Le choix du maïs comme plante d’étude se justifie par le fait qu’il 

constitue une plante modèle d’intérêt agronomique et économique mondial, y compris en Côte d’Ivoire, et 

que l’accès à ses mutants 9-zmlox est garanti au sein du Department of Plant Pathology and Microbiology 

(Texas A&M University, USA). 

 

Par ailleurs, le mécanisme de l’interaction entre champignon mycorhizien arbusculaire (CMA) et 

Pseudomonas promotrice de la croissance des plantes (PGPP) ou racines végétales, sécrétant des substances 

antifongiques telles que les phénazines ou l’hévéine (Koo et al., 2002 ; Sosa Rodriguez et al., 2013 ; 

Noonan et al., 2017) a très peu été étudié. En d’autres termes, dans la perspective d’une coinoculation, 

comment le CMA R. irregularis survit-il en présence d’un PGPP excréteur de phénazines comme P. 

chlororaphis ? La même interrogation se pose aussi dans le cadre d’une interaction entre CMA et les 
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exsudations racinaires antifongiques du type hévéine de certaines plantes comme l’hévéa. Les travaux de 

la présente étude sont menés pour répondre également à ces questions de recherche et à l’induction de 

résistance par les CMA contre le stress de déficit hydrique chez l’hévéa, principal facteur limitant de la 

promotion de l’hévéaculture au centre de la Côte d’Ivoire. 

 

Il a aussi été démontré que la prémycorhization a systémiquement empêché ou réduit une colonisation 

ultérieure des racines de la luzerne par des rhizobiums et vice versa (Catford et al., 2003). Il est clair qu’il 

existe un mécanisme de régulation via planta des interactions entre microbes symbiotiques à étudier entre 

CMA et PGPP dans le cadre de cette étude. En outre, une interaction quadripartite plante - microsymbiote 

- pathogène - vecteur de pathogène a rarement été étudiée. La maladie émergente sur tomate due à 

Candidatus Liberibacter solanacearum (Lso) transmise par le psylle Bactericera cockerelli (Šulc) 

(Callaway, 2008 ; Wang et al., 2017) parait donc un cas d’étude bien indiqué qui sera par ailleurs abordé 

lors de ce travail. Cette maladie est une menace mondiale y compris en Côte d’Ivoire pour l’industrie de 

cultures de grand intérêt économique et scientifique (en tant plante modèle) comme la tomate et la pomme 

de terre (Callaway, 2008 ; Wang et al., 2017). 

 

Quatre principales questions de recherche portant sur les interactions plante - microbe mutualiste - agents 

vecteurs et/ou agents de stress ont donc été abordées au cours de cette thèse de doctorat. En premier lieu, 

l’effet de l’inactivation des gènes 9-ZmLOX3 et 9-ZmLOX12 sur la résistance du maïs à l’anthracnose 

foliaire et au stress de déficit hydrique a été analysé. L’anthracnose foliaire et le stress de déficit hydrique 

sont parmi les importants facteurs limitants de la productivité du maïs dans le monde y compris en Côte 

d’Ivoire. En outre, l’agent causal de l’anthracnose est un organisme modèle pour les pathogènes fongiques 

hémibiotrophes. Parallèlement à cette investigation, l’effet de l’inactivation des gènes 9-ZmLOX3 et 9-

ZmLOX12 sur la colonisation racinaire du maïs et sur la résistance systémique induite par les CMA et/ou 

les PGPP vis-à-vis des stress biotique et abiotique susmentionnés a été aussi analysé en second lieu. Il y 

importait également de savoir si les antibiotiques phénazines produites par le PGPP étaient inducteurs de 

résistance systémique. En troisième lieu, le type d’interaction rhizosphérique qui existerait entre le CMA 

d’une part et le PGPP ou les racines de végétaux exsudant des substances antifongiques d’autre part a été 

aussi examiné. Enfin, l’effet de la prémycorhization de la tomate sur l’incidence et la sévérité de la 

bactériose causée par les haplotypes A et B de Lso (LsoA et LsoB respectivement) et sur l’oviposition et le 

développement de nymphes issues de l’haplotype "Nord-Ouest" du psylle vecteur a été étudié. 
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Six hypothèses ont fait l’objet de vérification au cours de cette étude : 

1. Les gènes 9-ZmLOX3 et/ou 9-ZmLOX12 sont des facteurs génétiques de susceptibilité vis à vis du 

stress de déficit hydrique ou de l’anthracnose foliaire du maïs. 

2. Les gènes 9-ZmLOX3 et/ou 9-ZmLOX12 impactent négativement la résistance induite par le CMA 

et le PGPP vis-à-vis du stress hydrique ou de l’anthracnose foliaire du maïs. 

3. Les phénazines produites par P. chlororaphis 30-84 sont (i) responsables de l’antagonisme direct 

contre l’agent causal de l’anthracnose foliaire et (ii) inducteurs de résistance systémique chez les 

lignées sensibles mais de susceptibilité chez les lignées résistantes à l’anthracnose foliaire. 

4. Le CMA R. irregularis (i) a un mécanisme de résistance aux phénazines produites par le PGPP et 

aux exsudats racinaires antifongiques de type hévéine et (ii) induit une résistance contre le stress 

hydrique chez l’hévéa. 

5. La prémycorhization impacte différentiellement l’oviposition et le taux de survie des nymphes 

issues de psylles vecteur de LsoA ou LsoB. 

6. La prémycorhization réduit l’incidence de la bactériose de la tomate en fonction des haplotypes Lso 

mais n’affecte ni la sévérité de la maladie, ni la translocation du pathogène dans la plante. 

 

La démarche méthodologique au moyen de plans factoriels est d’une part de la génétique inverse (avec 

types sauvages et mutants 9-zmlox) et d’autre part une analyse comparative des réponses d’espèces de plants 

à l’inoculation de microsymbiotes et aux effets des stress susmentionnés. 

 

L’objectif global de cette étude consiste dans un premier volet en une meilleure compréhension des 

mécanismes moléculaires des interactions plantes - microbes - agents de stress à des fins de gestion 

efficiente de ces stress et de création variétale. Dans un second volet, il consiste en la promotion des 

microsymbiotes comme agents de lutte biologique et solution alternative à la lutte chimique. 

 

Les objectifs spécifiques du premier volet de l’objectif global sont la caractérisation des effets de 

l’inactivation des deux gènes lipoxygénases 9-ZmLOX dans les interactions multipartites du maïs avec des 

microorganismes bénéfiques et des microorganismes pathogènes ou avec un facteur de stress abiotique. Ils 

visent également la mise en évidence de mécanisme de résistance des CMA à certaines substances 

antifongiques. Les objectifs spécifiques du second volet de l’objectif global visent la caractérisation du 

potentiel des CMA et des PGPP à contrôler des entités pathogènes et leurs vecteurs. 
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La suite de ce présent manuscrit est divisée en quatre parties. La première partie est une revue 

bibliographique sur le maïs, la tomate et l’hévéa, la description des microsymbiotes de l’étude, l’état des 

connaissances sur les lipoxygénases, l’anthracnose foliaire du maïs et la bactériose à Lso. Cette partie 

s’achève avec les effets du stress hydrique sur les plantes et leurs réponses. La deuxième partie du manuscrit 

porte sur la méthodologie pour confirmer ou infirmer les hypothèses de recherche. La troisième et la 

quatrième partie présentent respectivement les résultats obtenus et leurs discussions. Le manuscrit se 

termine par une conclusion et des perspectives de recherche. 
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INTRODUCTION 

Toute étude sur l’interaction entre plantes et microorganismes symbiotiques en vue de gérer des maladies 

parasitaires ou non parasitaires doit reposer sur une bonne connaissance des entités impliquées dans la 

symbiose et dans les pathosystèmes. La présente revue de littérature, qui fait l’état des lieux de ces 

connaissances, est articulée en six (06) chapitres : 

-  le chapitre 1 présente des généralités sur l’origine, l’aire de culture, la systématique, la morphologie 

l’écologie, l’importance socio-économique et les facteurs de stress du maïs, de la tomate et de 

l’hévéa ; 

- dans le chapitre 2, sont consignées des généralités sur la biologie et le fonctionnement des 

microsymbiotes rhizobactéries du genre Pseudomonas promotrices de la croissance des plantes et 

des champignons mycorhiziens arbusculaires  ; 

- dans le chapitre 3, sont présentées des généralités sur les régulateurs lipoxygénases des signaux 

oxylipines intervenant dans les interactions symbiotiques et les pathosystèmes ; 

- les chapitres 4, 5 et 6, respectivement, font l’état de l’art sur les pathosystèmes de l’anthracnose 

foliaire du maïs, de la bactériose de la tomate due à Candidatus Liberibacter solanacearum et le 

stress généré par le déficit hydrique. 

 

CHAPITRE 1 : GÉNÉRALITÉS SUR LE MAÏS, LA TOMATE ET L’HÉVÉA 

1.1. Généralités sur le maïs 

1.1.1.  Origine et aires de culture du maïs 

Originaire de l’Amérique centrale, le maïs est la seule plante cultivée d’importance alimentaire et 

économique dont l’ancêtre n’ait été connu avec certitude qu’en 2002 (Matsuoka et al., 2002 ; Katz, 2006). 

Domestiqué dans la région centre-sud du Mexique (Rio Balsas, Oaxaca) à partir de téosinte locale (Benz, 

2001 ; Eubanks, 2001 ; Smith, 2001 ; Matsuoka et al., 2002 ; Hastorf, 2009 ; Ranere et al., 2009), la culture 

du maïs s’est ensuite propagée sur l’ensemble du continent Américain, des Andes au Canada, puis à partir 

du XVIème siècle sur tous les continents en zone tropicale comme en zone tempérée. Il serait arrivé en 

Afrique au XVIIe siècle (Doebley et Iltis, 1980). 
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1.1.2.  Classification taxonomique du maïs 

De nombreux noms vernaculaires ont été attribués à cette céréale, notamment « blé indien », « blé de 

Turquie » et « blé de Barbarie » (Anzala, 2006). Son nom scientifique lui a été attribué par Linné en 1753. 

La taxonomie du maïs établie par Cronquist en 1981 se présente comme suit (Anzala, 2006) : 

Règne :   Plantae 

Embranchement :   Magnoliophyta 

Classe :     Liliopsida 

Ordre :      Poales 

Famille :       Poaceae 

Genre :        Zea 

Espèce :         Zea mays L. 

1.1.3.  Importance du maïs 

Le maïs est l’une des céréales les plus cultivées dans le monde. Il est utilisé dans divers domaines, 

notamment dans les industries et dans la nutrition où il constitue l’un des aliments de base de nombreux 

pays tropicaux (Scott et Emery, 2016). Dans les industries agro-alimentaires, il intervient dans la fabrication 

de boissons alcoolisées, d’amidon, d’huile, etc. Le maïs intervient également dans la production de colle, 

d’édulcorant, de produits pharmaceutiques, etc. Dans l’alimentation humaine quotidienne, il est consommé 

sous forme de farine, semoule et de grains (Scott et Emery, 2016). En Afrique Subsaharienne, le maïs est 

produit principalement pour l'alimentation humaine, soit frais ou en produit transformé. En outre, le maïs 

sert à l'alimentation animale et a des utilisations industrielles sous forme d'amidon, de farine, d'éthanol, de 

sirop de cuisson et croustillante (Siene et al., 2020). En Côte d’Ivoire, le maïs est la deuxième céréale la 

plus cultivée après le riz (Oryza spp.). Sa production est passée de 661 285 tonnes en 2013 à 1 025 000 

tonnes en 2017 et cette culture fait ainsi, l’objet d’une spéculation agricole (Kouakou et al., 2010 ; Noufé 

et al., 2011 ; N’da et al., 2013 ; Akanza et N’da, 2018 ; Siene et al., 2020). Cependant, la majorité de la 

production nationale est réalisée par des petits producteurs agricoles, dont la plupart produit 1 à 2 tonnes 

par campagne agricole (Siene et al., 2020). En Côte d’Ivoire, le maïs joue un rôle prépondérant comme 

culture de subsistance, commerciale et à caractère socioculturel. Il est présent dans toutes les zones rurales. 

Sa production est destinée à l’alimentation humaine sous forme d’épi frais en zone côtière et sous forme de 

semoule au nord du pays où il fait partie des aliments de base pour les populations. Il est également utilisé 

dans l’alimentation animale et dans l’élevage moderne (Kouakou et al., 2010 ; N’da et al., 2013 ; Akanza 

et N’da, 2018 ; Siene et al., 2020). 
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1.1.4.  Morphologie d’un pied de maïs 

Le maïs est une herbacée annuelle dont la hauteur à maturité varie entre 2 et 4 m selon les variétés. Cette 

plante possède une tige constituée d’un empilement de nœuds et d’entrenœuds (Song et al., 2016). Selon 

les variétés, la plante mature porte entre 15 et 20 feuilles, de grandes tailles (jusqu’à 10 cm de large et 1 m 

de long) et à phyllotaxie opposée distique (Song et al., 2016). L’inflorescence mâle est une panicule et 

l’inflorescence femelle, un épi (Hoopen et Maïga, 2012). Le maïs est une plante monoïque dicline dont la 

fécondation est beaucoup plus une allogamie qu’une autogamie (Scott et Emery, 2016). Le cycle végétatif 

du maïs dure de 90 jours (variétés précoces) à 120 jours (variétés tardives) (Hoopen et Maïga, 2012). Son 

développement végétatif est conditionné par des facteurs édaphoclimatiques qui assurent un bon 

développement lorsqu’ils sont à leur optimum (Hoopen et Maïga, 2012 ; Scott et Emery, 2016). 

1.1.5.  Conditions édaphoclimatiques pour la culture du maïs 

Le maïs, pour une meilleure croissance et un bon développement, requiert des sols de type limon sableux, 

profonds, bien structurés et riches en éléments nutritifs (Manzeke et al., 2012 ; Uzoh et al., 2019). De plus, 

le sol doit être régulièrement approvisionné en eau et le pH doit être compris entre 6 et 7,5. Le plant de maïs 

se développe bien dans les zones tropicales. Il peut être cultivé dans plusieurs types de végétation. 

Cependant la zone propice à sa culture est la savane avec une pluviométrie allant de 800 à 1 200 mm et un 

ensoleillement important qui réduit le parasitisme. La température optimale pour la culture se situe entre 15 

et 19 °C (Hoopen et Maïga, 2012). 

1.1.6.  Bioagresseurs du maïs 

Les insectes ravageurs du maïs causent d’énormes dégâts sur les pieds au champ et sur les grains en stock. 

Les principaux insectes ravageurs sont Sesamia calamistis, Eldana saccharina, Ostrinia nubilalis et 

Busseola fusca (Moyal, 1998 ; Oloyede-kamiyo et al., 2012). La production du maïs est également menacée 

par une plante parasite, Striga hermonthica (Kim et al., 2002). Les principales maladies parasitaires du maïs 

sont : la striure du maïs, la mosaïque virale du maïs, la fonte des semis due à Pythium spp., les 

helminthosporioses dues à des espèces ascomycètes de la famille des Pleosporaceae (Cochliobolus 

carbonum, Cochliobolus heterostrophus, Setosphaeria turcica), l’anthracnose foliaire et la pourriture de la 

tige causées par Colletotrichum graminicola, la fusariose des épis par Fusarium verticillioides et la rouille 

due à Puccinia polysora (Sharma et al., 1993 ; Juroszek et Tiedemann, 2013 ; Redinbaugh et Zambrano, 

2014 ; Subedi, 2015). 
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1.1.7.  Stress abiotiques du maïs 

Le stress abiotique est causé par un déficit ou un excès d’un facteur environnemental (Leclerc, 1999 ; 

Calatayud et al., 2013) : 

 le stress lié à l’eau qui est le fait d’un déficit ou d’un excès en eau (Calatayud et al., 2013) ; 

 le stress thermique qui est induit par des températures extrêmes (chaudes et froides) pour le maïs 

(Calatayud et al., 2013) ;  

 le stress salin résulte d’une concentration excessive en sel dans le milieu de culture, principalement 

en ions Na+/Cl- (Calatayud et al., 2013) ; 

 Aux stress susmentionnés s’ajoutent les stress dus aux fortes ou faibles intensités lumineuses, à la 

pollution de l’air, au vent et aux métaux lourds (Calatayud et al., 2013). 

1.2. Généralités sur la tomate 

1.2.1. Origine et aires de culture de la tomate 

La tomate (Solanum lycopersicum L.) est une espèce de la famille des Solanaceae. Cette plante est originaire 

des Andes d’Amérique du Sud. Elle fut domestiquée au Mexique, puis introduite en Europe en 1544. De là, 

sa culture s’est propagée en Asie du Sud et de l’Est, en Afrique et au Moyen-Orient (Naika et al., 2005). 

1.2.2. Classification taxonomique de la tomate 

La classification taxonomique proposée par Heuvelink (2005) est comme suit : 

Règne : Plantae 

Sous règne : Tracheobionta 

Embranchement :  Magnoliophyta 

Classe : Magnoliopsida 

Sous-classe : Asteridae 

Ordre : Solanales 

Famille : Solanaceae 

Genre : Solanum 

Espèce : Solanum lycopersicum L. 

1.2.3. Importance de la culture de tomate 

La tomate est l’une des cultures les plus répandues à travers le monde. Elle devient de plus en plus 

importante avec une production mondiale actuelle qui s’élève à environ 182 millions de tonnes (Coulibaly 

et al., 2019) et une superficie cultivée à 4 millions d’hectares (Coulibaly et al., 2019). En Côte d’Ivoire, la 
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tomate est le "légume" le plus consommé et représente un important complément alimentaire pour la 

population ivoirienne (Coulibaly et al., 2019). Cette culture occupe une place très importante dans la vie 

socio-économique de la population ivoirienne car source importante de revenus pour les producteurs. Elle 

est beaucoup pratiquée dans les zones urbaines et périurbaines et sa production au niveau nationale varie 

entre 22 000 et 35 000 tonnes (Coulibaly et al., 2019). 

1.2.4. Morphologie d’un pied de tomate 

La tomate est dotée d’une forte racine pivotante qui croît jusqu’à une profondeur de 50 cm ou plus. Cette 

racine principale produit une haute densité de racines latérales et adventives (Naika et al., 2005). 

La tige croît jusqu’à une longueur de 2 à 4 m. La tige est pleine, fortement duveteuse et glandulaire (Naika 

et al., 2005). Le port de croissance érigé ou prostré, peut-être de type indéterminé ou déterminé. Les plants 

de tomate à port indéterminé nécessitent des tailles pour limiter la croissance et provoquer de nouvelles 

floraisons et qui demandent souvent un tuteurage. La plante produit sept à dix feuilles et une inflorescence 

puis trois feuilles et une seconde inflorescence, ceci indéfiniment (Atherton et Rudich, 1986). Les plants à 

port déterminé ont un développement de type buissonnant et ne nécessitent ni taille ni bouturage. La plante 

arrête son développement après deux à cinq inflorescences. Les pousses latérales stoppent leur 

développement après une à trois inflorescences (Heuvelink, 2018). Les fleurs sont bisexuées, régulières et 

ont entre 1,5 et 2 cm de diamètre. Le tube du calice est court et duveté. Les sépales sont persistants. En 

général, il y a six pétales qui peuvent atteindre 1 cm de longueur. Ils sont jaunes et courbés lorsqu’ils sont 

épanouis. La plante est autogame, mais la fécondation croisée peut avoir lieu. Les abeilles et les bourdons 

sont les principaux pollinisateurs (Naika et al., 2005). 

Les feuilles sont disposées en spirale. Elles mesurent 15 à 50 cm de long et 10 à 30 cm de large. Les folioles 

sont couvertes de poils glandulaires. L’inflorescence est une cyme formée de 6 à 12 fleurs. Le pétiole 

mesure entre 3 et 6 cm (Heuvelink, 2018). 

Le fruit est une baie, de forme globulaire ou aplatie avec un diamètre entre 2 et 15 cm. Lorsqu’il n’est pas 

encore mûr, le fruit est vert et duveteux. La couleur des fruits mûrs varie du jaune au rouge en passant par 

l’orange. En général les fruits sont ronds et réguliers (Heuvelink, 2018). 

Les graines sont nombreuses et sont réniformes ou piriformes. Elles sont duveteuses, beiges et mesurent 3 

à 5 mm de long pour 2 à 4 mm de large. L’embryon est enroulé dans l’albumen. Le poids de mille graines 

vaut approximativement 2,5 à 3,5 g (Naika et al., 2005). 
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1.2.5. Conditions édaphoclimatiques pour la culture de tomate 

La culture de la tomate exige un climat relativement frais pour fournir une bonne récolte. La température 

optimale pour la plupart des variétés se situe entre 10 à 15 °C en pépinière et 21 et 24 °C au champ. En 

dessous de 10°C et au-dessus de 38°C, les tissus des plantes sont endommagés (Atherton et Rudich, 1986). 

Une pluviométrie de l’ordre de 1500 mm, régulièrement répartie pendant le cycle cultural est idéale pour la 

culture de tomate. Du semis à la floraison, les besoins en eau sont de 5 mm par jour en moyenne. Ces 

besoins doublent pratiquement à la floraison (Courchinoux, 2008). La tomate exige des sols profonds, bien 

drainés et riches en matière organique. Elle tolère aussi des sols légers, légèrement humides mais bien 

drainés (Heuvelink, 2018). 

1.2.6. Bioagresseurs de la tomate 

La tomate est sujette à de nombreux bioagresseurs animaux (Naika et al., 2005). Le genre le plus fréquent 

des nématodes phytoparasites est Meloidogyne. Il cause des galles sur les racines. Dans ces conditions, la 

croissance de la plante est ralentie, son feuillage jaunit et elle devient très sensible à la sécheresse. Environ 

30 % de la récolte des pays tropicaux est perdu à cause des nématodes (Reddy, 1985 ; Roberts, 1986 ; 

Siddiqui et Shaukat, 2002). Helicoverpa armigera est un lépidoptère de la famille des Noctuidae dont les 

chenilles arpenteuses consomment les jeunes feuilles de tomate. C’est au deuxième stade larvaire que la 

chenille pénètre dans les fruits et les perfore de galeries, les rendant ainsi non commercialisables 

(Mandaokar et al., 2000 ; Talekar et al., 2006 ; Bhonwong et al., 2009). Les attaques peuvent entrainer la 

destruction des boutons floraux, la chute des jeunes fruits et la dépréciation des fruits. Des cas d’infestation 

de parcelles à 100 % sont fréquents (Srinivasan et al., 1994 ; Mandaokar et al., 2000 ; Talekar et al., 2006 ; 

Bhonwong et al., 2009). Les aleurodes des serres (Trialeurodes vaporariorum), dont les adultes sont 

communément appelés mouches blanches, sucent essentiellement les feuilles. Ils produisent du miellat qui 

favorise l’apparition de fumagine (Duffus et al., 1996 ; Puthoff et al., 2010). Un autre ravageur, Bemisia 

tabaci, est rencontré fréquemment dans les champs de tomate. Cet insecte piqueur-suceur favorise 

également la transmission de virus, et provoque des pertes importantes de rendement (Heinz et Zalom, 1995 

; Puthoff et al., 2010). 

Outre les bioagresseurs animaux, il y a les pathogènes microbiens. Le flétrissement bactérien est provoqué 

par Ralstonia solanacearum. Il débute au sommet de la plante, suivi 2 à 3 jours après d’un flétrissement 

entier soudain et permanent sans jaunissement. Par la suite on observe un ramollissement et noircissement 

de la tige suivis de la mort de la plante (Hasegawa et al., 2019 ; Madrid, 2019 ; Pontes et al., 2019). La 

maladie provoque des pertes de rendement élevées avec des incidences allant jusqu’à 50 % de perte 
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(Hasegawa et al., 2019 ; Madrid, 2019 ; Pontes et al., 2019). Une autre pathologie de la tomate est le chancre 

bactérien dont l’agent causal est Clavibacter michiganense. C’est une maladie qui sévit dans le monde 

entier. L’agent pathogène est disséminé par le biais de graines infectées ou de substrat de culture 

contaminée. Les feuilles des plantes infectées jaunissent, flétrissent puis se dessèchent. Dans la plante, les 

tissus vasculaires des tiges montrent des stries dont la couleur varie du jaune clair au brun (Gautam et al., 

2019 ; Khalid et al., 2019). Les mycoses sont fréquentes sur la tomate. L’alternariose est une maladie causée 

par Alternaria dauci f. sp. solani. Ce champignon s’attaque aux feuilles de la tomate. L’agent pathogène 

est disséminé par le biais de graines infectées, du vent, de la pluie, etc. Il demeure aussi dans les débris de 

culture infectés laissés dans les champs. Des taches rondes et brunes avec des cercles concentriques 

apparaissent sur les feuilles (Ayad et al., 2019 ; Poudel et al., 2019 ; Roy et al., 2019). Le mildiou est une 

autre maladie fongique provoquée par Phytophthora infestans (Mont.) de Bary. En général, l’agent 

pathogène se propage par le biais des restes de culture. De légères taches foncées avec un point jaune en 

leur centre sont visibles sur les feuilles. Sur le côté inférieur des feuilles, les taches sont blanches. Les tiges 

et les fruits peuvent également être contaminés (Naika et al., 2005). 

1.2.7. Stress abiotiques de la tomate 

La tomate est cultivée dans diverses zones climatiques (Chaudhary et al., 2019). La productivité et le 

rendement des cultures sont gravement affectés par les conditions environnementales changeantes. Par 

conséquent, les grandes zones de culture de tomate ont adopté la culture sous serre pour maintenir un 

approvisionnement ininterrompu tout au long de l'année (Chaudhary et al., 2019). Non seulement le coût 

de production est plus élevé dans la culture sous serre, mais une accumulation rapide de nitrates, de 

phosphates et une salinité élevée dans le sol sont observés, entrainant finalement la dégradation du sol et la 

pollution des eaux souterraines ou de surface (Chaudhary et al., 2019). Les conditions de stress abiotiques 

imposées par les régimes extrêmes d'eau et de température, le déséquilibre nutritionnel du substrat du sol, 

la toxicité élémentaire et la salinité élevée sont les principaux facteurs limitant la production de tomates 

(Chaudhary et al., 2019 ; Guo et al., 2019). Les stress abiotiques deviennent plus complexes dans des 

conditions de terrain où plus d'un facteur de stress coïncident généralement (Chaudhary et al., 2019). Plus 

insidieusement, ces stress abiotiques peuvent aussi entraîner une production excessive d'espèces réactives 

de l'oxygène, déclenchant des dommages induits par l'oxydation, comme l'oxydation des protéines, de 

l'acide désoxyribonucléique (ADN) ou des lipides, la destruction des pigments photosynthétiques et 

l'inactivation des enzymes photosynthétiques, mettant ainsi davantage en danger la viabilité cellulaire (Apel 

et Hirt, 2004 ; Bailey-Serres et Mittler, 2006 ; Kissoudis et al., 2016 ; Bai et al., 2018).  
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1.3. Généralités sur l’hévéa 

1.3.1.  Origine et aires de culture de l’hévéa 

Le genre Hevea est originaire d’Amérique du Sud où on le rencontre dans tout le bassin amazonien 

(Montoro et al., 2010). Il a été introduit à la fin du XIVème siècle en Extrême-Orient et plus récemment au 

XIXème siècle en Afrique (Brindoumi, 2015). Actuellement, l’hévéa est cultivé de part et d’autre de 

l’équateur, dans une zone comprise entre le 20° Nord (sud de la Chine) et le 15° Sud (Montoro et al., 2010). 

1.3.2. Classification taxonomique de l’hévéa 

La taxonomie de l’hévéa est la suivante (Montoro et al., 2010) : 

Règne :   Plantae 

Embranchement :  Magnoliophyta 

Classe :     Magnoliopsida 

Ordre :     Malpighiales (Euphorbiales) 

Famille :       Euphorbiaceae  

Genre :  Hevea 

Espèce : Hevea brasiliensis Müll. Arg. (1865) 

1.3.3. Importance de l’hévéa 

L’hévéa est surtout cultivé pour son latex, un liquide blanc contenant des particules de caoutchouc. Ce 

liquide en présence d’air et mélangé à de l’eau se coagule. Ces coagulas sont appelés fonds de tasses. Le 

latex est utilisé dans la fabrication de caoutchouc léger tel que les sachets et les tétines (Brindoumi, 2015). 

Les fonds de tasses sont quant à eux nécessaires pour la confection de caoutchouc lourd comme les pneus. 

À la fin de la période d’exploitation, son bois peut également être utilisé comme bois d’œuvre et bois de 

chauffe (Roux et Pagès, 1994). Les clones d’hévéa les plus cultivés en Côte d’Ivoire sont IRCA 331, IRCA 

111, IRCA 109, IRCA 130, IRCA 18, GT 1, PR 107 (Kouadio et al., 2017). La production mondiale en 

2015 de caoutchouc naturel sec s’est établie à 11 900 000 tonnes. L’Afrique a fourni 595 000 tonnes soit 5 

% de cette production. La Côte d’Ivoire se situe au 1er rang des producteurs africains de caoutchouc naturel 

et au 8ème rang mondial (Kouadio et al., 2017). Au niveau de l’Afrique, la Côte d’Ivoire est le seul pays 

dont la production a augmenté de façon constante entre 2002 et 2012. Toutefois, le potentiel de 

l’hévéaculture ivoirienne est considérablement limité par d’importantes maladies d’ordre physiologiques et 

parasitaires (Kouadio et al., 2017). 
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1.3.4. Morphologie d’un pied d’hévéa 

Hevea brasiliensis Müll. Arg. est un arbre de forêt pouvant atteindre 40 à 50 m de hauteur (Montoro et al., 

2010). Il a un tronc d’un à trois mètres de circonférence et peut vivre plus de 100 ans. Son bois est homogène 

et tendre (Brindoumi, 2015). En plantation, sa durée de vie économique est de 30 à 35 ans, voire 40 ans 

dont une période immature de 5 à 6 ans selon les clones (Roux et Pagès, 1994). L’hévéa a un cycle annuel 

de végétation avec une défoliation en saison sèche (Montoro et al., 2010). La fonction laticifère est le fait 

de cellules spécialisées (les vaisseaux laticifères) localisées dans l’écorce et dans la totalité des tissus non 

ligneux (Brindoumi, 2015). Ces cellules constituent un réseau communicant, assurant ainsi un écoulement 

prolongé du latex après la saignée (Roux et Pagès, 1994). 

Les feuilles sont composées de quatre à cinq folioles disposées à l’extrémité d’un long pétiole (Montoro et 

al., 2010). Ces folioles sont longues, pédonculées, glabres et acuminées. Le diamètre de la feuille adulte est 

de 15 à 20 cm (Gébelin, 2006). 

L’hévéa possède des fleurs unisexuées sur le même pied : c’est un arbre monoïque dicline. Les fleurs sont 

regroupées en inflorescence conique appelée racème (Roux et Pagès, 1994). 

Le fruit de l’hévéa est une capsule déhiscente à trois ou cinq loges, contenant chacune une graine 

oléagineuse. L’enveloppe du fruit, d’abord verte et riche en latex, sèche puis jaunit (Brindoumi, 2015). 

Les graines d’hévéa, d’une taille de 2 à 3 cm dans leur plus grande dimension, sont généralement oblongues, 

lisses et assez brillantes. Elles sont revêtues d’un tégument coriace, brun, brillant, décoré de tâches 

blanchâtres (Montoro et al., 2010). Le nombre de graines par capsule, leur forme, leurs dimensions et 

l’intensité des colorations sont des caractères d’identification variétale (Gébelin, 2006). 

De forme conique, le tronc de l’hévéa est constitué de bois, partie centrale dure, et de liber ou écorce 

(Montoro et al., 2010). Le bois est un matériau résistant qui conserve sa structure fondamentale. Le liber 

est un tissu complexe composé de vaisseaux lactifères, du tube et des cellules compagnes des éléments 

parenchymateux (Brindoumi, 2015). 

L’écorce est la partie la plus importante pour le planteur ; car c’est elle qui est exploitée. Elle est verte 

grisâtre et constituée de deux parties principales (Gébelin, 2006) qui sont : 

 L’écorce externe, dure qui contient principalement des anciens vaisseaux laticifères (inactifs) ; 

 L’écorce interne, tendre qui contient principalement des jeunes vaisseaux laticifères (actifs) produisant 

du latex (Brindoumi, 2015). 

https://fr.wikipedia.org/wiki/H%C3%A9v%C3%A9a#Description
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Le système racinaire de l’hévéa est à la fois traçant et pivotant. Les racines pivotantes jouent un rôle 

d’ancrage et d’alimentation (Montoro et al., 2010). La plus importante prolifération de radicelles a lieu dans 

l’horizon supérieur du sol et représente environ 60 % du total. Quant au système racinaire traçant, il se 

développe à partir de 10 à 15 racines latérales issues du pivot au-dessous du collet (Gébelin, 2006). Ces 

racines latérales peuvent atteindre 10 m et plus et se subdivisent en une chevelure plus ou moins dense de 

radicelles (Roux et Pagès, 1994). 

1.3.5. Conditions édaphoclimatiques de l’hévéaculture 

La culture d’hévéa exige un climat de type forestier. L’hévéa ne prospère qu’en climat équatorial ou tropical 

humide. La température moyenne optimale recommandée est de 25 °C, en évitant des minima inférieurs à 

15 °C (Montoro et al., 2010). En tant que plante de lumière, l’hévéa exige un minimum de 1500 à 1800 

heures d’ensoleillement par an. Les vents violents peuvent causer de gros dégâts dans les plantations 

d’hévéa par déracinement ou casse de troncs et de branches (Montoro et al., 2010). 

La pluviosité est un facteur très important pour la création d’une plantation d’hévéa. La hauteur d’eau 

recommandée varie entre 1500 et 3000 mm par an. Le manque d’eau peut provoquer un stress du plant et 

par la suite entrainer sa mort (Gébelin, 2006). 

L’hévéa pour son développement demande des sols profonds en raison de l’importance de son système 

racinaire, plus particulièrement de son pivot (Brindoumi, 2015). En plus de sa profondeur, le sol doit avoir 

une bonne capacité de rétention en eau. C’est pourquoi les sols hydromorphes et superficiels sont à éviter. 

Le sol, dans sa structure, doit contenir au minimum 20 % d’argile près de la surface et 25 % à 50 cm de 

profondeur (Montoro et al., 2010). La plantation d’hévéa peut être réalisée aussi bien sur terrain plat que 

sur terrain accidenté. Les terrains plats sont cependant préférés pour éviter les travaux antiérosifs qui sont 

très souvent coûteux (Montoro et al., 2010). 

1.3.6. Bioagresseurs de l’hévéa 

La pourriture des racines due au basidiomycète Fomes lignosus est la plus grave des maladies de l’hévéa 

en Côte d’Ivoire (Kouadio et al., 2017). Ce champignon du sol, qui se développe sur les souches encore 

vivantes après abattage des arbres de forêt, se transmet d’arbre en arbre par les racines latérales (Wastie, 

1975 ; Sniezko et al., 2012 ; Manju et al., 2015). 

La maladie sud-américaine des feuilles de l'hévéa ou South American Leaf Blight (SALB) est une maladie 

provoquée par un champignon ascomycète, Microcyclus ulei. C'est la plus grave des maladies foliaires qui 

https://fr.wikipedia.org/wiki/Fungi
https://fr.wikipedia.org/wiki/Ascomycota
https://fr.wikipedia.org/wiki/Maladie_des_plantes
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affecte l'arbre à caoutchouc et qui empêche le développement de sa culture sur le continent américain 

(Wastie, 1975 ; Sniezko et al., 2012 ; Manju et al., 2015). 

1.3.7. Stress abiotiques de l’hévéa 

Selon les travaux de Gébelin et al. (2013), l’excès de radiation solaire et de température conduit à une 

chlorose des feuilles. 

L’encoche sèche, ce syndrome qui se traduit par un arrêt total ou partiel de l’écoulement du latex, est 

devenue une priorité dans les programmes de recherche en hévéaculture (Wastie, 1975 ; Manju et al., 2015). 

Il se produit un disfonctionnement des cellules qui produisent le latex (cellules laticifères) et in fine la 

coagulation du latex. Ce phénomène est expliqué en partie par l’apparition d’un stress oxydatif 

correspondant à la production anormale d’espèces actives de l’oxygène capables de dégrader les membranes 

des lutoïdes (organites présents dans le latex) libérant des agents coagulants (hévéine) du latex. 

La nécrose du phloème du tronc (TPN) est une contrainte majeure de l'hévéa découverte dans les années 

1980 (Pellegrin et al., 2007 ; de Faÿ, 2011 ; Kouadio et al., 2017). Elle se distinguait de l'encoche sèche du 

panneau de saignée (TPD) de l'arbre à latex par ses symptômes macroscopiques et son origine biotique 

présumée (Pellegrin et al., 2007 ; de Faÿ, 2011). Mais peu d'attention a été accordée à ses caractéristiques 

microscopiques. Il existe maintenant des preuves que les deux syndromes pourraient être liés à une 

altération du métabolisme du cyanure (de Faÿ, 2011). En effet, d’une part, aux fins de détecter un agent 

causal de la maladie, des études axées sur la caractérisation de pathogènes connus et transmis 

mécaniquement (p. ex. viroïdes, virus cryptiques ou phytoplasmes) ont été entreprises. Des brins d'Acide 

Ribonucléique (ARN) de faible poids moléculaire (200 - 400 et >500 pb) présentant des similitudes 

structurelles avec les viroïdes et les ARN double brin (ARNdb) viraux ont été observés dans divers 

échantillons testés. Cependant, les tentatives visant à démontrer le rôle potentiel de ces molécules d'ARN 

dans la propagation de la maladie ont échoué (Pellegrin et al., 2007). Tout d'abord, il n'y avait pas de 

corrélation significative ou reproductible entre l'état de santé des arbres échantillonnés et ces molécules 

d'ARN (Pellegrin et al., 2007). De plus, aucune homologie de séquence avec des pathogènes connus n'a pu 

être trouvée lorsque des fragments d'Acide Désoxyribonucléique complémentaires (ADNc) isolés d'arbres 

présentant les symptômes de la maladie et amplifiés au hasard ont été séquencés (Pellegrin et al., 2007).  

 

En conclusion, les investigations étiologiques, afin de démontrer la présence d'un pathogène responsable 

de la maladie TPN, ont été non concluantes ; ce qui tend à réfuter l'hypothèse d'un agent causal biotique 

(Pellegrin et al., 2007). D’autre part, afin de caractériser le TPN et de le comparer microscopiquement au 

https://fr.wikipedia.org/wiki/H%C3%A9v%C3%A9a
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TPD, le phloème interne des panneaux de saignée d’arbres sains et atteints de TPN a été analysé par 

microscopie photonique et électronique à transmission (de Faÿ, 2011). Le phloème affecté par le TPN 

présentait des caractéristiques structurales et ultrastructurales nombreuses et variées. Des signes de 

détérioration cellulaire ont été observés dans un grand nombre de cellules spécialisées, c'est-à-dire les 

laticifères et les tubes criblés, et dans des cellules peu spécialisées, c'est-à-dire les cellules 

parenchymateuses et les cellules compagnes (de Faÿ, 2011). On a également observé des signes de 

dédifférenciation cellulaire dans d'autres cellules parenchymateuses, par exemple en tylosoïdes et cellules 

hyperplasiques (de Faÿ, 2011). Ces cellules, dérivées de cellules parenchymateuses, engloutissaient des 

laticifères dans lesquels le latex coagulait. De nombreuses caractéristiques structurelles de la TPN sont 

communes à la TPD, notamment les tylosoïdes associés au latex coagulé in situ, qui sont également connus 

pour être des marqueurs structurels précoces de la TPD et induits par du cyanure (de Faÿ, 2011). Il a donc 

été conclu que la TPN est identique ou est une variante de la TPD et qu'il s'agit d'une maladie dégénérative 

du phloème du tronc de l'arbre à caoutchouc qui ressemble, sous certains aspects, à la réponse au stress des 

plantes, à la mort cellulaire programmée et à la tumorogenèse des plantes (de Faÿ, 2011). 
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CHAPITRE 2 : RHIZOBACTÉRIES ET CHAMPIGNONS ENDOMYCORHIZIENS 

PROMOTEURS DE LA CROISSANCE DES PLANTES 

2.1. Rhizobactéries promotrices de la croissance des plantes 

Les rhizobactéries promotrices de la croissance des plantes (PGPR), des bactéries bénéfiques pour les 

plantes qui vivent dans la rhizosphère végétale, ont le potentiel d'améliorer l'adaptation des plantes à la 

sécheresse, directement ou indirectement. Parmi les effets directs des PGPR, on peut citer la promotion de 

changements dans la croissance et le développement des plantes (en particulier l'architecture du système 

racinaire) pour améliorer l'absorption de l'eau et des nutriments, la modification de la régulation stomatique, 

la production de solutés compatibles, la médiation du stress redox, la synthèse ou le catabolisme de 

métabolites qui agissent comme des hormones végétales, la production de composés organiques volatils, 

ou l'exploitation d'autres voies de réponse au stress des plantes (Berendsen et al., 2012 ; Farag et al., 2013 ; 

Nadeem et al., 2014 ; Ngumbi et Kloepper, 2016 ; Naylor et Coleman-Derr, 2018). En outre, le PGPR peut 

apporter d'importants avantages indirects à la croissance et au développement des plantes grâce à 

l'amélioration de la structure du sol et à l'augmentation de la rétention d'eau dans le sol (Chang et al., 2007 ; 

Naseem et Bano, 2014 ; LeTourneau et al., 2018). En outre, des éléments indiquent que les plantes recrutent 

des communautés microbiennes spécifiques dans leur rhizosphère (Bergsma-Vlami et al., 2005 ; Haichar 

et al., 2008 ; Mendes et al., 2014 ; Yan et al., 2017). Cela se produit principalement par des modifications 

des schémas de rhizodéposition, y compris les apports de carbone et d'azote (Rovira, 1959 ; Latour et al., 

1996). La rhizodéposition est une caractéristique variable dans le temps et dans l'espace influencée par le 

génotype de la plante (Rengel et al., 1998 ; Miethling et al., 2000 ; Berg et al., 2002 ; Kuklinsky‐Sobral et 

al., 2004 ; Mazzola et al., 2004 ; Berg et al., 2006 ; İnceoğlu et al., 2012) et les conditions 

environnementales (Baudoin et al., 2003 ; Henry et al., 2007 ; Song et al., 2012 ; Calvo et al., 2017). En 

d'autres termes, les plantes peuvent recruter des populations plus importantes de microorganismes de la 

rhizosphère dans certaines conditions, et des éléments indiquent que cette sélection dépend fortement des 

capacités fonctionnelles plutôt que de la taxonomie de ces communautés (Mendes et al., 2014 ; Yan et al., 

2017). La compréhension de l'influence des fonctionnalités microbiennes qui sont à la fois prévalentes et 

bénéfiques dans l'agriculture des zones stressantes permettra de tirer parti de ces interactions plantes-

microbes pour améliorer la productivité des plantes dans l'agriculture des zones stressantes. 
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2.1.1. Pseudomonas promotrices de la croissance des plantes 

Les Pseudomonas fluorescentes ont été largement étudiées pour des applications de lutte biologique en 

raison de leur large gamme d'hôtes et de leur antagonisme efficace contre de nombreux pathogènes du sol 

(Pierson et Pierson, 2010). La production de métabolites secondaires est souvent cruciale pour une 

suppression efficace des maladies (Haas et Défago, 2005). Les métabolites secondaires connus pour être 

produits par les Pseudomonas de lutte biologique comprennent le 2,4-diacétylphloroglucinol, les 

phénazines, la pyolutiorine, la pyrrolnitrine et le cyanure d'hydrogène, ainsi que des exoenzymes, dont la 

chitinase et les exoprotéases. De nombreuses études ont démontré qu'un ou plusieurs de ces traits sont 

essentiels pour le contrôle des agents phytopathogènes dans la rhizosphère (Budzikiewicz, 1993 ; Cook et 

al., 1995 ; Raaijmakers et al., 2002 ; Haas et Défago, 2005 ; Mercado-Blanco et Bakker, 2007 ; Lugtenberg 

et Kamilova, 2009). Outre l'antagonisme direct de l'agent pathogène, il a été démontré que certains de ces 

métabolites et d'autres métabolites secondaires contribuent à la suppression de la maladie par le biais de la 

compétition écologique avec des agents pathogènes majeurs et mineurs, de la stimulation de la croissance 

des plantes et de l'induction de la résistance de l'hôte (Thomashow et Weller, 1988 ; Gardener et Fravel, 

2002 ; Haas et Défago, 2005 ; Pal et Gardener, 2006 ; Timper et al., 2009 ; Kim et al., 2011). 

L’une des souches de pseudomonas fluorescentes servant comme modèle d’étude est Pseudomonas 

chlororaphis 30-84. Elle est utilisée dans la lutte biologique. P. chlororaphis 30-84 a été sélectionnée à 

l'origine comme souche de lutte biologique ayant le potentiel pour contrôler la maladie du piétin échaudage 

du blé causée par Gaeumannomyces graminis var. tritici (Ggt) (Pierson et Thomashow, 1992). Fait 

important, elle a été isolée dans la rhizosphère d'un champ de blé au Kansas où un déclin naturel de la 

maladie a été observé. Comme d'autres Pseudomonas agents de contrôle biologique, il possède un arsenal 

de métabolites secondaires qui peuvent contribuer à sa capacité à inhiber les pathogènes fongiques et à 

supprimer la maladie. Ces métabolites comprennent la production de phénazines, de pyrrolnitrine, de 

cyanure d'hydrogène et d'enzymes extracellulaires, par exemple les exoprotéases, les chitinases, les 

gélatinases et les lipases (Chancey et al., 1999 ; Loper et al., 2012). Des études ultérieures ont démontré 

que les phénazines représentent la majorité de la capacité de la souche à inhiber l'agent pathogène cible 

(Thomashow et al., 1990). Comme décrit au point 2.1 de ce chapitre, il a également été démontré que les 

phénazines contribuent à d'autres aspects de l'aptitude bactérienne et des interactions plante-microbe. 

2.1.2. Phénazines 

Les phénazines sont une classe de composés hétérocycliques diffusibles qui diffèrent les uns des autres par 

la substitution de divers groupes fonctionnels sur le noyau de la structure cyclique de la phénazine (Mavrodi 
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et al., 2001 ; Mavrodi et al., 2006 ; Biessy et Filion, 2018). Les phénazines sont produites par divers genres 

de bactéries, dont Pseudomonas, Streptomyces, Burkholderia, Vibrio, Brevibacterium et Erwinia (Turner 

et Messenger, 1986 ; Mavrodi et al., 2006 ; Mentel et al., 2009 ; Mavrodi et al., 2010 ; Pierson et Pierson, 

2010). Parmi les souches de PGPR, il a été démontré que la production de phénazines contribue à l'inhibition 

de divers agents pathogènes des plantes et à la suppression des maladies des plantes qu'ils provoquent 

(Thomashow et Weller, 1988 ; Chin-A-Woeng et al., 2001 ; Mavrodi et al., 2006 ; Pierson et Pierson, 2010 ; 

Cezairliyan et al., 2013 ; Zhou et al., 2016), ainsi qu’à la compétence rhizosphérique des producteurs 

(Mazzola et al., 1992 ; Chin-A-Woeng et al., 2003). Les phénazines contribuent également à la formation 

et à l'architecture des biofilms et améliorent la production de la matrice extracellulaire (Price-Whelan et al., 

2006 ; Maddula et al., 2006 ; Maddula et al., 2008 ; Das et al., 2015 ; Wang et al., 2016). Les phénazines 

sont des métabolites actifs d'oxydoréduction qui ont été largement étudiés chez les pathogènes humains, en 

grande partie en raison de leur capacité à générer des espèces réactives de l’oxygène (ROS) nuisibles pour 

l'hôte (Mavrodi et al., 2001 ; Price-Whelan et al., 2006 ; Pierson et Pierson, 2010). Les composés de 

phénazines produits par les espèces de Pseudomonas sont des métabolites biologiquement actifs qui 

fonctionnent dans la compétitivité microbienne (Mazzola et al., 1992 ; Beifuss et Tietze, 2005 ; Pierson et 

Pierson, 2010), le transport d’électrons (Price-Whelan et al., 2007 ; Wang et Newman, 2008 ; Wang et al., 

2016), et comme signaux d’activation de gènes (Dietrich et al., 2006, Wang et al., 2016). 

 

Il a été signalé que les bactéries productrices de phénazines sont répandues dans les rhizosphères du blé 

cultivé en milieu aride. Par exemple, Mavrodi et al. (2012) ont rapporté qu'à Washington, aux États-Unis, 

des Pseudomonas indigènes ayant des gènes biosynthétiques de phénazines ont été détectées à des 

fréquences plus élevées et en plus grand nombre sur les racines du blé d'hiver cultivé en production aride 

par rapport à la production irriguée. Ces études ont porté sur la présence de souches de Pseudomonas 

possédant les gènes de production de métabolites secondaires bactériens liés à la suppression des maladies 

des plantes, en particulier les phénazines ou le 2,4-diacétylphloroglucinol. Il a également été signalé que la 

fréquence des systèmes racinaires de blé colonisés par des Pseudomonas ayant des gènes de biosynthèse de 

phénazines était inversement liée aux précipitations annuelles, ce qui suggère que les Pseudomonas 

productrices de phénazines se portent mieux dans les rhizosphères de blé connaissant une faible humidité 

du sol (Mavrodi et al., 2012). Plus récemment, Mavrodi et al. (2018) ont démontré que trois années 

d'irrigation aérienne appliquées à un site de production en zone aride dans l'État de Washington réduisaient 

de manière significative la fréquence et la taille des populations de rhizosphère de blé de Pseudomonas 

indigènes ayant des gènes biosynthétiques de phénazines par rapport aux parcelles adjacentes non irriguées. 
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Au Texas, Ries (2017) a signalé que les populations de Pseudomonas ayant des gènes de biosynthèse de 

phénazines étaient généralement plus élevées dans les rhizosphères des cultivars de blé TAM 111 et TAM 

112 tolérants à la sécheresse, par rapport au cultivar TAM 304 sensible à la sécheresse. Cette tendance était 

plus prononcée lorsque les cultivars étaient cultivés dans un sol prélevé sur un site de production en zone 

sèche à long terme, par rapport à un sol prélevé sur un site de production irrigué à long terme adjacent. Ces 

résultats renforcent l'hypothèse selon laquelle le blé et les Poacées pourraient sélectionner cette 

fonctionnalité bactérienne, la production de phénazines, dans des conditions de faible humidité du sol. 

 

La plupart des souches de Pseudomonas productrices de phénazine produisent plus d'un dérivé de 

phénazine, mais il existe des souches telles que P. fluorescens 2-79 qui ne produisent qu'une seule 

phénazine, l'acide phénazine-1-carboxylique (PCA) (Mavrodi et al., 2006 ; Pierson et Pierson, 2010). La 

production de phénazines nécessite un opéron Phz à sept gènes conservés qui codent les enzymes de 

synthèse du PCA, comme phénazine de base. Chez P. chlororaphis 30-84, les gènes de l’opéron 

biosynthétique sont désignés par phzXYFABCD selon la nomenclature originale, ce qui correspond à 

phzABCDEFG selon la nomenclature de P. fluorescens (Pierson et al., 1995 ; Mavrodi et al., 2006). Le 

noyau de la phénazine PCA peut être modifié en d'autres dérivés de la phénazine par des enzymes 

modificateurs spécifiques, souvent appelées enzymes modificateurs terminaux (Figure 1). Par exemple, P. 

chororaphis 30-84 produit un mélange de dérivés de phénazine comprenant du PCA et une petite quantité 

(~10 %) d'acide 2-hydroxy-phénazine-carboxylique (2OHPCA) et de 2-hydroxy-phénazine (2OHPZ) 

(Pierson et Thomashow, 1992 ; Pierson et al., 1995). Le gène modificateur terminal phzO, qui est situé 

immédiatement en aval de l’opéron Phz, code une monooxygénase aromatique bactérienne (Delaney et al., 

2001). Il est responsable de la conversion d’une petite quantité de PCA en 2OHPCA, et la 2OHPZ est 

générée à partir du 2OHPCA par la perte spontanée de l'acide carboxylique (Pierson et al., 1995 ; Delaney 

et al., 2001) (Figure 1). En plus de la souche 30-84, une autre souche de biocontrôle de P. chlororaphis 

PCL1931 contient du phzH au lieu de phzO. Ce gène modificateur terminal code une transamidase 

présumée responsable de la conversion d'une part de PCA en phénazine-1-carboxamide (PCN) (Chin-A-

Woeng et al., 1998) (Figure 1). 

 

L'analyse bio-informatique et biochimique des Pseudomonas productrices de phénazines montre qu'elles 

contiennent une diversité d'enzymes de modification terminale et que de nombreuses souches utilisent de 

multiples enzymes ou des combinaisons de ces enzymes pour produire de multiples dérivés structurels de 

la phénazine (Mavrodi et al., 2006 ; Mavrodi et al., 2010 ; Pierson et Pierson, 2010). Par exemple, P. 

aeruginosa utilise plusieurs gènes différents, seuls ou en combinaison, dont phzH, phzM, phzS et 
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phzM/phzS, pour produire respectivement le phénazine-1-carboxamide (PCN), l'acide 5-méthoxy-

phénazine-1-carboxylique (5MPCA), la 1-hydroxy-phénazine (1OHPZ) et la pyocyanine (PYO) (Figure 1). 

 

Figure 1. Biosynthèse et phénotypes des dérivés de l'acide phénazine-1-carboxylique 

A. Biosynthèse de l'acide phénazine-1-carboxylique (PCA) à partir de l'acide chorismique via l'opéron phz et conversion en ses dérivés 

de phénazine par différentes enzymes de modification terminale. Cette figure a été modifiée d'après Chin-A-Woeng et al. (2003). 

B. Phénazines extraites de dérivés isogéniques de la souche 30-84 qui produisent différents types de phénazines. Ces dérivés se 

présentent dans le sens horaire à partir de 1 heure : PCA, absence de phénazines (mutant spontané gacA), PCN, PYO, 5MPCA, mélange 

5MPCA et PYO, 2OHPZ, Phénazines avec surexpression du gène RpeB, toutes les phénazines du type sauvage 30-84. 

 

La production de phénazines est gouverné par l’opéron Phz et est sous le contrôle de systèmes conservés 

de transduction de signaux à deux composants dont le "regulation global system GacS / GacA" (Driscoll et 

al., 2011 ; Wang et al., 2013) et le "quorum sensing system PhzR / PhzI" (Wood et Pierson, 1996 ; Maddula 

et al., 2006). Les phénazines régulent aussi l'expression de gènes assurant la compétence rhizosphérique de 

P. chlororaphis et P. aeruginosa (Ramos et al., 2010 ; Wang et al., 2016). Elles induisent aussi l’activation 

de voies de défense dans la plante. Ces voies de défense peuvent être amorcées et régulées par la voie de 

signalisation d’oxylipines jasmonates (Ryu et al., 2004 ; Audrain et al., 2015 ; Sharifi et Ryu, 2016). 

2.2. Champignons endomycorhiziens 

Les plantes par leurs racines peuvent s’associer avec un champignon mycorhizien (Bonfante, 2001 ; 

Bianciotto et Bonfante, 2002 ; Bonfante et Genre, 2008 ; Bonfante et Genre, 2010 ; Fiorilli et al., 2018 ; 

Bonfante, 2018) dans une relation de mutualisme nommée mycorhize (Parniske, 2008). Il existe trois 

principaux types de mycorhizes en fonction de la plante hôte, du champignon impliqué et des structures 

particulières formées : les ectomycorhizes, les ectendomycorhizes et les endomycorhizes (Smith et Read, 

2008). La particularité des endomycorhizes est la présence de structures fongiques à l’intérieur des cellules 
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corticales de la plante hôte. On en distingue deux types en fonction de la morphologie de l’appareil fongique 

intracellulaire : les mycorhizes à pelotons et les mycorhizes à arbuscules (Smith et Read, 2008). 

Chez les mycorhizes à pelotons, il se forme très rarement un réseau intercellulaire et l’infection se propage 

directement d’une cellule à l’autre. L’hyphe pénètre à l’intérieur de la cellule du cortex racinaire et s’enroule 

sur lui-même pour former un peloton (Smith et Read, 2008). 

 

Dans l’autre type d’endomycorhizes, l’hyphe se ramifie plusieurs fois à l’intérieur des cellules pour former 

une structure rappelant celle d’un petit arbre : l’arbuscule. Les mycorhizes à arbuscules, aussi appelées 

endomycorhizes arbusculaires, sont les plus répandues au monde, et font l’objet d’une revue détaillée au 

paragraphe 2.2.1 ci-après. Les plantes endomycorhizées peuvent être des végétaux herbacés ou ligneux 

(Smith et Read, 2008). Dans certains cas, des hyphes se dilatent à leurs extrémités pour former des sortes 

d’ampoules inter- ou intracellulaires appelées vésicules (Smith et Read, 2008). 

2.2.1. Systématique des champignons mycorhiziens arbusculaires 

La première classification des champignons mycorhiziens à arbuscules (CMA) était basée principalement 

sur la morphologie des spores et les CMA étaient considérés comme des Zygomycètes (ordre des 

Glomales). Cependant, le développement d’outils moléculaires, ces dernières années, a fait évoluer cette 

classification (Redecker et Raab, 2006). Elle est maintenant basée principalement sur l’analyse et la 

comparaison de séquences du gène codant pour l’ARN ribosomique 18S (ADNr 18S) qui est l’un des 

principaux constituants de la petite sous-unité des ribosomes fongiques. Sur la base des séquences du 

l’ADNr 18S, les CMA sont aujourd’hui regroupés dans le phylum des Glomeromycota (Hibbett et al., 

2007). La première espèce qui a été décrite est Glomus microcarpum, et elle est considérée comme l’espèce 

type du nouveau phylum. Au totale, plus de 200 espèces sont décrites et réparties en quatre ordres 

différents : Archaeosporales, Paraglomerales, Diversisporales et Glomerales (Schüβler et al., 2001). Une 

phylogénie a pu être établie, revue et actualisée par (Redecker et al., 2013). Toutes les espèces décrites dans 

le phylum des Glomeromycota vivent en interaction symbiotique avec les racines de plantes terrestres sauf 

une, Geosiphon pyriformis, qui forme une endosymbiose avec une cyanobactérie photosynthétique et 

fixatrice d’azote du genre Nostoc (Gehrig et al., 1996). 

2.2.2. Biologie des champignons mycorhiziens arbusculaires et cycle de développement 

Les champignons mycorhiziens arbusculaires (CMA) sont des symbiotes obligatoires. Ils obtiennent 

l’essentiel de leurs ressources en carbone de leur partenaire phototrophe. Ils sont incapables de compléter 

leur cycle de vie en absence de relation symbiotique (Bonfante et Perotto, 1995). Ces champignons sont 
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cœnocytiques, les spores comme les autres organes sont donc polynucléées (Pawlowska et Taylor, 2004). 

Hormis l’observation de zygospores chez Gigaspora decipiens, les Gloméromycètes ne présentent qu’une 

reproduction asexuée. 

 

Le développement des CMA se divise en trois phases : la germination des spores, la pénétration dans la 

plante hôte suivie du développement d’hyphes intra-radiculaires et le développement d’un mycélium extra-

radiculaire (Pawlowska et Taylor, 2004). La mise en place de la symbiose est simplifiée en trois étapes 

(Figure 2) :  

 

Figure 2. Cycle de développement des champignons mycorhiziens arbusculaires 

Légende expliquée ci-dessous d’après Malbreil (2014). 

- Une phase asymbiotique. Lorsque les conditions sont favorables, (1) les spores germent de manière 

autonome formant des hyphes cœnocytiques ; (2) en absence d’hôte à proximité, la croissance est faible, 

le processus s’arrête, le cytoplasme se rétracte pour des germinations ultérieures (Malbreil, 2014). 

- Une phase pré-symbiotique. Au voisinage d’une plante, les deux partenaires vont produire des signaux 

susceptibles d’établir la symbiose. Des exsudats racinaires de strigolactones (branching factor) et 

oxylipines entre autres induisent la germination des spores, la croissance et la ramification de l’hyphe, 

(3) la perception des strigolactones émises par les racines active la croissance fongique et stimule la 
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multinuclée  
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production de molécules signaux, les CO (Chito-oligosaccharide) ou de LCO (lipo-chito-

oligosaccharide) et la ramification des hyphes jusqu’à ce que ; (4) l’hyphe atteigne la racine (Gillard et 

al., 2013 ; Malbreil, 2014 ; Limpens et Geurts, 2014 ; Malkov et al., 2016 ; Rasmussen et al., 2016). 

- Une phase symbiotique. En cas de contact avec la racine, (5) les cellules végétales initient un 

programme d’accueil du champignon. Cela se traduit par l’invagination du plasmalemme en un système 

membranaire de pénétration que suit le champignon pour entrer (6) dans les cellules corticales 

racinaires. Ses hyphes intraracinaires forment alors des structures très ramifiées, les arbuscules, sites 

préférentiels d’échanges trophiques entre les deux partenaires. (7) Les hyphes extraracinaires se 

développent dans le sol. Ils puisent sels minéraux et eau qui sont transférés à la plante et ils forment de 

nouvelles spores complétant ainsi le cycle de vie (Malbreil, 2014). 

2.2.3. Rôle et importance des endomycorhizes arbusculaires 

2.2.3.1. Biostabilisation du sol 

Les champignons mycorhiziens arbusculaires (CMA) ont un effet bénéfique sur la structure du sol. Les 

hyphes des CMA, présents en quantité importante dans les sols, possèdent la propriété d'agir sur la 

macroaggrégation des constituants du sol et donc sur sa stabilité (Bedini et al., 2010 ; Wu et al., 2014 ; 

Ferreira et al., 2018). En effet, ces hyphes produisent une glycoprotéine extracellulaire, la glomaline 

(Cayenne et Scott, 2011), à laquelle des microaggrégats (d’un diamètre inférieur à 250 µm) s’attachent pour 

former des macroaggrégats stables (supérieur à 250 µm) (Sahraoui, 2013). Cette stabilité du sol permet de 

lutter contre l'érosion, la perte de nutriments et de la matière organique par lixiviation, entrainant ainsi une 

augmentation de la pénétration de l’air et de l’eau dans le sol et une hausse dans la productivité (Bedini et 

al., 2010 ; Wu et al., 2014 ; Ferreira et al., 2018). 

2.2.3.2. Effets morphologiques et anatomiques 

La colonisation des CMA entraîne une ramification accrue du système racinaire et surtout, une modification 

de l’architecture racinaire (Hamza, 2014). En effet, chez certaines plantes, une intensification de la 

prolifération des racines fines au détriment des racines pivotantes a été observée après mycorhization (Dalpé 

et al., 2005). En plus, les hyphes extraracinaires du champignon, directement connectés sur le système 

racinaire de la plante, peuvent être considérés comme une extension de ce système racinaire. Ainsi  la plante 

peut explorer un plus grand volume de sol (Garbaye, 2013). 
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2.2.3.3. Effets biochimiques et moléculaires 

Les plantes mycorhizées produisent davantage d’éthylène, méthylent plus efficacement l’ADN (le 

préservant ainsi des dégradations) et synthétisent davantage d’arginine dans leurs racines (Garbaye, 2013). 

Toutes ces modifications sont les signes d’une hausse d’activités métaboliques et d’une protection indirecte 

des plantes contre les pathogènes (Garbaye, 2013). Cette protection indirecte se traduit au niveau cellulaire 

par des modifications anatomiques, métaboliques et physiologiques, ainsi que par l’induction de divers 

mécanismes de défense liés aux phytoalexines, phénols, peroxydases, chitinases, ß-glucanases, à la 

lignification, à la déposition de callose et diverses autres protéines liées à la pathogenèse (protéines PR) 

(Garbaye, 2013). En outre, chez certaines plantes mycorhizées, une augmentation du taux de lignification 

des parois cellulaires de l’endoderme et des tissus vasculaires, et un dépôt de callose ont été notés. Ceci 

entraîne la restriction des propagules mycorhiziennes uniquement au cortex racinaire et s’accompagne 

d’une accumulation de composés phénoliques suivie d’une activité chitinolytique qui altère les parois de 

certains parasites fongiques (Garbaye, 2013). 

2.2.3.4. Effets physiologiques et biofertilisation 

Le rôle majeur des CMA est l’amélioration de la nutrition hydrique et minérale de la plante grâce à des 

transferts de l'eau et des éléments minéraux, en particulier le phosphore et l’azote, du CMA vers la plante 

hôte. Il en résulte une amélioration de la croissance des plantes mycorhizées (Sahraoui, 2013). En effet, 

l’élongation des hyphes extraracinaires augmente la surface de contact entre les minéraux du sol et la racine. 

Ceci permet l’exploration de zones non accessibles aux plantes non mycorhizées pour y prélever eau et 

nutriments et les transférer à la plante hôte (Khalvati et al., 2005). 

Les CMA sont capables d'hydrolyser les éléments minéraux sous la forme organique en inorganique pour 

les rendre disponibles dans le sol à la plante ou encore les transférer directement à la plante hôte à travers 

l’interface sol - hyphes extraracinaires (Feng et al., 2002). Il est également connu que le CMA permet une 

meilleure absorption d'oligo-éléments peu mobiles tels que le cobalt, le cuivre, le fer, le manganèse et le 

zinc dans les sols et améliore la nutrition en ces éléments chez le soja et la luzerne (Malcová et al., 2002 ; 

Chen et al., 2003 ; Chalk et al., 2006 ; Estaún et al., 2010 ; Wilson et al., 2012 ; Garbaye, 2013 ; Sahraoui, 

2013 ; Tamayo et al., 2014 ; Nadeem et al., 2014 ; Pozo et al., 2015 ; Bi et al., 2019). 

 

Par ailleurs, lors de ses travaux sur la pastèque (Citrullus lanatus), Hamza (2014) a observé une mobilisation 

plus importante de P, K, Ca et Mg chez les plantes mycorhizées que chez les plantes non mycorhizées. Ces 

oligo-éléments jouent des rôles importants dans des activités enzymatiques impliquées dans la 

photosynthèse, la respiration oxydative, la protection contre les radicaux libres, ou encore, dans la 
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biosynthèse des lipides (Benhamdi, 2014). Les CMA ont donc cette propriété biofertilisante et 

biostimulante. Cela a été démontré chez la pomme de terre (Niemira et al., 1995), de même que chez 

d’autres espèces végétales telles que chez le maïs, le niébé, le sésame et le soja (Neumann et George, 2009 

; Berta et al., 2014 ; Oliveira et al., 2017 ; Ghorchiani et al., 2018 ; Hosseini et al., 2018). Les CMA peuvent 

donc améliorer le rendement agricole et la qualité des productions végétales (Neumann et George, 2009 ; 

Berta et al., 2014 ; Oliveira et al., 2017 ; Ghorchiani et al., 2018 ; Hosseini et al., 2018). 

2.2.3.5. Amélioration du rendement agricole 

Plusieurs études ont rapporté que les CMA ont augmenté jusqu’à deux fois la productivité des plantes dans 

les prairies (Sahraoui, 2013). Selon Rajasekaran et Nagarajan (2005), l’apport d'inoculum mycorhizien en 

plein champ a amélioré la croissance de plusieurs espèces de légumineuses fourragères et la qualité de leur 

fourrage. Cette meilleure qualité du fourrage s'explique par l’amélioration de la nutrition minérale. En 

l’occurrence, les CMA contribuent à hauteur de 90 % dans l’absorption du phosphate (Sahraoui, 2013). Des 

données suggèrent que la mycorhization a non seulement un effet positif sur les différents paramètres de 

croissance et les rendements des plantes, mais peut aussi affecter la qualité des productions végétales (Berta 

et al., 2014). Les CMA interviennent également dans la bioprotection des plantes. 

2.2.3.6. Induction de résistance systémique aux stress biotiques 

La lutte basée sur l’utilisation d’organismes antagonistes des agents phytopathogènes est une lutte 

biologique. Une des stratégies préventives de cette lutte consiste à stimuler les défenses naturelles des 

plantes par la mycorhization (Dalpé, 2005). En effet, i1 est reconnu que les dommages causés par certains 

parasites (bactéries, champignons ou nématodes) peuvent être atténués chez les plantes mycorhizées 

(Whipps, 2004). Le champignon utilise les exsudats racinaires pour ses propres besoins nutritionnels, 

réduisant la teneur en substrats carbonés simples du milieu rhizosphérique. Cette réduction nuit 

indirectement au développement des microorganismes phytopathogènes du sol (Sahraoui, 2013). 

St-Arnaud et al. (1995) et Whipps (2004) ont affirmé que les CMA réduisent l’incidence et/ou la sévérité 

des maladies causées par certains champignons racinaires et foliaires, bactéries, et nématodes en 

déclenchant le "MIR" (Mycorrhiza-Induced Resistance) ou en synthétisant des inhibiteurs au 

développement de pathogènes tels que Candidatus Phytoplasma asteris, Colletotrichum graminicola, 

Rhizoctonia praticola, Phytophthora cinnamoni, Pythium, Fusarium, Sclerotium, Verticilium, 

Aphanomyces, Rotylenchus, Pratylenchus et Meloidogyne. La protection conférée par les CMA est non 

seulement locale mais également systémique  résultant de la combinaison de plusieurs mécanismes d'actions 

(Sahraoui, 2013). Par ailleurs, les CMA confèrent aussi une résistance aux stress abiotiques. 
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2.2.3.7. Induction de résistance systémique aux stress abiotiques 

La symbiose mycorhizienne améliore le développement des plantes en condition de stress abiotiques 

(salinité, sécheresse, et température élevée) en impliquant des mécanismes physiologiques et moléculaires 

peu connus (Augé, 2001 ; Ruiz-Lozano et al., 2016 ; Sangay-Tucto, 2018). Le principal mécanisme consiste 

en l'amélioration de la nutrition minérale de la plante hôte et en la modification de la balance K+/Na+. Cet 

effet positif conduit à l’amélioration du statut nutritionnel (P, N, Mg et Ca) et à l’ajustement osmotique de 

la plante par l’accumulation des solutés compatibles (Augé, 2001 ; Ruiz-Lozano et al., 2016 ; Sangay-

Tucto, 2018). Plusieurs expériences portant sur les plantes vivrières ou fourragères, comme le blé, le maïs, 

l'oignon, le poivron, le soja ou le trèfle démontrent que les plantes mycorhizées ont une meilleure résistance 

au stress hydrique (Dalpé, 2005). 

 

La colonisation mycorhizienne améliore également la croissance des plantes sous l'effet de la sécheresse 

par exemple, indirectement, en affectant la rétention de l'humidité du sol grâce à l'effet de la glomaline sur 

les agrégats hydrosolubles du sol (Wu et al., 2008). En outre, la symbiose mycorhizienne arbusculaire 

améliore l’utilisation de l’eau et l’activité photosynthétique par la plante hôte (Sangay-Tucto, 2018). Elle 

augmente aussi l'activité des enzymes antioxydantes vis-à-vis des espèces réactives de l’oxygène, ROS, 

générées par les stress hydrique, salin et thermique (Sangay-Tucto, 2018). 

 

Au niveau moléculaire, la symbiose mycorhizienne arbusculaire régule l'expression des gènes de la plante 

hôte impliqués dans la biosynthèse des solutés compatibles ou osmolytes. Par ailleurs, la symbiose régule 

positivement des gènes codant pour des aquaporines et des gènes codant des protéines LEA. La régulation 

de ces gènes permet aux plantes mycorhizées de maintenir le statut hydrique de leurs tissus (Sangay-Tucto, 

2018). Ces études suggèrent que la symbiose mycorhizienne arbusculaire améliore la tolérance des plantes 

aux stress abiotiques par la combinaison d’effets biochimiques, nutritionnels, moléculaires et 

physiologiques résumés dans la Figure 3. 

 



  Revue Bibliographique : Chapitre 2 

32 

 
Figure 3. Mécanismes impliqués par la symbiose mycorhizienne arbusculaire dans l’amélioration de la 

tolérance des plantes aux stress abiotiques 

Schéma modifié de Sangay-Tucto (2018). A. partie souterraine. B. partie aérienne. h : hyphes, v: vésicules. Dans la symbiose 

mycorhizienne arbusculaire, le champignon forme un appressorium (ap) à la surface de la racine et pénètre dans le cortex racinaire 

en étendant ses hyphes (h). Les hyphes forment des arbuscules (a) et des vésicules (v) dans le cortex.
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CHAPITRE 3 : LIPOXYGÉNASES, OXYLIPINES ET RÉPONSES AUX STRESS 

3.1. Description des lipoxygénases et des oxylipines 

Les lipoxygénases (LOX, EC 1.13.11.58 et EC 1.13.11.12) sont des dioxygénases non hémiques contenant 

du fer qui initient la biosynthèse d’hydroperoxydes d'acides gras (les oxylipines) à partir de substrats 

polyinsaturés (Wasternack et Feussner, 2018). Elles sont présentes dans les plantes, les animaux (Siedow, 

2003), les champignons (Hamberg et al., 1998), et chez certaines bactéries (Vance et al. 2004). Elles sont 

constituées d’une seule chaine polypeptidique dont la masse molaire oscille entre 94 et 104 kDa (Brash, 

1999). Les LOXs végétales ont un pH optimal compris entre 5,5 et 9,0 (Vick et Zimmerman, 1987). 

Les gènes LOX sont les gènes qui codent pour les lipoxygénases (Feussner et Wasternack, 2002 ; 

Wasternack et Feussner, 2018). Les LOXs catalysent principalement deux types de réactions via la voie 

LOX : la dioxygénation des lipides (Feussner et Wasternack, 2002) et la conversion secondaire des 

hydroperoxydes (Feussner et Kühn, 1995). Les LOXs initient donc la synthèse des oxylipines, dérivés 

d’hydroperoxydes (Siedow, 2003). On retrouve les oxylipines dans le cytoplasme, dans les membranes et 

le stroma des chloroplastes et les mitochondries (Palmieri-Thiers, 2008). Un certain nombre d'oxylipines 

biologiquement actives sont formées de manière non-enzymatique par l'action d'espèces réactives de 

l'oxygène qui s'accumulent également en réponse à une infection pathogène, à une absorption de métaux 

lourds et à d'autres types de stress (Wasternack, 2007). Les oxylipines formées de façon non-enzymatique, 

y compris les hydroxy-acides gras et les phytoprostanes, jouent un rôle important dans la transduction des 

signaux d’activation de mécanismes de résistance aux stress (Wasternack, 2014). 

Il existe de nombreuses isoformes de LOXs qui sont regroupés principalement en deux classes en fonction 

de la régiospécificité de leur action : les 9-LOX et les 13-LOX selon que l'oxygénation se produise à la 

position du carbone 9 ou 13 dans la chaîne carbonée des acides linoléiques (18 : 2) et linoléniques (18 : 3) 

(Isakeit et al., 2007). Le génome nucléaire du maïs contient au moins 12 gènes LOX dont ZmLOX3, 

ZmLOX10, ZmLOX11 et ZmLOX12. Les gènes ZmLOX10 et ZmLOX11 par exemple codent pour des 13-

LOX, tandis que ZmLOX12 et ZmLOX3 codent pour des 9-LOX (Nemchenko et al., 2006). Les zmlox sont 

des mutants obtenus à partir de la modification de l'ADN génomique de la lignée parentale de B73. Le 

mutant zmlox12 par exemple est obtenu par insertion d'un transposon MULE (Mutator-Like Element) dans 

l’exon 6 de la séquence codante de l’allèle du gène 9-LOX12 (Isakeit et al., 2007). 
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3.2. Voie métabolique des lipoxygénases 

La voie des LOX est activée dans la plante en réponse à un stress biotique ou abiotique ou durant certaines 

étapes du développement de la plante (Palmieri-Thiers, 2008). La voie LOX est divisée en deux branches : 

la branche 9-LOX et la branche 13-LOX (Howe et Schilmiller, 2002) comme illustrée à la Figure 4 d’après 

Wasternack et Feussner (2018). Dans le cas de la branche 9-LOX, seuls les dérivés d'acides gras libres ont 

été décrits, ce qui suggère une réaction d'acyle-lipide hydrolase ou de thiolase (des lipases) qui libèrent les 

lipides de la membrane des plastes antérieurement à la formation d'oxylipines (Wasternack et Feussner, 

2018). Les exemples de substrats les plus importants sont les galactolipides contenant l'OPDA (acide 12-

oxo-phytodiène), connus aussi sous le nom d’arabidopsides (Wasternack et Feussner, 2018). En revanche, 

pour la branche 13-LOX, les acides gras estérifiés ou libres peuvent servir de substrats (Palmieri-Thiers, 

2008). Le seul exemple ici d'une acyle-lipide hydrolase spécifique est le DAD1 présent dans les stylets 

d'étamines d'Arabidopsis (Wasternack et Feussner, 2018). Toutefois, les premières étapes du métabolisme 

peuvent avoir lieu dans les lipides membranaires, et les oxylipines générées sont libérées à des stades 

ultérieurs des membranes par des lipases spécialisées (Wasternack et Feussner, 2018). 

 

 
Figure 4. Synthèse d’oxylipines et transport intracellulaire  

Les mutants connus pour Arabidopsis et tomate sont indiqués en rouge et les enzymes sont surlignés en jaune. Abréviations pour 

les composés : α-LeA, α-acide linolénique ; HPOD, acide hydroperoxy octadécadiénoïque ; 13-HPOT, acide (13S)-hydroperoxy 
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octadécatriénoïque ; cis-(+)-OPDA, acide cis-(+)-12-oxo-phytodiène ; cis-(+)-OPDA-Ile, l'acide cis-(+)-12-oxo-phytodiène 

conjugué d’isoleucine ; JA, acide jasmonique ; JA-Ile, l'acide jasmonique conjugué d’isoleucine ; OPC-8, Acide 3-oxo-2-(2-

pentényl)-cyclopentane-1-octanoïque. Abréviations pour enzymes/protéines/mutants : α-DOX, α-dioxygénase ; acx1, acyle. 

CoA-oxydase1 ; AOC, allène oxide cyclase ; AOS, allène oxide synthase ; coi1, coronatine insensible1 ; dad1, déhiscence 

retardée des anthères1 ; dde, déhiscence retardée1 ; DES, divinyl éther synthase ; EOD, acide époxy octadécaénoïque ; HPL, 

hydroperoxyde lyase ; jai1, acide jasmonique insensible1 ; JAR1, jasmonoyl aminoacide conjugué synthase ; JAT1, JA/JA-Ile 

transporter1 ; LOX, lipoxygénase ; myc2, bHLHzip facteur de transcription MYC2 ; opcl, 3-oxo-2-(2-[Z]-pentenyl) 

cyclopentane-1-octanoic acid ligase ; OPR3, 12-oxo-phytodienoic acid reductase3 ; PXA1, Transporteur de cassette de liaison à 

ATP (ABC) (également connu sous le nom de COMATOSE). D’après Wasternack et Feussner (2018). 
 

Comme les données sont encore rares sur le fait que les lipases initient les voies d'oxylipines, il est 

communément admis ou suggéré que les LOX initient ces voies. Toutefois, la question de savoir si 

l’initiation par les lipases peut dépendre du tissu (étamines ou feuilles) ou du compartiment intracellulaire 

(plastes ou cytosol) est à l’étude (Wasternack et Feussner, 2018). 

3.3. Rôle des oxylipines dans les mécanismes de défense 

Les cellules végétales ont la capacité de reconnaître un pathogène et de transmettre l’information à d’autres 

cellules qui réagissent en initiant des mécanismes de défense (Blée, 1998). Ces mécanismes de défense 

impliquent donc qu’un signal de transduction soit généré, transmis, perçu et traduit pour activer des gènes 

spécifiques de défense. La contribution des oxylipines dans ces mécanismes est connue. Les oxylipines sont 

une grande classe de divers composés polyénoïques oxygénés dérivant de la voie LOX (Feussner et 

Wasternack, 2002). Les oxylipines jasmonates et leur précurseur immédiat, l'acide 12-oxo-phytodiénoïque 

(OPDA), qui se forment enzymatiquement et s'accumulent en réponse à divers stress, notamment les 

blessures, l’infection pathogénique et les stress abiotiques (Wasternack 2014), sont par exemple bien 

documentés dans la transduction de signaux activant la transcription des gènes de défense codant pour des 

protéases (Grechkin, 1998 ; Feussner et Wasternack, 2002 ; Delker et al., 2006 ; Wasternack, 2007, 2014 ; 

Hause et al., 2009 ; Chechetkin et al., 2011 ; Wasternack et Feussner, 2018). 

3.3.1. Oxylipines dérivés de la branche 13-LOX 

Les jasmonates, composés dérivés de l'acide jasmonique ou Jasmonic Acid (JA), sont les signaux lipidiques 

les mieux étudiés parmi les oxylipines des plantes. Ils sont impliqués dans de nombreuses réponses aux 

stress biotiques et abiotiques des plantes ainsi que dans le développement des plantes (Heitz et al., 2002). 

Le Tableau 1 résume brièvement leurs nombreux modes d'action et les composantes de signalisation 

concernées. 
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Tableau 1. Processus dépendants de l'acide jasmonique (JA) et impliquant des composants de 

signalisation/facteurs de transcription 

Processus Effet de JA 

Composants de la signalisation / 

Facteurs de transcription 

impliqués 

Plantes 

Stress abiotiques et biotiques 

Fermeture des stomates Réouverture des 

stomates 

COI1, JAZ2, MYC2/3/4, 

ANAC019/055/072 

Arabidopsis 

thaliana, Solanum 

lycopersicum 

Tolérance à la sécheresse Induction COI1, JAZ, MYC2, RD22, 

OsbHLH148 

A. thaliana, Oryza 

sativa 

Tolérance de la salinité Induction COI1, JAZ, MYC2, ERF1, 

DREB2A, PFT1/MED25 

A. thaliana, O. 

sativa 

Tolérance au froid et au gel Induction COI1, JAZ, ICE1/2, CBF/DREB1, 

SFR6, MED16, VQ5, WRKY26 

A. thaliana 

Tolérance à la chaleur Induction COI1, JAZ, MYC2, ERF1 A. thaliana 

Tolérance au stress UV Induction Systémine, MAP kinase Lycopersicon 

peruvianum 

Mycorhize Stimulation COI1, MYC2 Medicago 

truncatula, S. 

lycopersicum 

Cycle cellulaire Inhibition COI1, MYC2 A. thaliana 

Formation de métabolites 

secondaires : nicotine 

Induction COI1, MYC2, ERF221, ERF189 Nicotiana tabacum 

Formation de métabolites 

secondaires : glucosinolates 

Induction COI1, MYC2/3/4/5, JAMs, 

MYB28/29/76 

A. thaliana 

Formation de métabolites 

secondaires: anthocyanines 

Induction COI1, MYC2/3/4/5, TT8, PAP1, 

JAMs, Glabra3, EGL3 

A. thaliana 

Alcaloïdes terpénoïdes de 

l'indole indole 

Induction COI1, MYC2/3/4/5, ORCA2/3, 

BIS1/2 

A. thaliana, 

Catharanthus spp. 

Résistance aux insectes Induction COI1, MYC2/3/4, JAM, JAZ, JAV1, 

NINJA, TPL, RGLs, JAMs 

A. thaliana, S. 

lycopersicum, N. 

tabacum 
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Suite du Tableau 1. 

Processus Effet de JA 

Composants de la signalisation / 

Facteurs de transcription 

impliqués 

Plantes 

Croissance et développement 

Embryogenèse somatique Induction COI1, MYC2, JAZ1, NO, LOX2, 

AOS, IAA 

A. thaliana 

Germination des semences Inhibition COI1 A. thaliana 

Croissance Inhibition COI1, MYC2/3/4, JAZ, RGLs A. thaliana, S. 

lycopersicum, N. 

tabacum, O. sativa 

Croissance des racines Inhibition COI1, JAZ, PLT1/2, SGT1B, 

HSP70/90 

A. thaliana, S. 

lycopersicum, N. 

tabacum, O. sativa 

Inhibition de la croissance des 

racines 

Inhibition COI1, JAZ, MYC2/3/4, 

EIN3/EIL1, NINJA, TPL, GAI, 

RGLs, PUB10 

A. thaliana, S. 

lycopersicum, N. 

tabacum, O. sativa 

Formation de poils absorbants Inhibition COI1, JAZ, EIN3/EIL1, HDA6 A. thaliana, S. 

lycopersicum, N. 

tabacum, O. sativa 

Formation de racines latérales Stimulation MYC2, ERF109, auxin, TIR1 A. thaliana 

Formation de racines adventives Stimulation COI1, COP9 signalosome, 

auxine, TIR1, ARF6/8 

A. thaliana 

Croissance des pousses Inhibition COI1, MYC2, JAZ A. thaliana 

Compromis entre croissance et 

défense 

Antagonisme avec 

l'acide gibbérellique 

COI1, GAI1, JAZ10, MYC2, 

PHYB, RGLs 

A. thaliana, N. 

tabacum 

Formation de tubercules Induction (indirecte) CO, FT, BEL5, POTH1 Solanum tuberosum 

Initiation du trichome Induction COI1/JAI1, JAZ, MYB75, GL1/3, 

EGL3 

A. thaliana, S. 

lycopersicum, N. 

tabacum 

Développement d'anthères Dépendant de JA COI1/JAI1, JAZ, MYB21/24, 

MYB57 

A. thaliana, S. 

lycopersicum, N. 

tabacum 

Développement des organes 

féminins 

Dépendant de JA COI1/JAI1, JAZ A. thaliana, S. 

lycopersicum 

Signalisation de la lumière Dépendant de JA COI1, PHYB, PIF4 A. thaliana 

Temps de floraison Induction COI1, JAZ, TOE, FT A. thaliana 

Senescence Promotion WRKY53/54/70, ANAC092, 

ORE1, MYC5 

A. thaliana, O. sativa 

Dégradation de la chlorophylle Induction COI1, MYC2 A. thaliana 

Photosynthèse Inhibition COI1, PHYB, PIF4 A. thaliana 

 Voir Wasternack et Feussner (2018) pour les noms complets des sigles de la 3ème colonne. 
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Régulateurs intra- et inter-cellulaires, le JA et son ester méthylé, le méthyl-jasmonate (MeJA), assurent 

également la communication inter-plantes (Wasternack, 2007). Des mutants d’Arabidopsis qui ne peuvent 

pas accumuler du JA sont extrêmement sensibles à l’infection par le champignon du genre Pythium. À 

l’inverse, un prétraitement des plantes avec du JA augmente leur résistance vis- à-vis de nombreux parasites 

dont Pseudomonas syringae, Pythium et Phytophthora spp. (Wasternack, 2007 ; Hause et al., 2009). Le 

rôle du JA comme molécule de signal dans la défense semble toutefois dépendre de l’espèce végétale et de 

la nature des réponses étudiées (Wasternack, 2007). L’acide jasmonique (JA) et le méthyl jasmonate 

(MeJA) sont impliqués dans la défense contre des insectes et des agents pathogènes. Une blessure 

provoquée par un insecte conduirait à la production d’un peptide, la systémine, ou d’oligogalacturonides 

pariétaux qui activeraient la voie de synthèse de JA (Wasternack, 2007). Le JA joue également un rôle 

central dans les réponses aux stress abiotiques tels que la salinité, la sécheresse et le froid. Tous ces stress 

abiotiques ont un impact négatif sur la productivité des cultures en affectant différents niveaux de l'intégrité 

cellulaire et de l'activité métabolique, y compris l’expression des gènes (Wasternack, 2014). 

 

Chez Arabidopsis, quatre gènes 13-LOXs ont été découverts. Tous ont des fonctions dans la formation de 

jasmonates à la suite de blessures (Wasternack et Feussner, 2018). Le gène LOX2 est la forme principale 

dans la feuille qui fournit les oxylipines pour la réponse générale. Le gène LOX3 s'exprime principalement 

dans le parenchyme circumfasiculaire, tandis que LOX4 s'exprime dans les cellules compagnes du phloème 

(Ozalvo et al., 2014 ; Chauvin et al., 2016). LOX6 est responsable de réponse précoce et spécifique au 

xylème. En outre, LOX2 s'introduit dans la voie de synthèse des JA dès la sénescence, et LOX3 et LOX4 

fournissent le substrat pour les jasmonates pendant la formation des étamines. Dans la réponse aux 

blessures, les formes 13-LOX semblent agir par paire dans un ordre hiérarchique, avec LOX2/LOX6 en 

amont de LOX3/LOX4 (Ozalvo et al., 2014 ; Chauvin et al., 2016). Avec LOX2 et LOX6, et en travaillant 

en aval de ces derniers, LOX3 et LOX4 contribuent à la synthèse du jasmonate qui conduit à l'expression du 

gène de défense VEGETATIVE STORAGE PROTEIN 2 (VSP2). Les LOX3 et LOX4 contribuent également 

à la défense contre l'insecte herbivore généraliste Spodoptera littoralis (Chauvin et al., 2016). 

 

La tomate et la pomme de terre ont deux gènes 13-LOX. Le gène TomLOXD génère du JA en réponse de 

défense contre les insectes herbivores (Wasternack et Feussner, 2018). Le gène TomLOXC forme 

directement des composés volatiles défensines en C5 à partir de substrats d'acides gras en C18 (Wasternack 

et Feussner, 2018). De même, deux 13-LOX enzymes de Physcomitrella patens forment des volatiles en 

C8 à partir d'acides gras en C20 (Wasternack et Feussner, 2018). 
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Dans le riz, un cross-talk entre les produits d'un 13-LOX et d'un 9-LOX a été observé, conduisant à des 

niveaux élevés de JA qui ont intensifié les réponses contre les herbivores même dans les lignées antisens 

du 9-LOX1 (Wasternack et Feussner, 2018). 

3.3.2. Oxylipines dérivés de la branche 9-LOX 

Contrairement aux 13-LOX oxylipines, les 9-LOX oxylipines proviennent de voies moins complexes. 

Cependant, la littérature sur les gènes 9-LOX et leurs produits dérivés oxylipines dans le cadre des stress 

abiotiques est extrêmement pauvre. Chez Arabidopsis, les hydroxydes d'acides gras dérivés de LOX1 

régulent la fermeture stomatique de façon indépendante de l'acide abscissique par l'intermédiaire des 

protéines kinases MAPK3 et MAPK6 et de l’acide salicylique (SA) (Wasternack et Feussner, 2018). De 

même, Arabidopsis semble réguler certaines de ses réactions de défense contre Pseudomonas syringae via 

ces hydroxydes, avec la formation d'oxygène singulet (Wasternack et Feussner, 2018). Encore une fois, de 

la même manière, mais en relation avec des brassinostéroïdes, la défense de la paroi cellulaire qui limite 

l'infection pathogène est coordonnée (Wasternack et Feussner, 2018). En revanche, un rôle direct en tant 

que phytoalexines peut être attribué aux éthers divinyliques en réponse à l'infection à Phytophthora dans le 

tabac (Wasternack et Feussner, 2018). Un rôle plus complexe semble impliquer les hydroxydes d'acides 

gras dans la communication entre les espèces fongiques des deux genres Aspergillus et Fusarium et le maïs 

(Wasternack et Feussner, 2018). Dans ces deux pathosystèmes, les deux parties peuvent produire des 

signatures différentes d'hydroxydes d'acides gras, mais celles du champignon peuvent déclencher la 

formation d'hydroxydes dérivés de 9-LOX dans les tissus de maïs. Ces oxylipines stimulent à nouveau la 

formation de mycotoxines du côté fongique, entraînant l'induction de la mort cellulaire du tissu végétal 

infecté (Wasternack et Feussner, 2018). 

3.4. Interactions entre les oxylipines et les champignons mycorhiziens arbusculaires 

L'établissement d'une interaction mycorhizienne arbusculaire est une stratégie efficace pour favoriser la 

croissance, le développement et la santé des plantes. De nombreuses études ont confirmé l'hypothèse que 

les hormones végétales jouent un rôle important dans la reconnaissance et l'établissement de la symbiose 

(Foo et al., 2001 ; Liu et al., 2007 ; Tisserant et al., 2012 ; Foo et al., 2013 ; Ceballos et al., 2013 ; Tisserant 

et al., 2013 ; Malbreil, 2014 ; Laparre et al., 2014 ; Delaux et al., 2015 ; Kamel et al., 2017). Une attention 

particulière a été accordée à l'acide jasmonique et à ses dérivés, les jasmonates, que l'on sait avoir un rôle 

majeur dans la symbiose mycorhizienne arbusculaire (Wasternack et Feussner, 2018). Toutefois, des 

analyses transcriptomiques ont révélé une régulation positive de la voie des oxylipines provenant 

particulièrement de l'action des 9-lipoxygénases (9-LOX pendant la symbiose mycorhizienne dans les 
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racines de tomate (León-Morcillo et al., 2012a). Dans cette section, les derniers progrès dans la 

compréhension de la fonction des oxylipines dans l'établissement de la symbiose mycorhizienne sont 

révélés. Il y est également présenté l'hypothèse selon laquelle l'activation de la voie 9-LOX pourrait faire 

partie de l'activation des réponses de défense de l'hôte qui contribuera alors à la fois au contrôle de la 

colonisation racinaire du champignon mycorhizien arbusculaire et à la résistance accrue aux pathogènes 

des plantes mycorhizées (León-Morcillo et al., 2012a). 

3.4.1. Jasmonates et mycorhization arbusculaire 

En général, la plupart des recherches sur les oxylipines ont porté sur la famille des jasmonates. Il est donc 

compréhensible que l'étude du rôle régulateur joué par les oxylipines dans la mycorhization ait également 

porté sur les jasmonates (León-Morcillo et al., 2012a). Les jasmonates sont impliqués dans la régulation 

des interactions entre plantes et microbes bénéfiques tels que les PGPP et les CMA. Pendant le 

développement de la plante, les processus suivants sont régulés par JA : germination des graines, 

développement des plantules, croissance des racines (Wasternack, 2014). L’établissement et le 

fonctionnement de la symbiose mycorhizienne arbusculaire semble être liée aux niveaux endogènes de JA. 

À cet égard, des auteurs ont observé une induction des gènes impliqués dans la biosynthèse de la JA dans 

des cellules racinaires d’orge abritant des arbuscules (Hause et al., 2007 ; Hause et Schaarschmidt, 2009). 

Chez Medicago truncatula, en inactivant le gène codant pour l'enzyme Allène Oxide Cyclase de la voie 13-

LOX dans les poils absorbants, une réduction des niveaux de JA corrélée à une réduction de l’intensité de 

mycorhization et de l’abondance arbusculaire ont été notées (Isayenkov et al., 2005). 

 

Il est possible que l'un des mécanismes par lesquels le JA régule le processus de mycorhization et la 

formation d'arbuscules soit par la régulation du métabolisme des glucides et du transport dans la plante. À 

cet égard, le degré de colonisation mycorhizienne des plants de tomate est corrélé avec des changements 

dans la régulation transcriptionnelle des gènes impliqués dans l'hydrolyse et le transport du saccharose, 

l'activité d'invertase des parois cellulaires et la teneur en acides gras spécifiques aux racines mycorhizées 

(Tejeda-Sartorius et al., 2008). Chez des plants de tomate mutants spr-2 déficients dans la synthèse de JA 

qui présentent un taux réduit de colonisation, l'application exogène de JA a permis une récupération partielle 

du niveau de mycorhization et de l'expression des gènes impliqués dans le partage du carbone dans la plante 

(León-Morcillo et al., 2012a). En sus, l'induction des gènes impliqués dans la biosynthèse de JA a été 

observée dans les tissus-puits. Les cellules hébergeant les arbuscules agissent en fait comme des tissus puits 

pour les glucides dans les plantes mycorhiziennes. Ainsi, un modèle a été proposé dans lequel la biosynthèse 

induite de JA dans les racines mycorhiziennes est liée au phénomène des organes puits (Hause et al., 2007 
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; Hause et Schaarschmidt, 2009). En outre, l'expression de gènes spécifiques et de gènes de défense est une 

caractéristique des tissus-puits (León-Morcillo et al., 2012a, 2012b) qui peut contribuer à l'amélioration de 

la défense de la plante (León-Morcillo et al., 2016). 

 

Les jasmonates ont été étiquetés comme métabolites secondaires, mais il est maintenant clair qu'ils agissent 

eux-mêmes comme éliciteurs de la production de métabolites secondaires à travers le règne végétal, des 

angiospermes aux gymnospermes (León-Morcillo et al., 2012a). Parmi les classes de métabolites induits 

par les JA, on trouve les formes libres et conjuguées de polyamines, quinones, terpénoïdes, alcaloïdes, 

phénylpropanoïdes, glucosinolates et antioxydants (Chen et al., 2006 ; De Geyter et al., 2012). Par 

conséquent, l'implication de JA dans le processus de mycorhization peut également être médiée par 

l'induction de la biosynthèse de métabolites secondaires tels que les flavonoïdes et les terpènes, qui sont 

connus pour jouer un rôle significatif dans les symbioses mycorhiziennes (Strack et al., 2003). Dans ce 

sens, l'application de jasmonates entraîne une augmentation de l'accumulation de l'ARN messager (ARNm) 

codant pour la phénylalanine ammoniac lyase (PAL) et de l'activité de l'enzyme phénylalanine ammoniac 

lyase (Thoma et al., 2003), ce qui suggère que le JA joue un rôle dans la régulation des flavonoïdes 

impliqués dans le processus de mycorhization. 

 

Par ailleurs, il a également été suggéré que le JA soit impliqué dans la régulation négative (répression) de 

la colonisation du champignon mycorhizien arbusculaire par l'induction de l'expression des gènes codant 

pour les protéines liées à la défense. Les plants de tomate mutants insensibles à JA (jai-1) ont montré une 

sensibilité accrue à la colonisation mycorhizienne arbusculaire (Herrera-Medina et al., 2008). Les mutants 

jai-1 sont déficients dans l'expression systémique inductible par les blessures des gènes codant pour les 

inhibiteurs de protéinase (IP) et manquent également d'expression d’IP en réponse à l'application de MeJA 

(Li et al., 2004). L'application exogène de MeJA aux plantes de tomate réduisait la mycorhization et 

affectait principalement le métabolisme fongique du phosphate et la formation des arbuscules, ce qui 

indique que la colonisation mycorhizienne arbusculaire pourrait être contrôlée par un mécanisme complexe 

de signalisation du JA (Herrera-Medina et al., 2008). 

 

Les oxylipines jasmonates jouent un rôle dans la mycorhization du champignon mycorhizien arbusculaire 

Rhizophagus irregularis mais n’interviennent que dans les phases tardives de l’établissement de la 

mycorhization (Wasternack 2014). L'inoculation fongique des plantes entraîne une élévation endogène des 

jasmonates (Wasternack 2014). La régulation négative transgénique d'AOC, une autre enzyme clé dans la 

biosynthèse de JA, par l'expression d'une construction AOC-RNAi (MtAOC1-RNAi) conduit à une 
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diminution du taux du JA endogène suivie d'une mycorhization retardée indiquant le rôle du JA dans la 

mycorhization (Wasternack, 2014). L’augmentation modérée des niveaux de JA a conduit à une 

augmentation de la formation d’arbuscules probablement médiée par une allocation améliorée des produits 

d'assimilation dans les racines (Wasternack, 2014). 

3.4.2. Oxylipines de la voie 9-LOX et mycorhization arbusculaire 

Peu d'études sont disponibles sur les changements qui surviennent dans la voie des oxylipines 9-LOX 

pendant la formation de la mycorhize arbusculaire (León-Morcillo et al., 2012a). Deux analyses sur puces 

à ADN de racines de tomate mycorhiziennes ont montré une régulation positive et significative des gènes 

impliqués dans le métabolisme des oxylipines 9-LOX (Garrido et al., 2010 ; López-Ráez et al., 2010). 

Cependant, dans le cas de Medicago truncatula, l'analyse des profils d'acides gras des racines non 

mycorhizées et des racines colonisées par Glomus intraradices n'a pas montré de différences significatives 

entre les produits 9-LOX et 13-LOX des acides linoléique et α-linolénique, excepté le JA qui atteint des 

niveaux élevés dans les racines mycorhizées (Stumpe et al., 2005). Il est donc vraisemblable d'affirmer que 

la voie 9-LOX joue un rôle plus important dans les Solanacées que dans d'autres familles de plantes (León-

Morcillo et al., 2012a). Les gènes LOXA et AOS3 impliqués dans le métabolisme du 9-LOX ont été induits 

dans les racines de tomate avec une colonisation bien établie par Glomus intraradices, et leur expression 

dépend d'un certain degré de colonisation mycorhizienne (León-Morcillo et al., 2012a). En plus, l'induction 

de ces gènes sur des racines de tomate ne s’est faite que dans la partie colonisée d'un split-root system. Par 

ailleurs, la voie 9-LOX est connue pour jouer un rôle défensif par rapport aux pathogènes microbiens 

(Vellosillo et al., 2007 ; Gao et al., 2008 ; León-Morcillo et al., 2012a). Ceci suggère que l'activation de la 

voie 9-LOX pourrait être un mécanisme de contrôle du développement du champignon mycorhizien 

arbusculaire dans les racines des Solanacées (León-Morcillo et al., 2012a). Cependant, les plantes de tomate 

déficientes dans la synthèse et/ou la perception de JA (spr-2, def-1 et jai-1) n'ont pas montré une régulation 

positive des gènes LOXA et AOS3, indiquant que cette stratégie pour contrôler la colonisation fongique des 

racines est au moins partiellement dépendante de l'activation par une voie dépendante de JA (León-Morcillo 

et al., 2012a). Contrairement à M. truncatula, la teneur en OPDA (mélange de 10- et 12-OPDA) des plants 

de tomate mycorhizés a augmenté par rapport aux plants non mycorhizés et ne s'est pas accompagnée d'une 

augmentation de JA libre (Stumpe et al., 2005). Il s’avère que l'OPDA et d'autres oxylipines, excepté les 

JA libres, jouent un rôle important dans l'orchestration des réponses des plantes aux champignons 

mycorhiziens arbusculaires chez les Solanacées (Stumpe et al., 2005). Le 12-OPDA est connu pour jouer 

un rôle dans la signalisation de défense des plantes, avec un rôle similaire suggéré pour 10-OPDA (León-
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Morcillo et al., 2012a). Ces résultats montrent que la voie 9-LOX intervient dans la régulation de la 

mycorhization (León-Morcillo et al., 2012b). 

 

Le schéma d'expression du LeDES, un gène codant pour une 9-LOX désaturase qui catalyse la biosynthèse 

des acides collénique et colnéoléique, fait l'objet d'une certaine controverse (León-Morcillo et al., 2012a). 

Bien que LeDES ait été décrit par López-Ráez et al. (2010) comme un gène positivement régulé pour la 

mycorhization de la tomate dans une puce à ADN de racines, deux analyses transcriptomiques ont révélé 

aucune régulation positive (Fiorilli et al., 2009 ; Garrido et al., 2010). La régulation transcriptionnelle du 

LeDES pendant la mycorhization peut ne pas dépendre directement du degré de colonisation, comme cela 

semble être le cas avec LOXA et AOS3 (León-Morcillo et al., 2012a). 

 

Il a été suggéré que l'effet bioprotecteur de la mycorhization contre les pathogènes fongiques et 

l'autorégulation de la mycorhization pourraient être les deux facettes d’un même mécanisme (León-

Morcillo et al., 2012a). Il semble plausible que les plantes mycorhizées ne développent qu'un seul 

mécanisme pour repousser une colonisation ultérieure par les champignons, sans faire de distinction entre 

le champignon mycorhizien arbusculaire et les champignons pathogènes du sol. L'activation du 

métabolisme 9-LOX fait partie de ce mécanisme (León-Morcillo et al., 2012a). Comme on l'a signalé au 

sujet de Phytophthora parasitica et d'autres pathogènes fongiques, il est concevable que la voie 9-LOX joue 

un rôle défensif et limite la propagation fongique dans les racines (León-Morcillo et al., 2012a). Dans 

plusieurs études, un effet bioprotecteur local a été associé à un degré élevé de colonisation radiculaire du 

champignon mycorhizien arbusculaire, tandis que les niveaux intermédiaire et faible de colonisation 

racinaire de champignons mycorhiziens arbusculaires n'ont montré aucun effet bioprotecteur (León-

Morcillo et al., 2012a). Apparemment, un niveau critique de colonisation des racines est nécessaire pour 

assurer la bioprotection des plantes mycorhiziennes, et de même, la régulation positive de l'expression des 

gènes impliqués dans le métabolisme 9-LOX dans les racines mycorhiziennes semble dépendre d'un degré 

particulier de colonisation mycorhizienne (León-Morcillo et al., 2012a). Il est donc concevable que la voie 

d'activation des oxylipines 9-LOX puisse être responsable de la résistance accrue des plantes 

mycorhiziennes aux pathogènes fongiques (León-Morcillo et al., 2012a). 
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CHAPITRE 4 : ANTHRACNOSE FOLIAIRE DU MAÏS 

4.1. L’agent causal de l’anthracnose foliaire 

Les espèces de Colletotrichum, agents étiologiques de l'anthracnose, figurent parmi les dix principaux 

pathogènes fongiques de cultures de grande importance économique (Vargas et al., 2012 ; Balmer et al., 

2013b ; Balmer et al., 2013a ; Sanz-Martín et al., 2015). Colletotrichum graminicola provoque de graves 

maladies telles que l’anthracnose foliaire ou Anthracnose Leaf Blight (ALB) et la pourriture des tiges ou 

Anthracnose Stem Rot (ASR) sur le maïs et le sorgho (Balmer et al., 2013a). Bien que l'agent pathogène 

peut infecter toutes les parties de la plante à chaque stade de croissance (Casela et al., 2001 ; Balmer et al., 

2013b), la nécrose des feuilles est l'aspect le plus dommageable, car elle entraîne au moins 50 % de 

réduction du rendement (Casela et al., 2001). Par ailleurs, l'infection des racines par C. graminicola peut 

également conduire à des infections systémiques (Balmer et al., 2013a). L'infection des tiges est facilitée 

par les blessures causées par les insectes, mais les hyphes étroits du pathogène pénètrent directement dans 

les tissus de la moelle par de petites ouvertures dans les parois cellulaires (Venard et Vaillancourt, 2007). 

Colletotrichum graminicola est un modèle d’étude pour les agents pathogènes hémibiotrophes et saprophyte 

facultatif (Latunde-Dada et al., 1996 ; Perfect et al., 1999 ; Valèrio et al., 2005 ; O’Connell et al., 2012). 

4.2. Lutte contre l’anthracnose foliaire 

La résistance génétique est le moyen de lutte le plus efficace contre l'ALB et l'ASR. Chez le maïs, un seul 

gène dominant, le CgL, contrôle la résistance à l'ASR aux stades juvénile et adulte, alors que deux gènes 

codominants contrôlent la résistance à l'ALB (da Costa et al., 2014 ; Silva et al., 2015). Cependant, 

Bergstrom et Nicholson (1999) et da Costa et al. (2014) ont aussi suggéré que plusieurs gènes pourraient 

être impliqués dans la résistance à l'ALB. Le déterminisme génétique de la résistance dans le maïs reste 

donc controversé. Par ailleurs, l'efficacité et la durabilité de la résistance génétique du maïs en tant 

qu'approche de gestion de l'ALB dépend de la variabilité de C. graminicola (Than et al., 2008 ; da Costa et 

al., 2014 ; Costa et al., 2015). En effet, le genre Colletotrichum possède une plasticité phénotypique 

considérable et une évolution rapide de races ou de pathotypes a été rapportée (Crouch et al., 2006 ; Crouch 

et al., 2009a ; Crouch et al., 2009b ; O’Connell et al., 2012 ; Kleemann et al., 2012 ; Crouch et al., 2014 ; 

da Costa et al., 2014 ; Beirn et al., 2014 ; Costa et al., 2015). Par conséquent, il est difficile de diagnostiquer 

avec précision et de produire une résistance génétique durable contre l’anthracnose foliaire (Than et al., 

2008 ; da Costa et al., 2014 ; Costa et al., 2015). 
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4.3. Gestion potentielle de l’anthracnose foliaire par les microsymbiotes 

Selon Valèrio et al. (2005), le contrôle à long terme de l'anthracnose repose sur la réduction de la source 

d'inoculum, la gestion des gènes de résistance de l'hôte et la gestion de l'environnement hôte - pathogène. 

Les champignons mycorhiziens arbusculaires (CMA) et les rhizobactéries promotrices de la croissance des 

plantes (PGPR) conviennent donc comme outils de gestion, principalement en raison de leur capacité à 

amorcer une résistance systémique contre les modes de vie biotrophe et nécrotrophe de C. graminicola. Il 

a été démontré que la mycorhization contrôlée améliore la croissance et les défenses de la plante hôte 

(Bennett et al., 2006 ; Koricheva et al., 2009 ; Barber et al., 2013). La colonisation du CMA peut amorcer 

des réactions de protection dépendantes de l'acide jasmonique suite à des blessures et des réactions de 

résistance aux champignons phytopathogènes (Pozo et Azcón-Aguilar, 2007 ; Pozo et al., 2015). Le PGPR 

peut localement antagoniser les pathogènes transmis par le sol et induire une résistance systémique à travers 

toute la plante. En effet, son contrôle des agents pathogènes et sa stimulation indirecte de la croissance des 

plantes ont été liées à sa production d’hormones, de sidérophores, d'antibiotiques et de composés organiques 

volatils (Gao et al., 2012 ; Beneduzi et al., 2012). 

4.4. Résistance systémique induite par coinoculation de microsymbiotes 

Les microorganismes PGPR et CMA améliorent individuellement l'état nutritionnel des plantes. Ils 

affectent la croissance des cultures et la qualité des fruits (Berta et al., 2014). Ils partagent une voie 

commune de signalisation pour l’établissement de la symbiose et l’induction de résistance systémique 

(Sanchez et al., 2005 ; Giovannetti et al., 2015 ; Genre et Russo, 2016). Les plantes de maïs inoculées avec 

un CMA et / ou P. fluorescens Pf4 ont montré une croissance et un rendement accrus par rapport aux plantes 

non inoculées (Berta et al., 2014). La souche Pf4 a augmenté la teneur en amidon des grains, en particulier 

les composants digestibles, tandis que les composés de stockage ont été enrichis par le CMA, en particulier 

la teneur en zéine (Berta et al., 2014). Ainsi, l’inoculation des plantes avec PGPR et CMA a eu des effets 

additifs sur la composition des grains (Berta et al., 2014). Il existe de nombreux exemples où un PGPR seul 

ou en combinaison avec d’autres PGPR a pu inhiber des maladies sur différents hôtes. Par exemple, il a été 

démontré que des combinaisons de Pseudomonas comprenant P. chlororaphis 30-84 suppriment la maladie 

du piétin échaudage causée par le champignon pathogène Gaeumannomyces graminis var. tritici (Mazzola 

et al., 1995 ; Weller et al., 2007). Le maïs préinoculé avec P. putida KT2440 et infecté ultérieurement par 

C. graminicola a développé une résistance à la nécrose des feuilles, et la croissance du pathogène fongique 

a été significativement réduite par rapport aux témoins non-bactérisées (Planchamp et al., 2015). 

Pseudomonas chlororaphis PCL1391 contrôle la pourriture des tiges et des racines des tomates causées par 
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Fusarium oxysporum f. s. radicis-lycopersici (Chin-A-Woeng et al., 2001 ; Chin-A-Woeng et al., 2003). 

Les CMA Rhizophagus irregularis et Funneliformis mosseae ont montré un antagonisme envers l’agent de 

l’anthracnose, C. gloeosporioides sur plants de Cyclamen sp. La prémycorhization par R. irregularis 

BEG110 a réduit la sévérité de la maladie causée par C. orbiculare sur plants de concombre (Jeun et al., 

2008). Les plants de concombre préinoculés avec P. putida et Micrococcus luteus ou Serratia marcescens 

90-166 et P. fluorescens 89B61 étaient résistants à l'anthracnose due à C. orbiculare (Jeun et Lee, 2005 ; 

Jeun et al., 2007, 2008). Bien que de nombreux exemples démontrent que les CMA et les PGPR peuvent 

promouvoir individuellement les mécanismes de défenses dans les plantes, on ne sait pas comment ils 

interagissent ensemble dans la rhizosphère. Ceci est quelque peu difficile à prédire puisque les interactions 

peuvent être liées aux espèces impliquées dans les interactions plante - microbe et / ou microbe - microbe 

dans lesquelles certaines rhizobactéries et racines végétales produisent des composés antifongiques du type 

phénazines ou hévéine. Comment un CMA donné survit-il à ces composés antifongiques, mérite des 

investigations. Par ailleurs, des travaux ont montré que P. fluorescens C7R12 stimulait la croissance du 

saprophyte facultatif Glomus mosseae et sa colonisation de Medicago truncatula et de Lycopersicum 

esculentum, mais ne favorisait pas la croissance ou la mycorhization de Gigaspora rosea (Pivato et al., 

2009). Il a également été montré que la nodulation rhizobienne a systématiquement et négativement 

influencé la colonisation des racines du CMA et vice versa dans un split-root system de la luzerne (Catford 

et al., 2003). Il est clair ici qu’il existe un mécanisme d’autorégulation via planta des interactions entre 

microbes symbiotiques à étudier. 
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CHAPITRE 5 : BACTÉRIOSE DE LA TOMATE DUE À CANDIDATUS LIBERIBACTER 

SOLANACEARUM  

5.1. Description de l’agent causal 

Candidatus Liberibacter solanacearum (Lso) est une menace économique émergeante pour les industries 

de la pomme de terre et de la tomate en Afrique, dans les Îles Canaries, en Europe, en Amérique du Nord 

et Centrale et en Nouvelle-Zélande (Haapalainen, 2014 ; Tahzima et al., 2014 ; Haapalainen et al., 2017 ; 

Tamborindeguy et al., 2017 ; Wang et al., 2017 ; Alfaro-Fernández et al., 2017 ; Haapalainen et al., 2018). 

Ca. Liberibacter solanacearum est un bacille Gram-négatif non cultivable appartenant à la classe des 

alphaprotéobactéries et à la famille des Rhizobiaceae (Liefting et al., 2008 ; Babu et al., 2015 ; Naranjo et 

al., 2019 ; Merfa et al., 2019). Le pathogène est une bactérie limitée au phloème (Babu et al., 2015 ; Mustafa 

et al., 2015 ; Wang et al., 2017 ; Naranjo et al., 2019). 

 

Candidatus Liberibacter solanacearum est étroitement liée à quatre autres espèces de Candidatus 

Liberibacter : Ca. Liberibacter asiaticus (Las), Ca. Liberibacter africanus et Ca. Liberibacter americanus, 

responsables du citrus greening ou Huanglongbing (HLB) des agrumes, et Ca. Liberibacter europaeus, un 

non-pathogène dans les poires (Wang et al., 2017). 

 

Candidatus Liberibacter solanacearum et Ca. Liberibacter asiaticus comptent parmi les plus importants 

pathogènes majeurs émergents aux Amériques, en Europe, en Asie et en Afrique et ils sont véhiculés par 

des psylles (Munyaneza et al., 2007 ; Crosslin et al., 2010 ; Munyaneza et al., 2010 ; Levy et al., 2011 ; 

Crosslin et al., 2011 ; Munyaneza, 2012 ; Nachappa et al., 2012 ; Nelson et al., 2013 ; Arp et al., 2013 ; 

Cooper et al., 2014 ; Nachappa et al., 2014 ; Ibanez et al., 2014 ; Wang et al., 2017). Parmi les vecteurs, on 

peut citer le psylle de la pomme de terre/tomate Bactericera cockerelli (Šulc), les psylles de la carotte Trioza 

apicalis (Förster) et Bactericera trigonica (Hodkinson) (Mendoza-Herrera et al., 2018). 

 

Différents haplotypes de Ca. Liberibacter solanacearum (Lso) ont été identifiés (LsoA, LsoB, LsoC, LsoD, 

LsoE, LsoF, LsoG et LsoU). Ceux-ci  peuvent être considérés comme des groupes de génotypes étroitement 

liés, et sont actuellement définis par la plante hôte, le vecteur et les aires géographiques, ainsi par la 

séquence de l'ADNr 16S et celle du gène de la protéine ribosomique 50S RplJ/RplL (Nelson et al., 2011 ; 

Nelson et al., 2013 ; Hajri et al., 2017 ; Hajri et al., 2019 ; Mauck et al., 2019 ; Haapalainen et al., 2019). 
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Les haplotypes LsoA, LsoB et LsoF infectent les cultures de Solanacées. Ils ont été détectés pour la première 

fois en Amérique et en Nouvelle-Zélande (Hansen et al., 2008 ; Nelson et al., 2011 ; Wang et al., 2017 ; 

Mendoza-Herrera et al., 2018 ; Swisher Grimm et Garczynski, 2019). LsoA et LsoB ont de nombreux 

réarrangements génomiques (inversions et relocalisations) et de nombreuses polymorphismes d'un seul 

nucléotide (SNPs) distincts (Thompson et al., 2015). Les haplotypes C, D et E du Lso ont été trouvés en 

Europe, D et E également en Afrique du Nord et D dans la zone orientale de la Méditerranée. Ces haplotypes 

sont associés à des maladies de plantes apiacées, y compris la carotte et le céleri (Munyaneza et al., 2010 ; 

Nelson et al., 2013 ; Teresani et al., 2014 ; Tahzima et al., 2014 ; Teresani et al., 2015 ; Hajri et al., 2017 ; 

Mawassi et al., 2018 ; Hajri et al., 2019). En Europe du Nord, l'haplotype C du Lso est transmis par les 

psylles de la carotte Bactericera trigonica et Trioza apicalis (Nissinen et al., 2014 ; Mendoza-Herrera et 

al., 2018), tandis que dans la région méditerranéenne, les haplotypes D et E sont transmis par Bactericera 

trigonica (Antolinez et al., 2017 ; Mawassi et al., 2018). En plus de B. trigonica et T. apicalis, l'haplotype 

C du Lso a été trouvé dans T. anthrisci et sa plante-hôte Anthriscus sylvestris. L'haplotype U a été trouvé 

dans T. urticae et sa plante-hôte, l'ortie (Urtica dioica) en Finlande (Haapalainen et al., 2018 ; Hajri et al., 

2019). Récemment, un autre haplotype de Lso a été découvert dans des échantillons d'une plante solanacée 

sauvage de Californie (États-Unis d’Amérique), Solanum umbelliferum et appelé haplotype G (Hajri et al., 

2019 ; Mauck et al., 2019). 

5.2. Symptomatologie causée par les haplotypes A et B de l’agent causal sur la tomate 

Les symptômes de l'infection par Lso sur les parties aériennes de la tomate comprennent une croissance 

anormale (rabougrissement ou nanisme), des symptômes foliaires (couleur pourpre des feuilles ou des 

nervures médullaires, enroulement, boursouflement), un flétrissement (jaunissement, chlorose internervaire 

et verdissement des nervures, feuilles tachetées ou chlorotiques et affaissement des plantes) et la mort 

précoce (Levy et al., 2011 ; Mendoza-Herrera et al., 2018). Le pédoncule peut aussi devenir long et le 

développement des fruits peut être inégal (Babu et al., 2015 ; Mendoza-Herrera et al., 2018). 

 

Des symptômes différentiels liés à LsoA et LsoB ont été observés sur la tomate. Dès la première semaine 

d’infection, les nouvelles feuilles des plantes infectées par LsoB sont plus petites et présentent une certaine 

décoloration (Mendoza-Herrera et al., 2018). Chez les plantes infectées par LsoA, cependant, la forme et la 

couleur des feuilles sont plus semblables à celles des plantes non infectées (Mendoza-Herrera et al., 2018). 
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Au cours de la troisième semaine suivant l’infection, les plantes infectées par LsoB présentent un 

rabougrissement, un enroulement, un jaunissement et quelques zones nécrotiques des feuilles plus marqués 

par rapport aux plantes infectées par le LsoA (Mendoza-Herrera et al., 2018). 

 

Cinq à six semaines post-infection, les plantes infectées par LsoB présentent des feuilles mourantes plus ou 

moins jeunes avec des zones nécrotiques, tandis que les plantes infectées par LsoA continuent à développer 

de nouvelles feuilles et à croître, mais restent plus courtes que les plantes non infectées (Mendoza-Herrera 

et al., 2018). Avec le temps, la nécrose s’est propagée à toute partie des plantes infectées par LsoB, aucune 

nouvelle feuille ne s’est développée et les plantes sont fanées (Mendoza-Herrera et al., 2018).  

 

À la huitième semaine suivant l'infection, les plantes infectées par LsoB sont mortes ou mourantes 

(Mendoza-Herrera et al., 2018). Les plantes infectées par LsoA sont encore vivantes et vertes ; bien qu'une 

certaine décoloration persiste, elles continuent à croître mais sont plus rabougries que les plantes non 

infectées (Mendoza-Herrera et al., 2018). 

5.3. Potentielle gestion de la bactériose par les champignons mycorhiziens arbusculaires 

L'approche la plus largement utilisée pour gérer la maladie due à Lso est l'application précoce et répétée 

d'insecticides (Levy et al., 2015 ; Echegaray et Rondon, 2017). Un contrôle potentiel de cette maladie réside 

aussi dans l'inoculation d'isolats de Streptomyces produisant des chitinases et des antibiotiques (Wang et 

al., 2017 ; Horton, 2018). Les conséquences avérées et présumées de ces méthodes sont, respectivement, 

l'émergence de populations de psylles résistants (Prager et al., 2013) et de pathovars Lso résistants aux 

antibiotiques. Les efforts visant à sélectionner des cultivars naturellement résistants n'ont permis d'identifier 

que des différences de sensibilité (Levy et al., 2015). 

 

Un autre moyen de lutte peut consister à pré-inoculer des microorganismes bénéfiques capables de 

promouvoir la croissance de la plante et les mécanismes de défense naturels contre les stress biotiques et 

abiotiques. Les champignons capables de former des mycorhizes arbusculaires avec 90 % des plantes 

vasculaires (Smith et al., 2011 ; Smith et Smith, 2012, 2015) sont de bons candidats. Les CMA sont connus 

pour améliorer la biomasse végétale, la teneur des plantes en éléments nutritifs, modifier le modèle de 

distribution des éléments nutritifs des sources et aux puits des plantes et moduler les défenses des plantes. 

Leurs impacts réduisent la vulnérabilité des tissus foliaires aux agresseurs (Bennett et al., 2006 ; Pozo et 

Azcón-Aguilar, 2007 ; Gehring et Bennett, 2009 ; Koricheva et al., 2009 ; Pozo et al., 2010, 2015 ; Barber 

et al., 2013 ; Hoeksema et al., 2018). La mycorhization peut amorcer des réactions de défense végétales 
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dépendantes de l'acide jasmonique vis à vis d’insectes herbivores et de pathogènes (Bennett et al., 2006 ; 

Pozo et Azcón-Aguilar, 2007 ; Koricheva et al., 2009 ; Pozo et al., 2010 ; Pozo et al., 2015). 

 

En effet, la mycorhize arbusculaire formée par Rhizophagus irregularis a réduit de façon significative 

l'herbivorie d’insectes broyeurs, et la mycorhization par Glomus fasciculatum et Funneliformis mosseae a 

affecté négativement des insectes broyeurs et suceurs (Pozo et Azcón-Aguilar, 2007 ; Wehner et al., 2010 

; Barber et al., 2013). 

 

Cependant, les effets de la mycorhization arbusculaire sur les insectes qui se nourrissent dans le phloème 

de la tomate, en particulier les psylles qui sont vecteurs de bactéries pathogènes limitées au phloème comme 

Candidatus Liberibacter solanacearum ne sont pas documentés. 

 

En ce qui concerne les procaryotes pathogènes limités au phloème, il a été montré que la préinoculation de 

plantes avec F. mosseae BEG12 et Pseudomonas putida S1Pf1Rif a conduit à une réduction de la sévérité 

de la maladie associée à une diminution de la teneur en ADN du Chrysanthemum yellows Phytoplasma. 

D'après D’Amelio et al. (2011), cette mollicute, parasite obligatoire et limitée au phloème, est transmis par 

la cicadelle Macrosteles quadripunctulatus (Hemiptera : Cicadellidae). En outre, la formation de mycorhize 

arbusculaire sur tomate greffée et sur poire a permis de réduire les symptômes de maladies causées par des 

phytoplasmes (Pozo et al., 2010). Ainsi les CMA et les PGPR peuvent induire une réponse de type 

"résistance systémique induite" ou "Induced Systemic Resistance" (ISR) capable de conférer une résistance 

envers les pathogènes limités au phloème (Pozo et al., 2010 ; D’Amelio et al., 2011). 
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CHAPITRE 6 : STRESS LIÉ AU DÉFICIT HYDRIQUE 

6.1. Définition du stress hydrique 

Le stress lié à l'eau peut survenir par un excès d'eau ou par un déficit hydrique. Toutefois, le stress dû au 

déficit hydrique est beaucoup plus fréquent et est couramment désigné sous le vocable de “stress hydrique” 

(Raja et al., 2017). Les plantes subissent un stress hydrique lorsque l'approvisionnement en eau par leurs 

racines devient limitant ou quand leur taux de transpiration dévient intense (Lisar et al., 2012). Le stress 

hydrique est principalement causé par les situations de déficit en eau, comme la sécheresse ou la salinité 

élevée du sol. En cas de salinité élevée du sol et aussi dans des conditions d’inondations et de basses 

températures du sol, l'eau existe dans le sol mais les plantes ne peuvent pas l'absorber – c’est la " sécheresse 

physiologique ". La sécheresse se produit chaque année dans de nombreuses régions du monde, le plus 

souvent dans les champs sous des climats arides. Cependant, même les régions ayant des précipitations 

adéquates mais non uniformes, connaissent des environnements déficients en eau (Lisar et al., 2012). 

6.2. Effets du stress hydrique sur les plantes 

Le stress hydrique est de nature multidimensionnelle. Il affecte les plantes en causant des changements 

morphologiques, anatomiques, phénologiques, physiologiques, biochimiques et génétiques (Salekdeh et al., 

2009 ; Lisar et al., 2012 ; Hosseini et al., 2018). 

6.2.1. Modifications morphologiques, anatomiques et phénologiques 

Le premier effet évident du stress hydrique est le flétrissement car la pression de turgescence qui gonfle les 

cellules végétales et maintient les plants debout est perdue. Sans cette force, les cellules à l'intérieur des 

feuilles des plantes commencent à plasmolyser, ce qui leur donne un aspect flasque. Au fur et à mesure que 

le flétrissement augmente le point de flétrissement permanent, les cellules végétales se plasmolysent 

complètement, causant leur mort (Farooq et al., 2009 ; Lisar et al., 2012). 

 

Les effets du déficit hydrique se traduisent chez certaines plantes par des changements morphologiques 

spectaculaires. La taille de chacun des organes de la plante est fortement réduite sous l’action du déficit 

hydrique (Figure 5). La surface foliaire totale, le nombre de feuilles, ainsi que la longueur de la tige et le 

poids sec de la plante elle-même sont réduits dans des proportions significatives (Kotchi, 2004 ; Ghorchiani 

et al., 2018 ; Xu et al., 2019). Une réduction de 78 à 84 % de la hauteur de la tige, et 72 à 77 % de la surface 

foliaire est observée chez le kiwi (Actinidia deliciosa) soumis au stress hydrique (Brou, 1999). Les 

phénomènes de réduction de la longueur de la tige et du nombre de feuilles permettent toutefois à la plante 
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de diminuer sa surface transpirante dans des conditions hydriques limitantes (Brou, 1999 ; Lisar et al., 

2012). Quant aux racines, elles connaissent une croissance en longueur pour trouver les éléments 

nécessaires à la survie de la plante et pour maintenir la pression osmotique. Cette élongation s’accentue 

lorsque le stress hydrique s’intensifie (Macedo, 2012). 

 

Chez la majorité des espèces végétales, le stress hydrique est lié aux modifications de l'anatomie et de 

l'ultrastructure des feuilles : rétrécissement de la taille des feuilles, diminution du nombre de stomates, 

épaississement des parois cellulaires des feuilles, cutinisation de la surface des feuilles et sous-

développement du système conducteur (Lisar et al., 2012). Ces modifications anatomiques induites par la 

déshydratation se répercutent sur le rendement de la photosynthèse et sur la productivité (Figure 5). 

L’inhibition de l’activité photosynthétique serait due notamment aux modifications des structures 

anatomiques des feuilles. Ces perturbations anatomiques entraînent une modification de la diffusion de la 

chaleur, de l’oxygène et du CO2 dans les feuilles (Brou, 1999 ; Kotchi, 2004). 

 
Figure 5. Quelques effets du déficit hydrique sur les plantes 

Modifié d’après Kotchi (2004) 

L’impact du stress hydrique sur la productivité se caractérise de diverses manières selon le stade 

phénologique auquel le déficit hydrique s’installe. L’intervention du déficit hydrique pendant les jours qui 

précèdent la floraison est à l’origine de la formation d’organes reproducteurs inaptes à la fécondation (Brou, 
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1999). Les pollens étant insensibles au déficit hydrique, l’installation du stress hydrique pendant la floraison 

se traduit par l’émergence tardive de la soie après la formation des pollens chez le maïs. Il y a de ce fait une 

désynchronisation dans le développement des organes mâles et femelles. Celle-ci a pour conséquence la 

formation de nombreux épis stériles ou pauvres en graine (Herrero et Johnson, 1981). Enfin, il est nécessaire 

de préciser que si le stress hydrique retarde la floraison, il accélère la maturité des fruits. Ces perturbations 

morphologiques et phénologiques induites par le déficit hydrique sont surtout la conséquence des 

perturbations de la photosynthèse (Brou, 1999 ; Kotchi, 2004). 

6.2.2. Modifications physiologiques, biochimiques et génétiques 

Les conditions de sécheresse entraînent des changements quantitatifs et qualitatifs dans les protéines 

végétales. En général, les protéines contenues dans les feuilles de la plante diminuent pendant les périodes 

de déficit hydrique en raison de l’arrêt de leur synthèse tandis qu’un ensemble restreint de protéines appelées 

protéines de stress ou protéines de choc thermique (Heat Shock Proteins, HSP) est induite (Lisar et al., 

2012). Ainsi, pendant que l’activité de certaines enzymes telles que la Ribulose-1,5-bisphosphate 

carboxylase/oxygénase (Rubisco) et la Phosphoénolpyruvate carboxylase (PEPcase) diminue, celle d’autres 

enzymes comme l’α-amylase et les protéinases peuvent augmenter. Le stress hydrique provoque donc 

l’activation ou l’inhibition de très nombreuses enzymes (Lisar et al., 2012). 

 

L'hormone végétale acide abscissique (ABA) est accumulée sous des conditions de déficit hydrique et joue 

un rôle dans la réponse et la tolérance à la déshydratation (Macedo, 2012). La fermeture des stomates et 

l’induction de l'expression de plusieurs gènes impliqués dans la défense contre le déficit hydrique sont 

fonction de l'ABA. Cette hormone est synthétisé à partir de caroténoïdes dans les cellules de la pointe des 

racines ou dans les cellules parenchymateuses des faisceaux vasculaires (Rao et al., 2006). L’acide 

abscissique (ABA) synthétisé dans les racines pénètre dans les vaisseaux du xylème dans une forme libre 

ou conjugué du glucose, et de là il est transporté vers les feuilles. Les quantités d'ABA dans les sèves du 

xylème augmentent considérablement sous la réduction de la disponibilité de l'eau dans le sol, ce qui 

entraîne une augmentation de la concentration d'ABA dans différents compartiments de la feuille (Lisar et 

al., 2012). Un autre effet bien connu du stress hydrique chez les plantes est la diminution de l'activité de la 

Pompe Motrice ATPase (PM-ATPase). Cette pompe a besoin de l’eau pour réaliser ses activités de 

protonation et déprotonation. Une faible activité de cette pompe augmente le pH et la déformation de la 

paroi cellulaire (Lisar et al., 2012). L’acide abscissique (ABA) ne pouvant pas se fixer sur les sites de 

fixation situés sur la paroi cellulaire en raison de sa déformation, se déplace par le courant d'eau dans la 
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voie apoplasmique au niveau des feuilles. La concentration élevée d'ABA autour des cellules de garde 

entraîne la fermeture des stomates et aide à conserver l'eau (Lisar et al., 2012). 

 

Le stress hydrique modifie aussi l'expression des gènes et par conséquent, la synthèse de nouvelles protéines 

et d’Acide Ribonucléique messagers (ARNm). Les principales protéines synthétisées en réponse au stress 

hydrique sont les protéines LEA (Late Embryogenesis Abundant, abondantes en phase embryogénèse 

tardive), les protéines de stress de dessiccation, les protéines qui répondent à l'ABA, les enzymes 

nécessaires à la biosynthèse de divers osmoprotecteurs et les enzymes de détoxification du stress oxydatif 

généré (Lisar et al., 2012). Les protéines HSPs et les protéines LEA sont deux types majeurs de protéines 

induites par différents stress, y compris le stress hydrique. La protection des macromolécules telles que les 

enzymes, les lipides et les ARNm contre la déshydratation sont des fonctions bien connues de ces protéines 

(Lisar et al., 2012). Les protéines LEA sont des protéines présentes chez les animaux et les plantes qui 

protègent d'autres protéines contre l'agrégation due à la dessiccation ou aux stress osmotiques associés à la 

basse température (Hong-Bo et al., 2005 ; Battaglia et Covarrubias, 2013 ; Liu et al., 2017 ; Magwanga et 

al., 2018). On a d'abord découvert que les protéines LEA s'accumulaient tardivement dans l'embryogenèse 

des graines de coton. Bien qu'abondantes dans les graines et les pollens, les protéines LEA se sont avérées 

protectrices contre la dessiccation, le froid ou une salinité élevée dans une variété d'organismes, y compris 

la bactérie Deinococcus radiodurans, le nématode Caenorhabditis elegans, la crevette de mer Artemia sp. 

et les rotifères (Battaglia et Covarrubias, 2013 ; Liu et al., 2017 ; Magwanga et al., 2018). Les protéines 

LEA fonctionnent par des mécanismes distincts de ceux des chaperons moléculaires HSP (Hong-Bo et al., 

2005 ; Battaglia et Covarrubias, 2013). Bien que les causes de l'induction des protéines LEA n'aient pas 

encore été déterminées (Lisar et al., 2012), des changements de conformation des facteurs de transcription 

ou des protéines membranaires intégrines dus à la perte d'eau ont été suggérés (Hong-Bo et al., 2005 ; 

Battaglia et Covarrubias, 2013 ; Liu et al., 2017 ; Magwanga et al., 2018). Les protéines LEA sont 

particulièrement protectrices des membranes mitochondriales contre les dommages dus à la déshydratation 

(Hong-Bo et al., 2005 ; Battaglia et Covarrubias, 2013 ; Liu et al., 2017 ; Magwanga et al., 2018). 

Les protéines HSPs agissent comme des chaperons moléculaires et sont responsables de la synthèse, du 

ciblage, de la maturation et de la dégradation des protéines dans de nombreux processus cellulaires. Ils 

jouent également un rôle important dans la stabilisation des protéines et des membranes ainsi que dans l'aide 

au repliement des protéines dans des conditions de stress (Macedo, 2012). L'expression des gènes de type 

LEA sous stress hydrique est régulée à la fois par des voies de signalisation indépendantes et dépendantes 

de l'ABA (Lisar et al., 2012). Les gènes codants pour les protéines de type LEA sont divers – gènes RD 
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(Responsive to Dehydration), ERD (Early Response to Dehydration), KIN (Cold Inducible), COR (Cold 

Regulated), et RAB (Responsive to ABA) (Macedo, 2012). Le stress hydrique déclenche aussi un stress 

oxydatif (Brou, 1999 ; Lisar et al., 2012). 

6.2.2.1. Stress oxydatif dû au déficit hydrique 

Le stress oxydatif accompagne fréquemment de nombreux stress abiotiques (stress thermique, radiatif, 

salin, hydrique, etc.) et il provoque un effet secondaire délétère sur les cellules. Il est accompagné par la 

formation d'espèces réactives de l'oxygène (ROS) qui possèdent une plus ou moins grande réactivité et 

agressivité vis-à-vis des structures membranaires et/ou nucléaires de la cellule (Lisar et al., 2012). Les ROS 

les plus connus sont le radical superoxyde (O2
-.) et sa forme protonée le radical hydroperoxyle ou 

perhydroxyle (HO2 
.), l’eau oxygénée (H2O2), le radical hydroxyle (HO.) et les deux formes de l’oxygène 

singulet que l’on note 1ΔgO2 et 1Ʃg
+O2 (Macedo, 2012). Les compartiments cellulaires communs dans 

lesquels les ROS sont produits sont les chloroplastes, les mitochondries et les peroxysomes (Brou, 1999). 

Le stress hydrique peut induire chez les plantes la production du radical superoxyde (O2
-.) qui en absence 

d’oxygénase, endommage les tissus végétaux. En présence d’oxygénase telle que la superoxyde dismutase 

(SOD), cet ion radical est transformé en eau oxygénée (H2O2) qui est aussi toxique pour les cellules 

lorsqu’elle s’accumule. La détoxication de la cellule est donc assurée par la catalase et l’ascorbate 

peroxydase (APX) qui le transforment en eau et en oxygène moléculaire (Brou, 1999). 

6.2.2.2. Effets sur la nutrition minérale et l’homéostasie ionique 

Le stress hydrique affecte également la nutrition minérale des plantes et perturbe l'homéostasie ionique. Le 

calcium joue un rôle essentiel dans l'intégrité structurelle et fonctionnelle de la membrane végétale et 

d'autres structures (Macedo, 2012). Une diminution de la teneur en Ca2+ des plantes a été signalée dans de 

nombreuses plantes. En effet, le stress hydrique a entraîné une diminution d'environ 50 % de la teneur en 

Ca2+ dans les feuilles de maïs soumises à la sécheresse comparativement aux témoins (Heidari et al., 2011 ; 

Lisar et al., 2012 ; Bolat et al., 2014). 

 

Le potassium est un nutriment important et joue un rôle essentiel dans la balance hydrique, l'ajustement 

osmotique, le mouvement stomatique et enfin la résistance des plantes à la sécheresse. Une diminution de 

la concentration de K+ a été signalée chez de nombreuses espèces de plantes en condition hydrique 

déficiente, principalement en raison de dommages à la membrane et d'une perturbation de l'homéostasie 

ionique. La plante déficiente en K+ a une résistance plus faible au stress hydrique (Lisar et al., 2012 ; Bolat 

et al., 2014). 
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Le métabolisme de l'azote est le facteur le plus important qui influence la croissance et la performance des 

plantes. La perturbation du métabolisme de l'azote est un inconvénient interne crucial à la plante dans des 

conditions de déficit en eau. Certaines études ont montré une réduction de l'absorption des nitrates et une 

diminution de l'activité de la nitrate réductase sous l'effet du stress hydrique (Katan, 2009 ; Lisar et al., 

2012). 

6.3. Réponses d’acclimatation des plantes au stress hydrique 

L'acclimatation peut sembler être un concept similaire à l'adaptation qui est une caractéristique acquise 

comme la résistance génétique dans une population et qui l’aide à vivre dans un nouvel environnement. 

L'adaptation peut prendre des générations à se développer et se produit au sein de la population, tandis que 

l’acclimatation est une modification certes lente mais réversible qui permet à un organisme individuel de 

faire face à un environnement différent. L’acclimatation peut se produire en quelques jours, plusieurs 

semaines ou même des mois mais n’est pas héréditaire ou génétiquement acquis  (Heidari et al., 2011 ; 

Lisar et al., 2012 ; Bolat et al., 2014). 

Les plantes s'acclimatent aux conditions de sécheresse par divers facteurs physiologiques, biochimiques, 

changements anatomiques et morphologiques, y compris les transitions dans l'expression des gènes 

(Macedo, 2012). La physiologie de la réponse à la sécheresse au niveau de l'ensemble de la plante est très 

complexe et implique des changements délétères et / ou adaptatifs. Cette complexité est due à certains 

facteurs tels que l’espèce ou la variété végétale, la pré-acclimatation antérieure ou non de la plante au stress 

hydrique, l'intensité et la durée d’application du stress, les conditions environnementales, ainsi que la 

croissance et l'état phénologique dans lequel le déficit hydrique s’est manifesté (Lisar et al., 2012 ; Bolat et 

al., 2014). 

Cependant bien avant la mise en place de la stratégie d’acclimatation, les conditions de stress déclenchent 

une pléthore de réponses végétales allant d'une modification de l'expression génétique et du métabolisme 

cellulaire à des changements dans les taux de croissance (réduction de croissance) et les baisses de 

rendements (Macedo, 2012). Au niveau moléculaire, la réponse de la plante se traduit par une altération de 

l’expression des gènes - cas des dommages liés à l’oxydation de biomolécules ou encore cas de la réponse 

typique à des températures élevées. Cette modification se manifeste par une réduction dans la synthèse 

normale des protéines accompagnée d’une accélération de la traduction de novo de protéines HSPs (Zid et 

Grignon, 1989 ; Tsan et Gao, 2009 ; Mothay et Ramesh, 2019). 
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Au niveau cellulaire, en plus de la modification du métabolisme cellulaire, la réponse de la plante au stress 

hydrique peut causer une perturbation des transports ioniques, une augmentation de la perméabilité 

membranaire, une inhibition de l’activité de la pompe H+, une chute dans le potentiel membranaire et une 

augmentation de l’absorption du calcium à partir de l’apoplasme (Macedo, 2012). La réponse au niveau de 

la plante entière s’exprime par une baisse de la vitesse de la photosynthèse, des dégâts foliaires, une 

accélération de la sénescence et par une réduction de la croissance et une baisse dans la productivité 

(Macedo, 2012). Certaines plantes évitent les périodes de stress hydrique en accumulant suffisamment d'eau 

bien avant pour survivre pendant la période de stress. C'est ce qu'on appelle le mécanisme d’évitement des 

contraintes (Macedo, 2012). 

Les stratégies des plantes pour faire face à la sécheresse impliquent normalement une concomitance de 

mécanismes d'évitement et de tolérance du stress. Les réponses précoces à la sécheresse aident généralement 

la plante à survivre pendant un certain temps. Ainsi, face au stress hydrique, la plante s’acclimate. Cette 

acclimatation est indiquée par l’accumulation de nouveaux métabolites associés à la structure afin 

d’améliorer le fonctionnement des plantes sous stress hydrique (Lisar et al., 2012 ; Macedo, 2012 ; Bolat et 

al., 2014). Les principaux aspects de l’acclimatation impliquent le maintien de l'homéostasie (équilibre 

ionique et ajustement osmotique), la neutralisation et la réparation rapide des dommages comme le piégeage 

des espèces réactives de l’oxygène (ROS), la réduction du stress oxydatif, la régulation et la récupération 

de la croissance (Lisar et al., 2012). La fermeture des stomates est le premier événement réactif bien connu 

des plantes à la déficience en eau. La fermeture des stomates est plus étroitement liée à la teneur en eau du 

sol qu’à l'état hydrique des feuilles, et est sous le contrôle de signaux tels que l’ABA produit dans les racines 

déshydratantes (Lisar et al., 2012 ; Macedo, 2012 ; Bolat et al., 2014). 

6.4. Mécanismes d’adaptation au stress hydrique 

La résistance d’une plante à une contrainte hydrique peut être définie, du point de vue physiologique, par 

sa capacité à survivre et à croître et du point de vue agronomique, par l’obtention d’un rendement plus élevé 

que celui des plantes sensibles (Rao et al., 2006). La résistance globale d’une plante au stress hydrique 

apparaît comme le résultat de nombreuses modifications phénologiques, anatomiques, morphologiques, 

physiologiques, biochimiques et génétiques qui interagissent pour permettre le maintien de la croissance, 

du développement et de la production (Lisar et al., 2012). 
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6.4.1. Adaptation phénologique 

Pour éviter les périodes difficiles pour la croissance et le développement, certaines variétés accomplissent 

leur cycle de développement avant l’installation du stress hydrique. La précocité constitue donc un 

important mécanisme d’évitement du stress hydrique de fin de cycle (Awatef et al., 2017). Dans ces 

conditions, les paramètres phénologiques d’adaptation ou paramètres de précocité définissent le calage du 

cycle vis-à-vis des contraintes environnementales (Awatef et al., 2017). La précocité assure une meilleure 

efficience de l’utilisation de l’eau. En effet, en produisant la biomasse la plus élevée, les génotypes à 

croissance rapide et à maturité précoce utilisent mieux l’eau disponible et sont ainsi moins exposés aux 

stress environnementaux que les génotypes à croissance tardive (Awatef et al., 2017). 

6.4.2. Adaptation morphologique et anatomique 

L’effet du stress hydrique peut se traduire, selon la stratégie adaptative de chaque espèce ou génotype, par 

des modifications morphologiques pour augmenter l’absorption d’eau et pour diminuer la transpiration et 

la compétition entre les organes pour les assimilas (Fotso et al., 2019). En effet, La diminution de la surface 

foliaire des feuilles et du nombre de talles est considérée comme une réponse ou adaptation au manque 

d’eau (Farooq et al., 2009). Une des principales modifications structurelles observées chez des plantes ayant 

subi un stress hydrique, concerne l’altération des propriétés physico-chimiques des parois cellulaires 

(Farooq et al., 2009) et l’élongation du système racinaire. Ces changements peuvent être induits par des 

modifications au niveau des enzymes impliquées dans la biosynthèse des monolignols ou dans leurs 

assemblages dans la paroi. L’augmentation de l’expression de ces gènes peut être reliée à l’arrêt de la 

croissance et à l’épaississement de la paroi (Farooq et al., 2009). 

6.4.3. Adaptation physiologique 

En condition de stress hydrique, plusieurs phénomènes physiologiques vitaux sont modifiés chez les plantes 

pour en surmonter les effets. 

6.4.3.1. Teneur en chlorophylle 

Sous un stress hydrique, une diminution de la teneur en chlorophylle est remarquée chez certaines plantes 

tel que le blé dur (Chakraborty et Pradhan, 2012). Pour limiter les pertes en eau par évaporation et aussi 

l’augmentation de la résistance à l’entrée du CO2 atmosphérique nécessaire à la photosynthèse, l’économie 

de l’eau se traduit par une turgescence relative moins affectée par le stress conduisant à une dilution de la 

chlorophylle (Rao et al. 2006 ; Lisar et al. 2012). Le rapport chlorophylle a / chlorophylle b est un bon 

indicateur du seuil de tolérance au stress hydrique (Rao et al. 2006 ; Lisar et al. 2012). Des travaux ont 
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montré que l’augmentation de la teneur en proline foliaire sous l’effet du stress est suivie par une réduction 

de la teneur en pigments chlorophylliens totaux (Chlorophylles a et b). Ces résultats révèlent une certaine 

proportionnalité, mais inversée, entre les teneurs en proline accumulées et les teneurs en pigments 

chlorophylliens perdues (Tahri et al., 1998). Par ailleurs, la survie des plantes au manque d’eau est en partie 

dû à l'entretien de la capacité photosynthétique des feuilles, permettant le rétablissement rapide des plantes 

à la suite d’une période de stress hydrique (Lisar et al., 2012). 

6.4.3.2. Régulation stomatique 

La fermeture des stomates et l’inhibition de la croissance des feuilles constituent les premières réponses au 

déficit hydrique (Kotchi, 2004 ; Fotso et al., 2019). Ces deux réponses permettent à la plante de limiter les 

pertes excessives en eau, qui peuvent entraîner la déshydratation cellulaire et les phénomènes de cavitation 

xylémienne (Lisar et al., 2012). Le mécanisme d’ouverture et de fermeture des stomates est déterminé par 

le changement de turgescence des cellules de garde vis-à-vis des cellules du mésophylle, mais dépend aussi 

de la disponibilité en énergie métabolique et de la perméabilité des membranes (Fotso et al., 2019). 

L’accroissement de la densité stomatique peut augmenter l’assimilation nette du CO2 et diminuer la perte 

en eau. En effet, un nombre élevé de stomates peut engendrer des stomates de petite taille et à fermeture 

rapide (Chaves, 2004 ; Barnaby et al., 2013). Par ailleurs, les variétés de maïs ayant une conductance et une 

densité stomatique élevée sont plus résistantes au stress hydrique en donnant le rendement en grains le plus 

satisfaisant. La régulation de l'état hydrique des parties aériennes végétales par la fermeture des stomates 

est notamment déclenchée par l’ABA, hormone synthétisée par les racines sujettes à un stress hydrique et 

véhiculée jusqu’aux feuilles par la sève brute (Davies et al., 2005 ; Lisar et al., 2012). 

6.4.3.3. Maintien de la teneur relative en eau 

La teneur relative en eau fait partie des paramètres physiologiques indicateurs de la résistance au stress 

hydrique des espèces végétales. Cet indicateur mesure le changement relatif dans le volume cellulaire des 

plantes (Fotso et al., 2019). En pratique, la teneur relative en eau est autant caractéristique de l’état hydrique 

des végétaux que le potentiel hydrique (Fotso et al., 2019). En effet, les espèces végétales qui maintiennent 

des teneurs foliaires relatives en eau élevées sont considérées comme étant des espèces résistantes à la 

sécheresse et/ou à la salinité et sont caractérisées par une grande capacité d’ajustement osmotique (Al-

Ghumaiz et al., 2017 ; Ekbic et al., 2017). 
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6.4.4. Mécanismes d’adaptation biochimique 

Pour s’adapter à la contrainte hydrique, une synthèse accrue de molécules est assurée et ces molécules 

assurent de nombreuses fonctions (Tahri et al., 1998). 

6.4.4.1. Accumulation de la proline  

L’accumulation de la proline constitue un véritable mécanisme de tolérance au stress hydrique (Ashraf et 

Foolad, 2007). La proline est la molécule organique la plus accumulée chez les organismes lors d’un stress. 

Son accumulation dans l’organisme, liée à l’osmorégulation cytoplasmique, est l’une des stratégies 

adaptatives fréquemment observées chez les plantes pour limiter les effets du stress hydrique (Bandurska 

et al., 2017). La proline joue un rôle dans le maintien de la croissance optimale des plantes en condition de 

stress hydrique (Fotso et al., 2019). 

6.4.4.2. Sucres solubles 

Le potentiel osmotique peut être maintenu pour un stress hydrique de faible ou moyenne intensité, par 

ajustement osmotique (Bajji et al., 2001). Les sucres peuvent servir de composés solubles compatibles pour 

cet ajustement osmotique, comme de nombreuses autres molécules (proline, glycine-bétaïne, pinitol, etc.) 

(Bajji et al., 2001 ; Finan et Guilak, 2010 ; Santander et al., 2017). Par ailleurs, il a été observé que sous 

stress hydrique, les réserves amylacées sont progressivement utilisées suite à leur conversion rapide en 

saccharose qui peut être associée à une inhibition de la synthèse de l’amidon (Bajji et al., 2001 ; Finan et 

Guilak, 2010 ; Santander et al., 2017). Ainsi, les enzymes liés au métabolisme des sucres semblent avoir 

une importance majeure dans la tolérance au stress hydrique (Barlet et al., 1990). L’implication des sucres 

a été mise en évidence par les corrélations observées entre le contenu en certains sucres et l’acquisition de 

la tolérance (Bajji et al., 2001 ; Finan et Guilak, 2010 ; Santander et al., 2017). 

6.4.4.3. Polyphénols  

La production de composés phénoliques (ou polyphénols) est l'une des stratégies utilisées par certaines 

espèces végétales indigènes de milieux défavorables pour éviter les dommages oxydatifs causés par la 

sécheresse. Larrea divaricata montre une forte production de polyphénols tout au long de l'année, avec une 

synthèse améliorée en automne, saison de la plus grande sécheresse dans les savanes arbustives 

patagoniennes (Varela et al., 2016). La variation des phénols totaux au fil des saisons est proportionnelle à 

la capacité antioxydante et inversement proportionnelle à la peroxydation des lipides (Varela et al., 2016). 

Le génotype B229 du peuplier a également montré une augmentation de la capacité antioxydante et de 

l'activité de la Phénylalanine Ammonia Lyase (PAL) dans les racines et les feuilles sous stress hydrique. 
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Ce qui est l'indicateur de l'adaptabilité des peupliers au stress hydrique (Popović et al., 2016). Les clones 

de thé tolérants au stress hydrique ont maintenu une teneur élevée en polyphénols à une faible teneur en eau 

du sol, et ont également montré moins de fluctuations dans les composés phénoliques lorsqu'ils étaient 

soumis à des changements dans la teneur en eau du sol (Cheruiyot et al., 2007). Il existe une corrélation 

significative entre la teneur totale en polyphénols et la croissance des tiges et l'indice de stress hydrique du 

thé. Il existe également une relation linéaire (avec R2 = 0,97) pour le thé entre la teneur en eau du sol, l'indice 

de stress hydrique et la teneur en polyphénols des tiges (Cheruiyot et al., 2007). Les polyphénols sont des 

indicateurs intéressants pour sélectionner des variétés de plantes tolérantes à la sécheresse (Cheruiyot et al., 

2007). 

 

CONCLUSION PARTIELLE 

Le maïs, la tomate et l’hévéa sont des spéculations agricoles d’une grande importance alimentaire et 

industrielle. Toutefois, leurs cultures font face à de nombreux stress biotiques et abiotiques à l’origine de 

pertes importantes de production affectant le budget des planteurs et, par ricochet, l’économie des pays 

producteurs. Les moyens de lutte contre ces parasites sont diversifiés, mais, de plus en plus, aux dépens de 

la lutte chimique classique, la lutte biologique est encouragée, pour des raisons liées à la protection des 

ressources naturelles, à la préservation de l’environnement et à la santé des consommateurs. La section 

suivante sera consacrée au matériel ainsi qu’aux différentes méthodes employant les agents de lutte 

biologique que sont le PGPP Pseudomonas chlororaphis 30-84 et/ou le CMA Rhizophagus irregularis 

DAOM 197198, mis en œuvre pour atteindre les objectifs de cette thèse. 
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DEUXIÈME PARTIE : 

MATÉRIEL ET MÉTHODES 
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INTRODUCTION 

Dans le souci d'améliorer la disponibilité, la cohérence et la performance de la lutte biologique, il est 

nécessaire d’avoir une bonne compréhension des mécanismes moléculaires d’interaction plante - microbe. 

La manipulation correcte des gènes et des partenaires impliqués dans ces interactions peut permettre de 

mieux les exploiter à des fins de gestion efficiente de stress. Le but de cette partie est : 

- de déterminer le rôle du gène 9-ZmLOX12 et des phénazines dans l’interaction maïs - 

microsymbiotes (CMA ET PGPP) - agent causal de l’anthracnose foliaire (ALB) ; 

- de déterminer le rôle des gènes 9-ZmLOX3 et 9-ZmLOX12 dans l’interaction tripartite maïs - CMA 

- stress hydrique ; 

- d’analyser l’interaction tomate - CMA - LSO - psylle vecteur Bactericera cockerelli (Šulc) ; 

- et d’évaluer la résistance induite par la mycorhization arbusculaire de l’hévéa au stress hydrique. 

CHAPITRE 7 : DÉTERMINATION DU RÔLE DU GÈNE 9-ZmLOX12 ET DES PHÉNAZINES 

DANS L’INTERACTION MAÏS - MICROSYMBIOTES (CMA ET PGPP) - AGENT CAUSAL DE 

L’ANTHRACNOSE FOLIAIRE (ALB)  

7.1 Introduction 

Cette étude a porté sur le gène codant pour 9-ZmLOX12, une 9-lipoxygénase impliquée dans la synthèse 

de l’acide jasmonique (JA) chez le maïs (Gao et al., 2007 ; Christensen et al., 2014). 

Cette étude avait pour objectifs de caractériser : 

(1) l’effet de l’inactivation du gène sur la colonisation des racines de maïs par Rhizophagus irregularis 

DAOM 197198 et de Pseudomonas chlororaphis 30-84 en comparant les performances entre le 

type sauvage et le mutant ; 

(2) l’effet de l’inactivation du gène sur la sévérité de l’anthracnose foliaire (ALB) de lignées 

préinoculées ou non en comparant les performances entre le type sauvage et le mutant ; 

(3) l’effet de la coinoculation de R. irregularis DAOM 197198 et de P. chlororaphis 30-84 sur 

l’anthracnose foliaire (ALB) ; 

(4) la nature de l'interaction entre P. chlororaphis 30-84 et R. irregularis DAOM 197198 dans un split-

root system particulièrement. 

Les essais ainsi que leurs réplications se sont déroulés entre septembre 2014 et décembre 2016. 

7.2 Prétraitement du matériel végétal et du substrat de culture 



  Matériel et Méthodes : Chapitre 7 

64 

Le matériel végétal est composé de la lignée pure de maïs W438 résistante à l'ALB, de la lignée pure de 

maïs B73 sensible à l'ALB (Constantino et al., 2013), et d'une lignée NIL (Near Isogenic Line) mutante 

chez qui le gène ZmLOX12 a été inactivée. Cette lignée mutante ci-après désignée B73lox12-1 a été obtenue 

par insertion d'un transposon de type mutateur dans la lignée B73. La lignée de maïs mutante utilisée est 

quasi isogénique au stade génétique de backcross sept (Christensen et al., 2014 ; Wang et al., 2019). Toutes 

les semences ont été fournies par le Department of Plant Pathology et Microbiology (Texas A&M 

University, College Station, Texas, USA). Les semences ont été désinfectées dans une solution 

d’hypochlorite de sodium diluée à 3 % pendant 30 min et rincées deux fois à l'eau bidistillée stérilisée. Les 

semences désinfectées ont ensuite prégermé sur un milieu d’eau gélosée pendant quatre à cinq jours. 

Les semences prégermées ont été transférées dans des pots de 3,79 litres (1 gal) remplis du substrat de 

culture "Metro-Mix 900" (Sun Gro® Horticulture Inc., Agawam, Massachusetts, USA) préalablement 

autoclavé (1 h par jour à 120 °C et à 1 bar pendant 3 jours consécutifs). Les semences ont enfin été déposées 

dans une chambre de culture. Une humidité de 50 % et un cycle alternant 12 h d'obscurité à 20 °C et de 12 

h de lumière à 30 °C y ont été maintenus tout le long des essais. Le substrat de culture, Metro-Mix 900, 

contient 40 % écorce 25 % de tourbe de sphaigne canadienne, de 10 % de perlite et 25 % de vermiculite. 

Dans les essais en split-root system, un plant d'une semaine d'âge après prégermination, a été transposé sur 

deux conteneurs de 164 ml chacun remplis du substrat de culture "Metro-Mix 900" afin que la moitié du 

système racinaire soit reçue dans chaque conteneur. Des plants âgés d'une semaine ont été utilisées dans les 

essais en split-root system parce que l'hypocotyle à ce stade de croissance s'insérait bien dans l'ouverture 

aménagée sur les deux conteneurs articulés et divisait le système racinaire en deux parts, chacune logeant 

dans un "conetainer". Toutes les plantes ont été cultivées dans la même chambre de culture et dans les 

mêmes conditions. 

7.3 Obtention des mutants de Pseudomonas chlororaphis 30-84 

La souche sauvage P. chlororaphis 30-84 (ci-après désignée Pc) est naturellement résistante à la 

rifampicine. Elle a été isolée de la rhizosphère de plants de blé (Pierson et Pierson, 1996) et fournie par le 

Department of Horticultural Sciences (Texas A&M University, College Station, Texas, USA). 

Le mutant désigné "Phz- mutant" contient une fusion chromosomique phzB-lacZ inactivant l’expression de 

l’opéron de biosynthèse des phénazines. Il est dérivé de la souche P. chlororaphis 30-84 qui a été 

mutagénisé grâce au transposon Tn5 avec le plasmide pSUP1021 comme décrit précédemment (Wood et 

Pierson, 1996 ; Wood et al., 1997). Des transconjugants putatifs ont été sélectionnés sur des milieux LB 
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contenant de la kanamycine (50 μg/ml) et de la rifampicine (100 μg/ml). Les transconjugants ont été 

ensemencés sur un milieu minimal M9 supplémenté avec du 4 % (poids/volume) de 5-bromo-4-chloro-3-

indolyl-b-D-galactopyranoside (X-Gal ; 2 µl/ml) dissous dans du N,N-diméthylformamide, et ensuite 

visuellement criblés pour une couleur bleue foncée. Ce mutant produit de la β-galactosidase au lieu des 

phénazines.  

Selon la procédure susmentionnée, un autre mutant Phz- a également été généré qui exprime la fluorescence 

verte de la GFP (Green fluorescent Protein) au lieu des phénazines. Ce mutant a été nommé PcGFP. 

Le mutant Gac- (ci-après désigné Gac- mutant) est un mutant naturel qui peut être isolé de la rhizosphère 

de toutes les plantes inoculées quelques semaines auparavant avec le type sauvage de P. chlororaphis 30-

84. Il est maintenu sur milieu de culture LB (Lysogeny Broth) ou KMB (King Medium B) en laboratoire. 

Le mutant Gac- n’a plus la capacité du quorum sensing et ne produit aucun métabolite secondaire, donc, 

pas de phénazines (Chancey et al., 2002 ; Driscoll et al., 2011 ; Wang et al., 2013 ; Yan et al., 2018). 

L'expression de l’opéron de biosynthèse des phénazines (phzXYFABCD) est régulée par la région 

atténuative 5' UTR du gène phzX (Yu et al., 2018). Afin de générer une souche mutante (ci-après désignée 

PcEnh) produisant plus de phénazines que P. chlororaphis 30-84 (cinq fois plus), un fragment d’ADN de 

1,5 kb contenant une délétion de 90 pb dans le 5'-UTR de l’opéron biosynthétique des phénazines a été 

synthétisé par GeneScript (Piscataway, New Jersey, USA) et obtenu sous le nom de pUC57-Enh. Ce 

fragment manque 90 pb de séquence (incluant les deux sites de l’enzyme de restriction SspI et la seconde 

répétition directe) commençant à +8 pb (du site de début de transcription) jusqu'au RBS (Ribosome Binding 

Site) de phzX, mais maintenant le RBS endogène et le codon initiateur de phzX (Yu et al., 2018). Pour 

faciliter la recombinaison homologue, le fragment comprenait une séquence flanquante en amont du site de 

l’enzyme de restriction EcoRV au milieu du phzR et en aval du site de l’enzyme de restriction BamHI à 

l'extrémité 3' du phzY (le deuxième gène de l’opéron Phz). Le fragment total de 1 575 pb a été cloné sur le 

site de BamHI du vecteur pLAFR3 générant le pLAF-phzEnh comme décrit par Yu et al. (2018). Le 

plasmide PLAF-phzEnh a été introduit dans des souches de P. chlororaphis 30-84 contenant le plasmide 

pUCP18-RedS tel que décrit par Wang et al. (2012) par accouplement tri-parental avec les souches 

Escherichia coli DH5α et HB101, et la délétion chromosomique 90-bp du 5'-UTR de l'opéron de 

biosynthèse des phénazines a été obtenue avec l’aide des recombinases du phage Red λ comme décrit par 

Lesic et Rahme (2008), Sharan et al. (2009) et Wang et al. (2012). Les colonies de couleur orange-foncée 

sur milieu PPMD (pigment production medium-D) sont les mutants souhaités. Le milieu PPMD est une 
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forme modifiée du milieu PPM dans lequel le Protéose Peptone no. 3 est remplacé, à la même concentration, 

par le Bacto Peptone (Wood et Pierson, 1996 ; Wood et al., 1997). Le plasmide pUCP18-RedS a été éliminé 

en contre-sélection par ensemencement sur milieu LB (avec 5 g de NaCl par litre) supplémenté avec 5 % 

de sucrose comme décrit par Yu et al. (2018). Les colonies résistantes à la kanamycine et au sucrose ont 

été sélectionnées. 

La souche sauvage P. chlororaphis 30-84 a également été transformée par fusion traductionnelle de 

l’opéron Phz avec le gène rapporteur GFP tel que décrit par Yu et al. (2018). Cette transformation a permis 

de suivre l'expression de l’opéron Phz et donc la production de phénazines. Ce mutant a été nommé phz::gfp. 

Il s'agit d'un P. chlororaphis portant un plasmide avec un rapporteur traductionnel indiquant l'expression 

génique pour la biosynthèse des phénazines (phzB::gfp). 

7.4 Inoculation de Rhizophagus irregularis et des souches dérivées de Pseudomonas chlororaphis 

Pour l'inoculation mycorhizienne, 100 µl du produit commercial Myke Pro Potato L® (Premier Tech, 

Québec, Canada), qui contient 10 500 spores viables de R. irregularis DAOM 197198 par millilitre d’un 

milieu à base d’alginate de sodium, ont été répandus sur le système racinaire des plants au stade végétatif 

une feuille (V1) ou trois feuilles (V3) selon les protocoles expérimentaux. Les plants non mycorhizés ont 

également reçu une portion aliquote de 100 µl d'un filtrat (maille du filtre < 30 µm) du produit commercial 

mycorhizien afin de fournir le milieu à base d’alginate de sodium et la même population microbienne 

exempt de propagules du CMA. 

Pour l'inoculation rhizobactérienne, une seule colonie d’une souche de P. chlororaphis 30-84 a été cultivée 

dans 25 ml de milieu LB à 27 °C sous agitation rapide. Après 12 h, les cellules ont été collectées après 

centrifugation à 3095×g (4000 tr/min) pendant 15 min et l'inoculum bactérien a été normalisé à l’absorbance 

ou densité optique DO620 de 0,4 correspondant à la phase stationnaire (soit environ 108 - 109 CFU/ml) dans 

du tampon phosphate salin (PBS, pH = 7,4). Par la suite, 2,5 ml d'inoculum bactérien ont été appliqués 

directement sur le système racinaire des plants au stade végétatif une feuille (stade V1) ou 3 feuilles (stade 

V3) respectivement selon les expérimentations sur système racinaire entier ou en split-root system. Les 

plants non bactérisés ont également reçu la même quantité d'inoculum bactérien autoclavé (120 °C, 15 min) 

afin de fournir le milieu LB exempt de PGPP vivants. 

 

 

7.5 Inoculation foliaire de Colletotrichum graminicola 
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La souche M1.001 de C. graminicola a été caractérisée par Constantino et al. (2013) et fournie conservée 

sur des grains de gel de silice par le Department of Plant Pathology et Microbiology (Texas A&M 

University, College Station, Texas, USA). Elle a été cultivée pendant deux semaines sur milieu PDA (Potato 

Dextrose Agar) à température ambiante avec un éclairage continu provenant d'une source lumineuse 

fluorescente. La préparation de l'inoculum phytopathogène a été effectuée comme décrit précédemment 

(Venard et Vaillancourt, 2007 ; Sukno et al., 2008). Pour ce faire, les conidies ont été collectées en ajoutant 

10 ml d'eau pure à la boîte de Pétri et en raclant délicatement la surface avec un épandeur (spreader). La 

suspension conidienne a ensuite été filtrée à travers de la gaze (mousseline) stérile puis lavée à l'eau pure 

lors de deux centrifugations à 1741×g (3000 tr/min) pendant 3 min. La concentration des conidies a ensuite 

été ajustée à 1×106 conidies par ml à l'aide d'un hémocytomètre. Afin d’éliminer le ruissellement de 

l’inoculum sur la feuille, 0,01 % de Tween-20 a été ajouté à la suspension sporale. Des aliquotes de 10 µl 

de la suspension conidienne ont été utilisées pour inoculer, tel que décrit par Raun et al. (2005), la 3ème 

feuille des plants au stade V3. Avant l'inoculation, les plants ont été couchées et les feuilles ont été scotchées 

délicatement dans un bac sur du papier stérile qui sera, après inoculation, imbibé d’eau pure afin d'assurer 

une humidité relative élevée dans l’enceinte après couverture du bac avec du plastique noir. Les plants sont 

restés ainsi dans l’obscurité pendant 18 h et à 27 ± 2 °C suivant les consignes de Venard et Vaillancourt 

(2007). Les surfaces de lésions foliaires ont été évaluées trois jours après l’inoculation du pathogène tel 

suggéré par da Costa et al. (2014). 

7.6 Application du régime hydrique et de la fertilisation 

Les plants ont été arrosés par jour alterné avec 30 ml d’eau pure et 30 ml de la solution Hoagland 0,5 N 

depuis le repiquage jusqu’au stade végétatif 3 feuilles (stade V3). Un gramme de rock-phosphate [2 à 3 % 

d'hydroxyapatite (HA)Ca10(PO4)6(OH)2] à libération lente de phosphate a été ajouté à 100 g du substrat 

avant le semis. La formule du rock phosphate est 0-3-0. L’azote (N) et le potassium (K) ont été apportés 

aux plants par la solution nutritive Hoagland 0,5 N (composition en Annexe 1). 

7.7 Évaluation des effets des microsymbiotes sur l’anthracnose foliaire 

Les unités expérimentales étaient constituées de six plants par traitement, cultivés comme susmentionné. 

Les traitements consistaient en des plants inoculés ou non avec Rhizophagus irregularis DAOM 191798, 

les souches dérivées de Pseudomonas chlororaphis 30-84 et la souche M1.001 de Colletotrichum 

graminicola, comme indiqué au Tableau 2. Le traitement témoin consistait en six plants uniquement 

inoculés avec l'agent pathogène au stade végétatif trois feuilles (stade V3). Les plants recevant les agents 
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de lutte biologique ont été préinoculés au stade V1 avec au moins un des microorganismes bénéfiques et 

ensuite infectés au stade V3 avec l'agent pathogène (Tableau 2). 

 

Tableau 2. Traitements pour l'évaluation de l'antagonisme de Rhizophagus irregularis DAOM 197198 et 

de souches de Pseudomonas chlororaphis 30-84 vis-à-vis de Colletotrichum graminicola M1.001 

Libellé des 

traitements 
Type de microsymbiote inoculé 

Période 

d’application du 

microsymbiote 

Période 

d’application 

du pathogène 

- Témoin - Pas d’inoculation 

Stade végétatif 

une feuille 

(Stade V1) 

Stade végétatif 

trois feuilles 

(Stade V3) 

- Ri - R. irregularis DAOM 197198 

- Pc - Type sauvage de P. chlororaphis 30-84 

- Ri×Pc - Coinoculation de Ri et Pc 

- PcEnH - Mutant de P. chlororaphis 30-84 produisant 5 

fois plus de phénazines 

- Gac- mutant - Mutant naturel Gac de P. chlororaphis 30-84 ne 

produisant pas de métabolites secondaires 

appliqué seulement à la lignée B73 

- Phz- mutant - Mutant de P. chlororaphis 30-84 ne produisant 

pas de phénazines mais de la β-galactosidase 

 

Le dispositif en randomisation totale utilisé pour une lignée donnée est illustré dans la Figure 6. 

 
Figure 6: Schéma du dispositif expérimental en randomisation totale de l’essai sur l’anthracnose foliaire 

Pour la légende, voir Tableau 2 
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Trois jours après inoculation de l'agent pathogène, les feuilles inoculées ont été sectionnées, scannées et les 

surfaces des lésions ont été mesurées à l'aide du logiciel ImageJ 1.52p (NIH, Bethesda, Maryland, USA) en 

déterminant les régions d’intérêt comme décrit par Schneider et al. (2012) et Rueden et al. (2017). Une 

évaluation qualitative des réponses des lignées à l’infection pathologique selon les traitements de 

préinoculation racinaire a été aussi réalisée selon l’échelle de notation de da Costa et al. (2014) illustrée 

dans le Tableau 3. 

 

Tableau 3. Échelle descriptive de la réaction des feuilles de maïs à l'anthracnose en serre 

Note Réaction Type de lésions 

1 Résistance / 

hypersensibilité 

Petites ponctuations chlorotiques (mouchetures), 

pouvant montrer des tissus nécrotiques, non entourées 

de zones décolorées. Absence de sporulation 

2 Résistance Lésion circulaire à irrégulière, de couleur brun pâle à 

brun, souvent entourée d'un halo chlorotique ou jaune. 

Absence de sporulation. Sévérité : moins de 5 %. 

3 Résistance Lésion circulaire à irrégulière, de couleur brun pâle à 

brun, souvent entourée d'un halo chlorotique ou jaune. 

Absence de sporulation. Sévérité maximale : 20 %. 

4 Susceptibilité Lésions de forme ovale prédominante, couleur gris 

verdâtre sur les deux surfaces foliaires, présence de 

halos concentriques en croissance. Présence de 

sporulation. Sévérité : 21 - 40 %. 

5 Susceptibilité Lésions de forme essentiellement ovale, couleur gris 

verdâtre sur les deux surfaces des feuilles, présence de 

halos concentriques en croissance. Présence de 

sporulation. Sévérité : plus de 40 %. 

D’après da Costa et al. (2014) 

 

Immédiatement après le scan, toutes les feuilles ont été traitées à l'azote liquide et conservées à -80 ℃ avant 

que la teneur en ergostérol par nombre de lésions ne soit mesurée grâce à la chromatographie en phase 

liquide couplée à la spectrométrie de masse (LC-MS). Pour cela, une feuille de chaque traitement a été 

placée dans un flacon à scintillation et découpée en morceaux. Les extractions d'ergostérol ont été préparées 

en incubant les feuilles découpées avec 5 ml de chloroforme mélangé à 2,5 ml de méthanol pour produire 

un solvant chloroforme et méthanol dans une proportion de 2:1 (v/v). Les feuilles dans la solution 

d'extraction ont été incubées pendant 16 heures à l'obscurité avant d'être filtrées à travers une seringue filtre 

à pores de 0,2 µm de membrane en nylon. 2 µl du filtrat ont été combinés avec 50 µl de 20 µM de 

cholestérol-C13 (cholestérol-25, 26, 27-13C ; Sigma cat. # 3707678) dans du méthanol comme standard 
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interne et séchés sous un courant d'azote. Ensuite, les échantillons ont été remis en suspension dans 100 µl 

de méthanol et analysés en utilisant la chromatographie liquide en phase inverse couplée à l'ionisation 

chimique à pression atmosphérique en mode positif et la spectrométrie de masse en tandem [(+)LC-APCI-

MS-MS] pour une confirmation et une quantification complètes de l'ergostérol dans les feuilles, telle que 

décrite par Headley et al. (2002). Le système a utilisé une colonne Ascentis Express C-18 (3 cm × 2,1 mm, 

2,7 µm) connectée à un API 3200 LC/MS/MS avec monitoring des réactions multiples ou multiple reaction 

monitoring (MRM). Le volume d'injection était de 2 µl et la phase mobile isocratique était constituée de 

méthanol à un débit de 200 µl/min. Dans ces conditions, l'ergostérol est élué à 1,56 min en moyenne. 

L'effluent de la colonne a été acheminé à l'interface APCI d'un spectromètre de masse triple quadripôle de 

SCIEX (AB Sciex LLC, Framingham, Massachusetts, USA) réglé sur le mode d'ions positifs. Les 

conditions d'interface étaient les suivantes : Une tension de couronne de 7,2 kV et une température de source 

et de désolvatation de 130 et 500 °C, respectivement. Le gaz azote du nébuliseur a été réglé au débit 

maximum, tandis que les débits du cône et de l'azote de désolvatation ont été fixés à 151 et 181 L.h-1 

respectivement. La tension du cône d'échantillonnage a été maintenue à 11 V. Le monitoring des réactions 

multiples a été utilisé pour la confirmation et la quantification de l'ergostérol. Le suivi de la transition s’est 

fait de l'ion précurseur m/z 379,43 vers l'ion produit m/z 69,00 Da, avec un temps de séjour de 0,50 s et un 

retard entre les canaux de 0,10 s. La pression du boîtier de la cellule de collision a été augmentée à 3,38×10-

4 mbar en utilisant l'argon comme gaz de collision avec une énergie de collision appliquée de 78 eV (cadre 

de référence du laboratoire). La quantification était basée sur une méthode standard externe en cinq points 

avec un étalonnage linéaire (r2 = 0,9998) sur une plage de concentration de 0,10-1,00 mg.ml-1. 

 

L'incidence de la maladie (DI %) par lignée maïs et par traitement a aussi été calculée selon la formule : 

DI = 100 ×  
Nombre de feuilles nécrosées

Nombre total de feuilles inoculées
  (Gomez et al., 2019). 

 

L'effet d'inoculation mycorhizienne (MIE %) a également été calculé par lignée de maïs comme suit : 

MIE =  100 ×
Surface moyenne des lesions de plants mycorhizés − Surface moyenne des lesions de plants témoins

 Surface moyenne des lesions de plants témoins
 

(Surendirakumar et al., 2019). 

 

L'effet d'inoculation bactérienne (BIE %) a été calculé par lignée de maïs selon la formule suivante : 

BIE =  100 ×
Surface moyenne des lesions de plants bacterisés − Surface moyenne des lesions de plants témoins

 Surface moyenne des lesions de plants témoins
. 

Formule adaptée d’après celle de Surendirakumar et al. (2019). 
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Enfin, l'effet de la coinoculation (DIE %) a été calculé par lignée de maïs selon la formule suivante : 

DIE =  100 ×
Surface moyenne des lesions de plants coinoculés − Surface moyenne des lesions de plants témoins

 Surface moyenne des lesions de plants témoins
. 

Formule adaptée d’après celle de Surendirakumar et al. (2019). 

7.8 Évaluation de la colonisation racinaire 

La longueur des racines colonisées par Rhizophagus irregularis 197198 a été estimée à l'aide du protocole 

de coloration de Phillips et Hayman (1970) et de la méthode du gridline intersect (Giovannetti et Mosse, 

1980). La colonisation racinaire a été exprimée en pourcentage de la longueur mycorhizée des racines 

(Giovannetti, 2008 ; Brundrett, 2009). Pour ce faire, dans la méthode du gridline intersect, les racines sont 

dispersées au hasard dans une boîte de Petri de 9 cm de diamètre avec des lignes de grille de 11/14 cm 

(Annexe 2). L'observateur scrute le long de ces lignes de grille avec un microscope de dissection pour 

quantifier les intersections entre les lignes de grille et les racines - qui sont désignées comme étant soit 

colonisées, soit non mycorhiziennes. La proportion de la longueur des racines qui est mycorhizienne et la 

longueur totale des racines peuvent alors être calculées à partir d'un facteur de conversion dérivé de la 

longueur totale des lignes de la grille et de la surface de la boîte de Petri. Au moins 100 intersections ont 

été utilisées pour évaluer un échantillon et afin d’améliorer la précision de l’estimation du taux de 

colonisation, les échantillons ont été soumis à de nouvelles randomisations et recomptés dix fois. 

 

La colonisation racinaire par Pseudomonas chlororaphis 30-84 a été évaluée en dénombrant les unités 

formant colonies par gramme de racine (CFU/g) tel que décrit par Maddula et al. (2006, 2008). Pour ce 

faire, après avoir lavé délicatement les racines pour ôter le substrat de culture, elles ont été laissées à sécher 

brièvement (10 s maximum) sur une serviette de papier stérile et ensuite pesées. Elles ont alors été 

immergées dans 40 ml de solution tampon phosphate salin PBS (pH = 7,4) et les bactéries ont été isolées 

des racines en alternant trois séries de vortexage et de sonication d’une durée de 10 s chacune. Enfin, 100 

µl d’une dilution de facteur 104 ont été répandus sur milieu de culture LB contenant de la rifampicine (100 

µg/ml) et du cycloheximide (50 µg/ml). Les milieux de culture ont été incubés à 27 °C. Après deux jours, 

les CFU ont été comptées et normalisées par gramme de racines fraîches. 

7.9 Évaluation du rôle inducteur de résistance systémique des phénazines 

Une hypothèse plausible est que les phénazines agissent comme inducteur de résistance systémique chez 

les plantes. Cette hypothèse a été testée en inoculant au stade végétatif une feuille (stade V1), six plants de 

B73 et de W438 avec les souches dérivées de Pseudomonas chlororaphis, c’est-à-dire, Phz- mutant, Pc et 

PcEnh, dont la quantité de production de phénazines croît dans l’ordre de citation. Le protocole 
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d'inoculation foliaire du pathogène Colletotrichum graminicola M1.001 était identique à celui décrit 

précédemment. L’évaluation des effets des souches dérivées de P. chlororaphis sur les surfaces des lésions 

nécrotiques a été faite comme précédemment décrite. 

7.10 Évaluation des effets de Rhizophagus irregularis sur la production de phénazines 

Une hypothèse plausible de la coexistence entre les deux microsymbiotes de l’étude est que R. irregularis 

a un mécanisme de résistance à l'effet antifongique des phénazines en réduisant la production et/ou la 

sécrétion de phénazines par Pseudomonas chlororaphis. Cette hypothèse a été partiellement vérifiée en 

utilisant R. irregularis en coinoculation ou non avec le mutant de P. chlororaphis phzB::gfp et le mutant 

PcGFP déficient en phénazines sur douze plantes de B73 au stade végétatif V1. Une méthode novatrice de 

cytométrie en flux basée sur le tri des cellules activées par fluorescence (FACS) a été utilisée pour mesurer 

l'expression de ces rapporteurs à base de GFP dans la rhizosphère. La cytométrie en flux basée sur le FACS 

est une méthode puissante pour la détection et la quantification de la fluorescence de milliers de cellules 

individuelles au sein d'une population, lorsqu'elles passent par seconde à travers un faisceau laser (Werra 

et al., 2008). L'intensité médiane de la fluorescence verte a été mesurée par cytométrie en flux par semaine 

post inoculation sur six plants après fixation avec 2 % de formaldéhyde à l'aide d'un cytomètre en flux 

FACSCalibur équipé d'une source lumineuse d'excitation laser à ions argon de 15 mW refroidie à l'air (488 

nm) (Becton Dickinson, San Jose, Californie, USA). Le cytomètre en flux recueille des données sur chaque 

cellule bactérienne s'écoulant dans un capillaire mince, notamment sa taille et sa granularité (complexité 

interne), déterminées respectivement avec le détecteur à diffusion frontale (FSC) et le détecteur à diffusion 

latérale (SSC), et ses émissions de fluorescence verte sont enregistrées avec les détecteurs de fluorescence 

FL1-H. Les signaux FSC ont été recueillis à l'aide d'une photodiode avec un facteur d'amplification de 10 

et un seuil fixé à 72 et ont été traités en logarithme de gain. Les signaux SSC ont été détectés en gain 

logarithmique à l'aide d'un tube photomultiplicateur réglé à 350 V et à un seuil de 72. La fluorescence verte 

a été détectée dans la gamme de 515 à 545 nm avec le détecteur FL1-H réglé à une tension de tube 

photomultiplicateur de 505 V avec un gain logarithmique. 

7.11 Évaluation de l’interaction via planta entre les microsymbiotes dans un split-root system 

Les unités expérimentales sont composées, ici, de plants dont le système racinaire est reparti en deux moitiés 

d’égale masse (split-root system) pour croître séparément dans un pot "conetainer" individuel. Le reste du 

plant au niveau de l’hypocotyle a été maintenu sans dommages dans une échancrure mitoyenne aménagée 

dans l’ouverture de deux pots "conetainers" rapprochés. Le dispositif du split-root system est illustré par la 

Figure 7 et en Annexe 3. 
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Figure 7. Schéma du dispositif de split-root system 

 

Les préinoculations séquentielles et spatiales du split-root system sur six plants sont consignées dans le 

Tableau 4. Les unités formant colonies par gramme de racine (CFU/g) de P. chlororaphis et le pourcentage 

de longueur mycorhizée des racines de R. irregularis ont été mesurés à sept semaines après le semis soit 

trois semaines environ après le stade V3, comme décrit précédemment. 

Tableau 4. Traitements de l'essai pour l’évaluation de l'interaction entre Rhizophagus irregularis DAOM 

197198 et Pseudomonas chlororaphis 30-84 dans un split-root system 

Traitement sur une moitié du système 

racinaire au stade végétatif une feuille 

(stade V1) 

Traitement sur l’autre moitié du système 

racinaire au stade végétatif trois feuilles 

(stade V3) 

Symbole du 

traitement séquentiel 

- Pas d’inoculation Pas d’inoculation No/No 

- Pas d’inoculation R. irregularis DAOM 197198 inoculée à 28 

jours après semis (JAS) 

No/Ri 

- Pas d’inoculation Souche sauvage de P. chlororaphis 30-84 

inoculée à 28 JAS 

No/Pc 

- Pas d’inoculation R. irregularis DAOM 197198 et souche 

sauvage de P. chlororaphis 30-84 

inoculées à 28 JAS 

No/Ri×Pc 

- R. irregularis DAOM 197198 inoculée 

à 7 JAS 

Souche sauvage de P. chlororaphis 30-84 

inoculée à 28 JAS 

Ri/Pc 

- Souche sauvage de P. chlororaphis 30-

84 inoculée à 7 JAS 

R. irregularis DAOM 197198 inoculé à 28 

JAS 

Pc/Ri 

- R. irregularis DAOM 197198 inoculée 

à 28 JAS 

Souche sauvage de P. chlororaphis 30-84 

inoculée à 28 JAS 

Ri⁞Pc 

Stade V1 : stade végétatif une feuille ; Stade V3 : Stade végétatif trois feuilles ; JAS : Jours Après Semis ; "/" et "⁞" symbolisent 

le split-root system 
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7.12 Inhibition in vitro de la croissance du pathogène par la bactérie symbiotique 

La souche M1.001 de Colletotrichum graminicola a d'abord été cultivée sur milieu PDA pendant sept jours, 

et un fragment de 3 mm de diamètre a été prélevé en bordure de la colonie et transféré au centre d’une 

nouvelle boîte de PDA. Après deux jours de culture, 5 µl de suspension du type sauvage Pc, du mutant Phz- 

et du mutant Gac-, cultivés dans 3 ml de milieu liquide LB à 28 °C pendant 10 h sous agitation rapide, ont 

été déposés à 3 cm du centre du fragment du champignon pathogène. La distance entre le bord du mycélium 

et la colonie bactérienne, la zone d'inhibition, a été mesurée 10 jours après application bactérienne. 

7.13 Analyses statistiques 

Les tests statistiques d’évaluation des conditions d’application de l’analyse de variance (ANOVA) n’ont 

montré aucune violation de la normalité et d’homogénéité des variances des erreurs. Les données ont donc 

été soumis à l’ANOVA du logiciel Xlstat® version 2019 (Addinsoft, USA). Le test de comparaison par 

paires de moyennes de Tukey HSD du même logiciel a ensuite été utilisé pour indiquer les traitements ayant 

des effets statistiquement identiques.
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CHAPITRE 8 : DÉTERMINATION DU RÔLE DES GÈNES 9-ZmLOX3 ET 9-ZmLOX12 DANS 

L’INTERACTION TRIPARTITE MAÏS - CMA - STRESS HYDRIQUE 

8.1. Introduction 

Cette étude avait pour objectifs spécifiques d’analyser :  

1. les effets du stress hydrique survenant au stade végétatif 3 feuilles (V3) de 3 génotypes de maïs ; 

2. les effets du stress hydrique sur les paramètres d’infectivité, d’effectivité et la reproduction du 

champignon mycorhizien arbusculaire (CMA) Rhizophagus irregularis DAOM 197198 ; 

3. le niveau de résistance induite par la prémycorhization vis-à-vis du stress hydrique ; 

4. le rôle des gènes 9-ZmLOX3 et 9-ZmLOX12 et la nature de leurs interactions avec la mycorhization 

dans l’induction de résistance au stress hydrique chez le maïs en comparant les performances entre le 

type sauvage et les mutants. 

8.2. Matériel biologique 

Le matériel végétal est composé de trois lignées de maïs : W438, B73, le mutant 9-zmlox3-4 (ci-après 

désigné B73lox3-4) et le mutant 9-zmlox12-1 (ci-après désigné B73lox12-1). B73 et W438 étaient 

respectivement sensibles et résistants à la sécheresse (Schnable et al., 2009). Les mutants B73lox3-4 et 

B73lox12-1 sont des NIL (Near-Isogenic Lines) au stade backcross sept (BC7) avec le fond génétique de 

B73 (Gao et al., 2009 ; Constantino et al., 2013 ; Christensen et al., 2014 ; Wang et al., 2019). Elles ont été 

obtenues après désorganisation de la séquence codante des allèles 4 et 1, respectivement des 9-ZmLOX3 et 

9-ZmLOX12 dans la lignée B73 (Gao et al., 2008 ; Gao et al., 2009)  

 

Le matériel fongique était une formulation poudreuse commercialisée par la société Premier Tech (Canada) 

et contenant 500 spores viables de Rhizophagus irregularis DAOM 197198 par gramme. 

8.3. Sol  

Le substrat de culture, un sol limon-sableux, a été tamisé (maille 5 mm) et stérilisé à l’étuve (1 h/jour à 120 

°C et à 1 bar pendant 3 jours consécutifs) avant utilisation. Les caractéristiques chimiques du sol après 

analyse par le Laboratoire d’Analyse des Végétaux et de Sols (Département Eaux, Forêts et Environnement, 

Institut National Polytechnique Félix Houphouët-Boigny, Yamoussoukro, Centre Côte d’Ivoire) sont 

consignées dans le Tableau 5.  
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Tableau 5. Caractéristiques chimiques du substrat de culture 

Propriétés chimiques Valeurs 

pH eau 6,78 

Matière Organique (%) 3,39 

N (%) 0,36 

Rapport C/N 6,43 

P. total (ppm) 825 

P. assimilable (ppm) 50 

CEC (cmol.kg-1) 29,4 

Ca2+ (cmol.kg-1) 8,26 

Mg2+ (cmol.kg-1) 3,106 

K+ (cmol.kg-1) 0,458 

Na+ (cmol.kg-1) 0,218 

 

Ce sol est très riche en azote selon les règles d’interprétation de Pansu et al. (2003) et le rapport C/N indique 

une bonne décomposition de la matière organique. Toutefois, selon les normes d’interprétation du 

phosphore assimilable de Pansu et al. (2003), il est pauvre en phosphore assimilable. La CEC indique une 

capacité de stockage d’éléments nutritifs très élevée. Cela traduit une bonne fertilité chimique de ce sol 

selon les critères de Duchaufour (1977). La capacité de rétention maximale en eau du substrat de culture 

(CR) a aussi été déterminée avant le début de l’expérimentation. Pour ce faire, 10 pots autoclavables de 

même capacité (1,5 litres) et masse que ceux utilisés lors de l’expérimentation ont été remplis du substrat 

de culture jusqu’à un litre de leur capacité. Ils ont été arrosés jusqu’à saturation puis laissés reposés le temps 

que le surplus d’eau s’échappe des pores aménagés dans le fond des pots. La CR a été ainsi atteinte. La 

masse individuelle des pots et de leur contenu frais a alors été enregistré. Elle constituait la masse fraîche, 

FW. Les pots ont été ensuite étuvés à 70 ℃ pendant 48 h puis pesés à nouveau pour obtenir la masse sèche 

DW. La CR en ml a été déterminée par la différence entre FW et DW et la teneur en eau du substrat en 

pourcentage par la formule (FW − DW) × 100 ⁄ FW. La CR de cette étude était de 235 ml. 

8.4. Plan d'expérimentation 

L'essai a été effectué dans la grande serre non vitrée du Département Agriculture et Ressources Animales 

de l’Institut National Polytechnique Félix Houphouët-Boigny (Yamoussoukro, Côte d’Ivoire). L'essai a 

duré 45 jours et a été reproduite deux fois entre octobre 2017 et mars 2018. La température de la serre a 
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varié entre 23 et 41,4 °C, avec une photopériode estimée à 12 h et une humidité relative de 36,9 à 53,1 %. 

Un dispositif factoriel en blocs complets randomisés (Figure 8) a été mis en place avec deux modalités 

d'inoculation : plants témoins, non mycorhizés, (NM) et plants inoculés avec le CMA R. irregularis DAOM 

197198 (Ri). Chaque modalité d'inoculation a été répété six fois. Il y avait donc au total 144 pots (un plant 

d’une des quatre lignées par pot), de sorte que 16 plants par modalité d'inoculation ont été cultivés en 

maintenant la CR à 100 % pendant toute l'expérience, tandis que 16 autres plants par modalité d'inoculation 

ont été cultivés en nivelant la CR du sol à 50 % (stress hydrique modéré). Les 16 autres plants restants ont 

été cultivés en maintenant la CR du sol à 10 % (stress hydrique sévère). Le facteur d’hétérogénéité est un 

gradient de lumière orienté Nord - Sud. 

 

Figure 8. Schéma partiel du dispositif expérimental en blocs complets randomisés 

 

8.5. Inoculation du champignon mycorhizien arbusculaire 

Dix (10) g d'inoculum (contenant 500 spores/g) ont été épandus sur le système racinaire des plants au stade 

végétatif une feuille (stade V1). Les plants témoins ont reçu une aliquote de 10 g d'un filtrat (maille du 

tamis < 30 µm) de l'inoculum mycorhizien arbusculaire afin de fournir la même population microbienne 

exempt de propagules mycorhiziens arbusculaires. 
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R : aucun stress hydrique ; L : stress hydrique modéré ; S : stress hydrique sévère.    Nord géographique. 
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8.6. Conditions de culture 

Les semences ont d'abord été désinfectées pendant 20 min dans une solution d'hypochlorite de sodium dilué 

à 3 %, puis rincées abondamment avec de l'eau distillée stérile. Les semences ont ensuite été placées dans 

des boîtes de Pétri stériles sur du papier buvard stérile imbibé d'eau pure. Les boîtes de Pétri ont 

subséquemment été incubées à 25 - 28 °C à l'obscurité. Cinq jours plus tard, les semences ayant prégermé 

ont été repiquées individuellement dans des pots de capacité 1,5 litres (12 cm de diamètre et 12,5 cm de 

hauteur) contenant le substrat stérilisé. La teneur en eau du substrat a été maintenue à 100 % de la CR 

jusqu'au stade V1 où l’inoculation a eu lieu. Excepté le jour de l'inoculation, les plants ont ainsi été arrosés 

jusqu'au stade V3 pour éviter tout effet de sécheresse. Les plants ont été ainsi entretenus pendant 15 jours 

avant l’imposition du stress hydrique pour permettre une croissance adéquate et un bon établissement de la 

symbiose. Au stade V3, la teneur en eau du sol a été nivelée à 10 %, 50 % ou 100 % de la CR 

quotidiennement par la méthode des pesées telle que décrite par Meddich et al. (2000). Les plants ont été 

maintenus dans ces conditions de stress pendant 20 jours supplémentaires. Aucun engrais n'a été apporté 

durant l'essai. Egalement, aucune application de pesticide n'a été faite pendant l'expérience. 

8.7. Paramètres mesurés 

8.7.1. Température foliaire 

La température de la plus jeune feuille complètement développée a été mesurée à l'aide d'un thermomètre 

infrarouge (IR laser LCD GM 320), tous les deux jours depuis le 15ème jour post-inoculation (jpi). Ces 

mesures ont été réalisées à 08h00, 13h00 et 17h30. Seules les mesures réalisées en fin d’expérimentation 

(42 jpi) et à 13h00 ont été présentées. 

8.7.2. Biomasse sèche et teneur relative en eau des feuilles 

Les masses fraîche (ci-après désignée FW), turgescente (ci-après désignée TW, obtenue après flottaison 

dans l’eau pendant 4 h) et sèche (ci-après désignée DW, obtenue après un séjour de 48 h au four à 85 °C) 

des feuilles ont été utilisés pour calculer leur teneur relative en eau (RWC) comme suit : 

RWC = (FW − DW) × 100 (TW − DW)⁄    (Soltys-Kalina et al., 2016). 

8.7.3. Dépendance mycorhizienne 

La dépendance mycorhizienne (MD) mesure la dépendance de la croissance vis-à-vis de la mycorhization. 

Elle a été déterminée selon la formule utilisée par Plenchette et al. (1983) et Declerck et al. (1995) : 

MD =
Biomasse sèche des plants mycorhizés −  Biomasse sèche des plants non mycorhizés

Biomasse sèche des plants mycorhizés
× 100 
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8.7.4. Efficience agronomique de l'utilisation de l'eau 

L'efficience agronomique de l'utilisation de l'eau (ci-après désignée WUE) qui reflète le rendement de la 

biomasse par unité d'eau appliquée pendant l'essai a été déterminée comme suit :  

WUE (g. g−1 d′eau) =
Biomasse sèche de la plante

Quantité d′eau appliquée
  (van Halsema et Vincent, 2012) 

8.7.5. Extraction et dosage spectrophotométrique de polyphénols totaux 

Les racines et les feuilles séchées au four (à 40 °C jusqu’à masse constante) ont été transformées en poudre 

à l'aide d'un broyeur électrique, puis gardées à 4 °C jusqu’à utilisation. Ensuite, 300 mg du broyat ont étés 

placés dans un bécher en verre contenant 16 ml de méthanol 80 %. Après une légère agitation et sonication, 

les béchers ont été laissés à température ambiante pendant 3 h. Les macérats obtenus ont été centrifugés à 

2000 tr/min pendant 3 min et filtrés pour obtenir des extraits bruts (Adjé et al., 2010 ; Melo-Silveira et al., 

2014 ; Laib et Barkat, 2018 ; Machado et al., 2019 ; Sousa et al., 2019). Ensuite, la méthode décrite par 

Koffi et al. (2013) a été utilisée pour la quantification des polyphénols totaux. Pour ce faire, 2,5 ml de 

réactif Folin-Ciocalteu dilué (1/10) ont été ajoutés à 30 µl d'extrait. Le mélange a été conservé pendant 2 

min dans l'obscurité à température ambiante, puis 2 ml de solution de carbonate de calcium (75 g.l-1) ont 

été ajoutés. Ensuite, le mélange a été placé pendant 15 min dans un bain-marie à 50 °C, puis refroidi 

rapidement. L'absorbance a été mesurée à 𝜆𝑚𝑎𝑥 = 760 nm contre de l'eau distillée utilisée comme blanc à 

l'aide d'un spectrophotomètre UV-visible (Jenway 6705, Barloworld Scientific SAS, France). Une courbe 

d'étalonnage a été réalisée avec de l'acide gallique à différentes concentrations (1 - 80 µg/ml). Les analyses 

ont été effectuées en trois réplicas et la concentration en polyphénols a été exprimée en milligrammes 

d'équivalent acide gallique par gramme de racines ou de feuilles (mg Eq GAE/g).  

La teneur totale en polyphénols (Qpolyphenols) a été calculée selon la formule suivante : 

Qpolyphenols(mg GAE ⁄ g) = (C ×  V)/m 

où V désigne le volume final de l'extrait (ml), C, la concentration de l'extrait obtenue avec la courbe 

d'étalonnage (mg/ml), et m, la masse de l'échantillon (g). 

8.7.6. Détermination du potentiel antioxydant des polyphénols par la méthode ABTS 

Cette méthode est basée sur la capacité des composés polyphénoliques à réduire le radical cation ABTS•+ 

(acide 2,2'-azinobis-3-éthylbenzothiazolin-6-sulfonique). Le test a été effectué selon la méthode décrite par 

Teow et al.(2007). Pour cela, le radical ABTS•+ a été produit en faisant réagir 8 mM ABTS (87,7 mg dans 

20 ml d'eau distillée) et 3 mM de persulfate de potassium (0,0162 g dans 20 ml d'eau distillée) selon un 

rapport 1:1 (v/v). Le mélange a ensuite été incubé à l'obscurité et à température ambiante pendant 12 à 16 
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h. Cette solution ABTS•+ a été diluée avec du méthanol pour obtenir une solution ayant une absorbance de 

0,700 ± 0,02 à 𝜆𝑚𝑎𝑥 = 734 nm (absorbance à blanc). Ensuite, un échantillon d'essai de 3,9 ml de cette 

solution ABTS•+ diluée a été ajouté à 100 µl d'extrait de feuille. Après agitation, le mélange a été incubé 

pendant 6 min à l'obscurité et à 30 ± 2 °C. L'absorbance du radical ABTS•+ a ensuite été mesurée à 734 nm 

à l'aide d'un spectrophotomètre UV-visible et devrait être comprise entre 20 % et 80 % de l'absorbance à 

blanc. Une courbe d'étalonnage a été réalisée avec les concentrations suivantes de Trolox (acide 6-hydroxy 

2,5,7,8-tétraméthylchromane-2-carboxylique) : 0,375 µM ; 0,5 µM ; 0,625 µM ; 1 µM ; 1,125 µM, 1,375 

µM et 1,5 µM. Le pourcentage d'inhibition (%I) des ABTS•+ a été exprimé comme suit : 

% I =  [(Ao −  Aextract) × 100 / Ao]  

où A0 est l'absorbance d’ABTS diluée, et Aextract, l'absorbance d’ABTS•+ diluée + l'absorbance de 

l'échantillon. Les échantillons ont été analysés en trois répétitions. 

8.7.7. Indice de tolérance au stress 

L'indice de tolérance au stress ou Stress Tolerance Index (STI) a été calculé selon la méthode décrite par 

Fernandez (1992) : STI =  Ys × Yp Y̅P
2

⁄ . Pour chaque traitement d'inoculation, Ys et Yp sont les biomasses 

sèches moyennes d’un génotype donné évalué respectivement en conditions de stress hydrique et de non-

stress, et Y̅P  est la moyenne de biomasses sèches moyennes de tous les génotypes en absence de stress. 

8.7.8. Estimation de la colonisation mycorhizienne 

Les structures mycorhiziennes ont été colorées avec une solution de bleu de trypan à 0,05 % selon la 

méthode de Phillips et Hayman (1970). Les racines prélevées juste avant le stress hydrique (15 jpi) ont 

permis de s'assurer de l’effectivité de l'inoculation de propagules viables de CMA. L'intensité de 

mycorhization M % et l'abondance arbusculaire A % du système racinaire ont été re-estimées à 33 jpi selon 

la méthode de Trouvelot et al. (1986). Pour ce faire, 30 fragments de racines d’environ 1 cm de longueur 

ont été préalablement colorés au bleu de trypan (0,05 %) selon le protocole de Phillips et Hayman (1970), 

puis disposés parallèlement entre lame et lamelle, à raison de quinze par lame, dans une goutte de solution 

de glycérol 50 %. L’examen histologique des structures mycorhiziennes dans chaque fragment racinaire 

s’est faite avec le microscope photonique Amscope avec l’aide de deux barèmes de classes de colonisation 

et d’abondance arbusculaire (Figure 9) suggérés par Trouvelot et al.(1986). 



  Matériel et Méthodes : Chapitre 8 

81 

 
 

 
Figure 9. Barème de classe de la colonisation endomycorhizienne 

Les classes de pourcentage d'infection mycorhizienne sont notés de 0 à 5. Les classes d’abondance arbusculaires sont notés A0 

(pas d’arbuscules), A1 (quelques d’arbuscules), A2 (arbuscules fréquents) et A3 (arbuscules abondants) (Trouvelot et al., 1986). 

 

Les paramètres d’infectivité sont les suivants : 

 La fréquence de mycorhization du système racinaire F %, a été évaluée comme suit :  

F % =
nombre de fragments mycorhizés × 100

n
   (Trouvelot et al., 1986) 

Où n désigne le nombre total de fragments de racines 

 L’intensité de mycorhization des fragments racinaires m %, a été déterminée comme suit : 

m % =
95n5+70n4+30n3+5n2+n1

nombre de fragments mycorhizés
   (Trouvelot et al., 1986) 

Où 𝑛𝑖 désigne le nombre de racines ayant une classe i de colonisation (Figure 9A). 

Le paramètre m % a servi à calculer l’intensité ou taux de mycorhization M % du système racinaire. 

 Le taux de mycorhization du système racinaire M % a été calculé comme suit : 

M % = m × F/100 =
95n5+70n4+30n3+5n2+n1

n
 (Trouvelot et al., 1986) 

Où 𝑛𝑖 désigne le nombre de racines ayant une classe i de colonisation (Figure 9A) et n, le nombre total de 

fragments de racines déposés entre lame et lamelle. 

B 

A 
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Les paramètres d’effectivité de la symbiose étaient : 

 L’abondance arbusculaire 𝐚 % des parties mycorhizées des fragments de racines 

a % =
100m𝐴3+50m𝐴2+10m𝐴1

100
    (Trouvelot et al., 1986) 

Où mA3, mA2, et mA1 sont les m%, évalués à l’aide des classes de figures d’arbuscules (Figure 9B) notées 

A3, A2, A1, respectivement, avec : 

m𝐴𝑖 = (
95𝑛5𝐴𝑖+70𝑛4𝐴𝑖+30𝑛3𝐴𝑖+5𝑛2𝐴𝑖+𝑛1𝐴𝑖

nombre de fragments mycorhizés
) ×

100

m
 (Trouvelot et al., 1986) 

𝑛𝑖 désigne le nombre de racines ayant une classe i de colonisation (Figure 9A) 

 L’abondance arbusculaire A % du système racinaire a été calculée comme suit : 

A % = a×(M/100)  (Trouvelot et al., 1986). 

8.7.9. Densité sporale du sol 

Les spores de R. irregularis ont été extraites par la technique de tamisage humide et de centrifugation dans 

50 % de saccharose telle que décrite par Gerdemann et Nicolson (1963), cités par Brundrett et Juniper 

(1995). Les spores extraites du substrat ont été placées dans des boîtes de Pétri et comptées sous un 

microscope optique à un grossissement de 40X. Pour chaque échantillon de sol prélevé, la densité sporale 

a été déterminée comme étant le nombre de spores par gramme de sol. Ce paramètre exprimait l'effet du 

stress hydrique sur la reproduction de R. irregularis et donc sur la mycorhization. 

8.8. Analyses statistiques 

Les tests statistiques d’évaluation des conditions d’application de l’analyse de variance (ANOVA) n’ont 

montré aucune violation de la normalité et d’homogénéité des variances des erreurs. Une analyse 

multivariée de la variance (MANOVA) du logiciel Xlstat® version 2019 (Addinsoft, USA) a 

préférablement été faite avec les données de biomasse sèche et de teneur relative en eau afin de prendre en 

compte la relation entre ces deux variables de réponses qui amplifie l’erreur de type I. L’ANOVA du même 

logiciel a été utilisé pour analyser les autres données. Le test de comparaison par paires de moyennes de 

Tukey HSD du même logiciel a ensuite été utilisé pour indiquer les traitements ayant des effets 

statistiquement identiques. 
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CHAPITRE 9 : ANALYSE DE L’INTERACTION TOMATE - CMA - LSO - PSYLLE VECTEUR 

BACTERICERA COCKERELLI 

9.1. Introduction 

Dans cette étude, les effets du champignon mycorhizien arbusculaire Rhizophagus irregularis sur les 

symptômes dus à Candidatus Liberibacter solanacearum (Lso) chez la tomate ont été examinés, de même 

que la ponte du psylle vecteur Bactericera cockerelli (Šulc) et la survie des nymphes. Les performances de 

croissance des plants de tomate traités ou non avec R. irregularis et recevant ou non B. cockerelli infecté 

par l’haplotype LsoA ou LsoB, ont été aussi comparées. 

9.2. Prétraitement du matériel végétal 

Les semences du cultivar Moneymaker de la tomate (Solanum lycopersicum L.) commercialisées par 

Thompson et Morgan Inc. (Jackson, New Jersey, USA) ont été utilisées dans cette étude. Ce cultivar est 

sensible à l’infection par Lso. Les semences ont été désinfectées dans une solution d’hypochlorite de sodium 

diluée à 3 % pendant 30 min et rincées deux fois à l'eau bidistillée stérilisée. Les semences ont été pré-

germées sur le milieu eau gélosée pendant quatre à cinq jours. Les semences prégermées ont été transférées 

dans des pots (10 × 10 × 10 cm) remplis d'un mélange autoclavé (1:1, v:v) de turface (Turface Athletics 

MVP®, Profile Products LLC, Buffalo Grove, Ilinois, USA) et de sable (Brown Play Sand®, Quikrete Inc., 

Atlanta, Georgia, USA) avec un complément de rock phosphate (Pennington Ultragreen®, Lowes Inc., 

College Station, Texas, USA) à libération lente à la dose de 1 g pour 100 g de substrat. Les plants ont été 

cultivés dans des cages insect-proof (Bioquip Inc., Compton, California, USA) à la température ambiante 

du laboratoire avec une photopériode réglée de 16 h de lumière et 8 h d’obscurité. Les plants recevaient 30 

ml d'eau distillée stérile à deux jours d’intervalle et 30 ml de solution Hoagland 0,5 N, deux fois par semaine. 

9.3. Inoculation du champignon mycorhizien 

L’inoculum de CMA utilisé dans cette étude est commercialisé par la compagnie canadienne Premier Tech, 

(Québec, Canada) sous une formulation liquide du nom de Myke Pro Potato L®. 100 µl de ce produit 

contenant 10 500 spores viables/ml de R. irregularis ont été injectés dans le sol à proximité du système 

racinaire de plants d'une semaine d’âge. Les plants témoins ont également reçu une aliquote de 100 µl d'un 

filtrat (maille du tamis < 30 µm) de l'inoculum afin de fournir les composants nutritionnels et microbiens 

du produit excepté les spores du CMA. La longueur des racines colonisées par R. irregularis 197198 a été 

estimée à l'aide du protocole de coloration de Phillips et Hayman (1970) et de la méthode du gridline 



  Matériel et Méthodes : Chapitre 9 

84 

intersect. La colonisation racinaire a été exprimée en pourcentage de la longueur mycorhizée des racines 

(Giovannetti, 2008 ; Brundrett, 2009). 

9.4. Application des colonies d’insectes 

Actuellement, il existe quatre différents haplotypes du psylle vecteur Bactericera cockerelli aux USA 

(Swisher et al., 2014). L'haplotype utilisé dans cette étude est l’haplotype Nord-Ouest. Il a été fourni par le 

Department of Entomology (Texas A&M University, College Station, Texas, USA). Les colonies de B. 

cockerelli abritant LsoA ou LsoB avaient été caractérisées et maintenues par Mendoza-Herrera et al. (2018). 

Des analyses PCR de diagnostic pour détecter Lso chez B. cockerelli ont été effectuées pour toutes les 

colonies tel que décrit précédemment (Nachappa et al., 2011 ; Nachappa et al., 2014) et ont confirmé la 

présence de Lso dans les psylles. Les amorces specifiques du gène de l'ADNr 28S de B. cockerelli D2BC 

F/ D2BC R (GCGAGGACTCAGTTTCGTTTCGTGTGT / AGAGCTCGACTCGATTGATTGTC) ont été 

utilisées pour valider les conditions PCR et pour contrôler les faux négatifs dans les échantillons de psylles 

(Nachappa et al., 2011). Trois semaines après l'inoculation du champignon mycorhizien arbusculaire, trois 

psylles adultes mâles et trois psylles adultes femelles provenant des colonies confirmées porteuses de LsoA 

ou LsoB furent placées sur une seule feuille dans un sac "organza" comme recommandé par Levy et al. ( 

2011) du tiers médian du système caulinaire, et les psylles adultes ont été retirés deux jours plus tard. Des 

plants non infestés ont été maintenus de la même façon, mais aucun psylle n'y a été déposé. 

9.5. Dispositif expérimental 

L'expérimentation a consisté en un plan factoriel 2 × 3 complètement randomisé. Ce dispositif avait deux 

modalités d'inoculation : plants non mycorhizés (NM) et plants mycorhizés (Ri). Le dispositif avait 

également trois modalités d'infestation : psylles vecteurs de LsoA, psylles vecteurs de LsoB et plants sans 

infestation (pas de psylles). Chaque traitement a été répétée 12 fois, pour un total de 72 plants (un plant par 

pot). L'expérience entière a été reproduite deux fois entre mai 2015 et juin 2016, et toutes les 

expérimentations ont été terminées huit semaines après infestation (8 SAI) avant que les plants ne 

deviennent trop grands pour les cages insect-proof. 

9.6. Évaluation des effets de l’inoculation sur la maladie et la croissance des plants 

Après l'infestation, l'évolution des symptômes de la maladie a été suivie jusqu'à huit semaines après 

infestation (8 SAI). L'incidence et la sévrité des symptômes foliaires de la maladie ont été notées à 3, 6, et 

8 SAI sur une échelle de 0 à 4, tel que décrit dans le tableau 6. Les estimations de la sévérité ont été faites 

uniquement sur les plantes symptomatiques. 
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Tableau 6. Échelle de notation de la sévérité de la maladie à Ca. Liberibacter solanacearum sur tomate 

Score Type de symptôme 

0 Aucun symptôme 

1 Légère frisolée et/ou couleur pourpre des feuilles 

2 Léger rabougrissement de la plante, flétrissement et couleur pourpre 

de la nervure médiane des feuilles 

3 
Retard de croissance accentué, jaunissement, chlorose internervaire. 

Présence de veines marbrées de verdissement ou feuilles chlorotiques 

4 Retard de croissance extrême et brûlures extrêmes, flétrissement, 

jaunissement ou chlorose internervaire. Feuilles tachetées ou 

chlorotiques. Effondrement de la plante et mort de la plante. 

 

Des mesures de la croissance ont été prises à la fin de l'expérience sur 10 plantes choisies au hasard par 

traitement et ont compris la biomasse sèche des racines et des tiges, la hauteur des plantes et le nombre de 

feuilles vertes. 

L'effet de l'inoculation mycorhizienne (MIE %) sur le développement de la maladie a été calculé en utilisant 

cette formule : MIE =  100 × (MDP − NMDP)/MDP où MDP représentait le nombre de plants mycorhizés 

malades et NMDP, le nombre de plants non mycorhizés malades. 

9.7. Analyse de la translocation in planta du pathogène par PCR 

Dans le but de suivre la translocation du pathogène Lso à partir du site d'infection, des tissus de la nervure 

principale de feuilles nouvellement développées ont été prélevés sur le tiers supérieur de l'étage foliaire des 

plants à 3 et 6 SAI. L'ADN a été extrait comme décrit précédemment (Levy et al., 2011). La détection par 

PCR a été effectuée à l'aide des amorces Lso TX 16/23 (Lso TX 16/23 Forward 5'- 

AATTTTTTTTAGCAAGCAAGTTAAGTTCTAAGTTAAGTTAAGTTAAGTTAAGGGG -3' et Lso TX 

16/23 Reverse 5'- GGTACCTCCCATCATCATCGC -3') pour amplifier 383 bp de la région 16S-23S 

rDNA, comme décrit par Ravindran et al. (2011, 2012) et Levy et al. (2013). Cet ensemble d'amorces ne 

peut pas faire de distinction entre LsoA et LsoB. Les témoins PCR positifs étaient constitués d'ADN 

génomique de psylles et de tomate préalablement authentifié comme étant infectés par Lso, alors que le 

témoin négatif était l'ADN génomique d'une tomate sans Lso (Levy et al., 2011). Le jeu d'amorces du gène 

elongation factor EF1 F/EF1 R (AGATGGTCAGTCAGTCAGTCAGTCAGACCCCCCCGTGAAC/ 

GTCAAACCAGTAGGGGGGGCCAAA) a été utilisé pour contrôler les faux négatifs des échantillons 

végétaux (Nachappa et al., 2014). 
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9.8. Évaluation de l'effet de l’inoculation sur la ponte d’œufs et la survie des nymphes 

Deux jours après infestation, les psylles adultes ont été retirés des feuilles et les œufs ont été comptés. Une 

semaine plus tard, les nymphes vivantes étaient dénombrées tous les deux jours. La manipulation des plants 

pour le comptage des nymphes (y compris le retrait et le replacement des sacs d'organza) a parfois causé 

des blessures ou la cassure des feuilles. Les données sur les feuilles qui ont été endommagées ont été 

exclues. Les jeunes adultes ont été comptés et retirés au fur et à mesure qu'ils émergeaient, et la date 

d'émergence a été enregistrée. 

9.9. Analyses statistiques 

Pour toutes les analyses, les données des deux expériences ont été regroupées. Les données du pourcentage 

de la longueur colonisée des racines ont subi une transformation logarithmique de base 10 (log10) afin 

d’obtenir une distribution normale vérifiée par le test de Shapiro-Wilks. Un modèle linéaire général 

(ANOVA) et le test de Tukey HSD ont été utilisés pour analyser les données transformées sur la 

colonisation racinaire, et sur les données de la sévérité de la maladie. Quant aux paramètres de croissance, 

les données manquantes ont été complétées à l'aide de la méthode de décomposition multivariée en valeurs 

singulières (SVD). Une régression logistique a été effectuée sur les paramètres de croissance et a montré 

que toutes ces variables sont des prédicteurs significatifs des effets des traitements. Les données sur la 

croissance ont été analysées à l'aide d'un modèle linéaire mixte généralisé (GLMM) avec le traitement Lso, 

le traitement mycorhization et le traitement Lso × mycorhization comme effets fixes, et un test t de Student 

a été utilisé pour les comparaisons multiples. En ce qui concerne les stades de développement du psylle 

(œufs et nymphes), les moyennes ont été comparées à chaque date d'observation en utilisant les mêmes 

effets fixes et la même statistique de comparaison multiple, et une analyse multivariée de la variance 

(MANOVA) a été utilisée pour les comparaisons entre dates. Toutes les analyses ont été effectuées avec le 

logiciel JMP ® version 14.3 (SAS Institute Inc., Cary, NC, USA, 1989-2019), au seuil de signification α = 

0,05. 
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CHAPITRE 10 : ÉVALUATION DE LA RÉSISTANCE INDUITE PAR LA MYCORHIZATION 

DE L’HÉVÉA AU STRESS HYDRIQUE 

10.1. Introduction 

Le premier objectif de cette étude vise la détermination du statut mycorhizien du clone IRCA 331 dont le 

porte-greffe est le clone GT1. Il s’agit de l’analyse en serre de l’impact de l’exsudation racinaire de 

l’hévéine sur la mycorhization du porte-greffe GT1. Le second objectif s’inscrit dans le contexte de 

l’adaptation des clones d’hévéa aux zones marginalisées de l’hévéaculture en Côte d’Ivoire. Il vise 

l’évaluation de la contribution de la mycorhization à la tolérance du clone d’hévéa IRCA 331 au stress 

hydrique en serre. 

10.2. Matériel biologique et substrat de culture 

Le matériel biologique est composé : 

 de plants de pépinière identifiés par la Compagnie Hévéicole de Prikro comme étant du clone hévéa 

IRCA 331 greffé sur le GT1. Ces plants ont été recépés à six mois d’âge. Ce clone fait l’objet de 

plantation industrielle à Prikro (Centre-Est Côte d’Ivoire), une zone marginale à l’hévéaculture. 

Ces plants n’avaient pas encore débourré avant réception ; 

 de semences de la variété de tomate UC82B (Bourget et Sanvoisin, France), préalablement 

désinfectées pendant 25 min dans une solution d’hypochlorite de sodium diluée à 3 %, puis 

prégermées pendant cinq jours sur du papier buvard stérile avant expérimentation. Les plants de 

tomate ont servi comme plants mycotrophes témoins positifs ; 

 de la souche mycorhizienne Rhizophagus irregularis DAOM 197198 commercialisée par la 

compagnie Premier Tech (Canada) dans une formulation poudreuse contenant 500 spores.g-1. 

 

Les plants d’hévéa ont été re-empotés dans des pots de 20 litres avec un sol limon sableux, préalablement 

tamisé (5 mm) et stérilisé à l’étuve (1 h par jour à 120 °C et à 1 bar pendant 3 jours consécutifs). Il s’agit 

du même sol présenté au chapitre 8. La capacité maximale de rétention d'eau (CR) du substrat dans les pots 

de 15 litres a été déterminée à 1106 ml d’eau dès réception des plants d’hévéa. Pour cela, 10 pots 

autoclavables de même capacité (20 litres) et masse que ceux utilisés lors de l’expérimentation ont été 

remplis du substrat de culture jusqu’à 15 litres de leur capacité. Ils ont été arrosés jusqu’à saturation puis 

laissés reposés le temps que le surplus d’eau s’échappe des pores aménagés dans le fond des pots. La CR a 

été ainsi atteinte. La masse des pots et de leur contenu frais a alors été enregistré. Elle constituait la masse 
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fraîche, FW. Les pots ont été ensuite étuvés à 70 ℃ pendant 48 h puis pesés à nouveau pour obtenir la masse 

sèche DW. La CR en ml a été déterminée par la différence entre FW et DW et la teneur en eau du substrat 

en pourcentage par la formule ((FW - DW) × 100) ⁄FW. 

10.3. Aspects particuliers de l’étude 

L’effet anti-mycorhization des exsudats racinaires des plants d’hévéa a été testé indirectement. Il s’est agi 

de vérifier l’hypothèse selon laquelle une plante très mycotrophe comme la tomate ne puisse être 

mycorhizée lorsqu’elle est dans le voisinage immédiat (dans le même pot) d’un plant d’hévéa, malgré 

l’apport de propagules mycorhiziennes viables. Les exsudats inhibiteurs vont donc diffuser rapidement et 

empêcher la mycorhization des racines de tomate et d’hévéa. 

 

Les plants du clone greffé IRCA 331 après invalidation de l’hypothèse susmentionnée ont été soumis à trois 

régimes hydriques au 28ème jour post inoculation mycorhizienne. Il s’agit ici de vérifier l’hypothèse selon 

laquelle le clone IRCA 331 mycorhizé a surtout un meilleur indice de réflectance photochimique (PRI), un 

indice de résistance au stress hydrique (Gamon et al., 1997 ; Peñuelas et al., 2011 ; Garbulsky et al., 2011 ; 

Peñuelas et al., 2013) que le clone IRCA 331 non mycorhizé. Les essais ont été réalisés entre Janvier et 

Mars 2018 dans la petite serre vitrée du Département Agriculture et Ressources Animales de l’Institut 

National Polytechnique Félix Houphouët-Boigny (Yamoussoukro, Côte d’Ivoire) dont les coordonnées 

géographiques sont 6°12’10,8’’ latitude Nord et 5°14’21,876’’ longitude Ouest. 

10.4. Facteurs étudiés et traitements des essais 

En vue de déterminer l’effet anti-mycorhization des exsudats racinaires, deux facteurs étaient à l’étude : 

l’inoculation ou non de R. irregularis et la présence ou non de plants de tomate dans le même pot que des 

pieds d’hévéa. Les traitements sont ainsi libellés : 

1) HRi : Inoculation du substrat ne contenant que des pieds d’hévéa ; 

2) ToRi : Inoculation du substrat ne contenant que des pieds de tomate ; 

3) ToHRi : Inoculation du substrat contenant à la fois des pieds de tomate et d’hévéa ; 

4) To : Non inoculation du substrat ne contenant que des pieds de tomate ; 

5) Ho : Non inoculation du substrat ne contenant que des pieds d’hévéa. 

Les effets du traitement ToHRi en vue de la mycorhization de la tomate (ci-après désigné ToHRi T) ont 

donc été comparés à ceux de ToRi (témoin positif). De même, les effets du traitement ToHRi en vue de la 

mycorhization de l’hévéa (ci-après désigné ToHRi H) ont été comparés à ceux de HRi. To et Ho ont servi 

de témoins négatifs pour différencier au microscope une racine mycorhizée d’une racine non-mycorhizée. 
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Pour l’évaluation de la résistance au stress hydrique, deux facteurs ont été testés : l’inoculation (Ri) ou non 

(NM) de R. irregularis DAOM 197198 et trois niveaux de stress hydrique bien contrastés (aucun stress, 

stress modéré et stress sévère). La méthode utilisée pour l’application de la contrainte hydrique est celle 

décrite par Meddich et al. (2000). Cette méthode est basée sur la méthode des pesées qui permet 

quotidiennement d’apporter le volume d’eau nécessaire pour maintenir la capacité de rétention d’eau à 100 

% (aucun stress), 50 % (stress modéré) et 5 % (stress sévère) pendant 14 jours. 

10.5. Conduite de l’expérimentation 

En vue d’analyser l’effet anti-mycorhization des exsudats racinaires, un dispositif expérimental en 

randomisation totale avec 10 répétitions (soit au total, 30 plants d’hévéa et 30 plants de tomate) a été installé 

en serre. Les inoculations ont été faites 15 jours après le re-empotage des plants d’hévéa, le temps qu’ils 

récupèrent du stress des chocs du transport et du re-empotage et également afin de constater le 

débourrement. Dix (10) grammes d'inoculum mycorhizien ont été répandus sur le système racinaire de la 

plante. Les plants témoins ont reçu une portion aliquote de 10 ml d'un filtrat (maille du tamis < 30 µm) de 

l'inoculum afin de fournir la même population microbienne exempt de propagules du CMA. Vingt-quatre 

heures post-inoculation, tous les plants ont été arrosés jusqu’à la capacité maximale de rétention d’eau du 

substrat. Et pendant 21 jours, les plants ont été arrosés de la même manière. Les pots recevaient donc 

quotidiennement 1106 ml. Durant l’essai, la température de la petite serre a oscillé entre 20,2 et 33 °C ; la 

durée de l’ensoleillement a été de 228,7 h et l’humidité relative a varié entre 45 et 85 %. Aucun apport de 

fumure, aucun traitement de pesticides n’a été nécessaire durant l’essai. 

 

Pour l’évaluation de la résistance au stress hydrique, un plan factoriel en randomisation totale avec 12 

répétitions (72 plants d’hévéa au total) a été utilisé en serre. Les conditions et autres pratiques de conduite 

expérimentale étaient identiques à celles susmentionnées. Les applications des différents régimes hydriques 

susmentionnés ont commencé 28 jours post-inoculation (jpi). Elles ont été étendues sur 14 jours. 

10.6. Paramètres mesurés du test de l’effet anti-mycorhization des exsudats racinaires 

Les mesures de la colonisation racinaire par le CMA sont intervenues 15 jpi selon la méthode de Trouvelot 

(Trouvelot et al., 1986 ; Guillemin et al., 1992). Les structures mycorhiziennes ont d’abord été colorées 

avec une solution de bleu de trypan à 0,05 % selon la méthode de Phillips et Hayman (1970) avant 

l’estimation de l’intensité de mycorhization M % et de l'abondance arbusculaire A % du système racinaire. 
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10.7. Paramètres mesurés lors du test de la résistance au stress hydrique 

10.7.1. Humidité du sol 

À l’aide d’un humidimètre (Hanna Instruments, Rhode Island, USA), l’humidité du substrat a été mesurée 

tous les deux jours depuis l’imposition de la contrainte hydrique. Ces mesures ont été réalisées à 08h00, 

13h00 et 17h30. Seuls les résultats en fin d’expérimentation (42 jpi) et à 13h00 sont présentés. 

10.7.2. Mensurations de la tige issue du greffon 

La longueur et le diamètre de la tige issue du greffon ont été mesurés respectivement au moyen d’un ruban-

mètre et d’un calliper électronique en fin d’expérimentation (42 jpi). 

10.7.3. Température foliaire 

La température foliaire de la plus jeune feuille complètement développée a été mesurée à l’aide d’un 

thermomètre à infrarouge (LCD laser IR GM 320) dans les conditions sus-indiquées. Seuls les résultats en 

fin d’expérimentation (42 jpi) ont été présentés. 

10.7.4. Indice de la teneur en chlorophylle 

La teneur en chlorophylle également de la plus jeune feuille totalement développée a été déterminée en 

unités SPAD, en fin d’expérimentation, avec un chlorophyll meter SPAD502 (Konica Minolta, Japon). 

10.7.5. Indice de réflectance photochimique 

La mesure de l'indice de réflectance photochimique (PRI) a été faite tous les deux jours depuis l’imposition 

de la contrainte hydrique à l’aide du PlantPen PRI 210 (Photon Systems Instruments, Drasov, République 

Tchèque). Ces mesures ont été réalisées à 08h00, 13h00 et 17h30. Seuls les résultats en fin 

d’expérimentation (42 jpi) et à 13h00 sont présentés. L'indice de réflectance photochimique a été déterminé 

comme suit : PRI =  
R531− R570

R531+R570
  (Gamon et al., 1997 ; Garbulsky et al., 2011).  R531 indique la réflectance 

à 531 nm (la bande d'onde du signal xanthophylle) et R570, la réflectance à 570 nm (la bande d'onde de 

référence). 

10.7.6. Développement et surface foliaire 

Le nombre de feuilles fonctionnelles (NFF) - vertes et non wiltées - a été déterminé en fin d’expérimentation 

(42 jpi). La surface de la plus jeune feuille complètement développée a été déterminée à l'aide du logiciel 

ImageJ 1.52p après avoir été immédiatement scannée en déterminant les régions d’intérêt comme décrit par 

Schneider et al. (2012) et Rueden et al. (2017). 
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10.7.7. Fuite d’électrolytes des cellules foliaires 

Immédiatement après le scan, l’intégrité membranaire des cellules de la plus jeune feuille complètement 

développée a été analysée en mesurant la conductivité des électrolytes qui fuitent des cellules foliaires (EC) 

(Azooz, 2009). Pour ce faire, la plus jeune feuille totalement développée a été lavée à l’eau distillée puis 

découpée en petits morceaux de 1 mm de longueur qui ont ensuite été placés dans 10 ml d'eau distillée et 

enfin laissés à température ambiante pendant 3 h avant que la conductivité (C1) de la solution ne soit 

mesurée par un HI9813-6 Portable pH/EC/TDS/Temperature Meter (Hanna Instruments Inc., USA). 

Ensuite, la conductivité (C2) a été à nouveau mesurée après 2 min d’ébullition et refroidissement à 

température ambiante. Le pourcentage de fuite d'électrolyte EC a été calculé comme suit : 

EC = C1 × 100 C2⁄    (Azooz, 2009) 

10.7.8. Biomasse sèche et teneur relative en eau des feuilles 

Les biomasses fraîche (ci-après désignée FW), turgescentes (masse obtenue après flottaison dans l’eau 

pendant 4 h, ci-après désignée TW) et sèche (masse obtenue après un séjour de 48 h au four à 85 °C, ci-

après désignée DW) des feuilles ont été servies à calculer leur teneur relative en eau (RWC) comme suit : 

RWC = (FW − DW) × 100 (TW − DW)⁄    (Soltys-Kalina et al., 2016) 

10.8. Analyses statistiques 

Le logiciel Xlstat® version 2019 (Addinsoft, USA) a servi à l’analyse de variance (ANOVA) après 

vérification du respect des conditions de normalité et d’égalité des variances des résidus. Une analyse 

multivariée de la variance (MANOVA) a été utilisée pour les données sur la biomasse et la teneur relative 

en eau. Le test de comparaison par paires de moyennes de Tukey HSD a suivi pour grouper les traitements 

à effets identiques après qu’ANOVA et MANOVA aient indiqué une différence significative. Le test de 

Kruskal-Wallis a été utilisé pour les données sur la conductivité des cellules foliaires car leurs résidus 

n’avaient pas une distribution normale. Le test de Steel-Dwass-Critchlow-Fligner a ensuite suivi pour 

grouper les traitements à effets identiques. 

 

CONCLUSION PARTIELLE 

De cette démarche méthodologique qui met en évidence le matériel, les protocoles, les dispositifs 

expérimentaux et les méthodes d’analyses statistiques, sont issus des résultats qui sont présentés dans la 

partie suivante. 
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INTRODUCTION 

Les données obtenues des études sur la détermination du rôle du gène 9-ZmLOX12 et des phénazines dans 

l’interaction maïs - microsymbiotes (CMA et PGPP) - agent causal de l’anthracnose foliaire (ALB), la 

détermination du rôle des gènes 9-ZmLOX3 et 9-ZmLOX12 dans l’interaction tripartite maïs - CMA - stress 

hydrique, l’analyse de l’interaction tomate - CMA - LSO - psylle vecteur Bactericera cockerelli (Šulc) et 

l’évaluation de la résistance induite par la mycorhization arbusculaire de l’hévéa au stress hydrique sont 

présentées dans cette partie. 

 

CHAPITRE 11 : EFFETS DE L’INACTIVATION DU GÈNE 9-ZmLOX12 ET DE 

L’INOCULATION DE MICROSYMBIOTES SUR L’ANTHRACNOSE FOLIAIRE DU MAÏS 

11.1. Niveaux de colonisation microbienne et interaction directe dans le système racinaire entier 

La taille de la population de Pseudomonas chlororaphis 30-84 établie chez B73 à partir de simple 

inoculation a été respectivement 5,27 et 1,29 fois celles établies chez le mutant B73lox12-1 et chez W438. 

La différence de la taille de population entre B73 et le mutant est significative alors que celle entre B73 et 

W438 ne l’est pas au seuil de signification de 5 % (Figure 10).  

 

La taille de la population de P. chlororaphis 30-84 établie chez B73 à partir de coinoculation a été 

respectivement 2,37 et 17,49 fois plus basse que celles établies chez le mutant B73lox12-1 et chez W438. 

La différence du niveau de colonisation entre B73 et W438 y est significative alors que celle entre B73 et 

le mutant ne l’y est pas au seuil de signification de 5 % (Figure 10).  

 

Chez B73, la taille de population de P. chlororaphis 30-84 induite par simple inoculation a été 11,33 fois 

celle obtenue par coinoculation. Cette différence du niveau de colonisation entre inoculation simple et 

coinoculation y est significative au seuil α = 5 % (Figure 10). 

 

Chez le mutant B73lox12-1, la taille de population de P. chlororaphis 30-84 induite par coinoculation a été 

1,10 fois celle obtenue par simple inoculation. Cette différence de niveau de colonisation entre inoculation 

simple et coinoculation n’y est pas significative au seuil α = 5 % (Figure 10).  
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Chez le W438, la taille de population de P. chlororaphis 30-84 induite par coinoculation a été 1,99 fois 

celle obtenue par simple inoculation. Cette différence du niveau de colonisation entre inoculation simple et 

coinoculation y est significative au seuil α = 5 % (Figure 7). 

 

Les taux de mycorhization de Rhizophagus irregularis DAOM 197198 estimés chez le mutant B73lox12-1 

et chez W438 à partir de simple inoculation ont été respectivement 1,37 et 1,72 fois celui obtenu chez B73. 

Les différences des taux de colonisation entre d’une part B73 et d’autre part le mutant et W438 sont 

significatives au seuil de signification de 5 % (Figure 11). 

 

Les taux de mycorhization de R. irregularis DAOM 197198 estimés chez le mutant B73lox12-1 et chez 

W438 à partir de coinoculation ont été respectivement 0,89 et 1,33 fois celui obtenu chez B73. La différence 

du taux de colonisation entre B73 et W438 y est significative alors que celle entre B73 et le mutant ne l’y 

est pas au seuil de signification de 5 % (Figure 11). 

 

Chez B73, le taux de mycorhization de R. irregularis DAOM 197198 induit par coinoculation a été 1,33 

fois celui obtenu par simple inoculation. Cette différence du niveau de colonisation entre inoculation simple 

et coinoculation n’y est significative au seuil α = 5 % (Figure 11). 

 
Figure 10. Colonisation du système racinaire entier par Pseudomonas chlororaphis 30-84 

Les plants de B73, du mutant B73lox12-1, et de W438 étaient au stade végétatif une feuille (stade V1) lorsque Pseudomonas 

chlororaphis 30-84 a été inoculé seul (Pc) ou co-inoculé simultanément avec la souche Rhizophagus irregularis DAOM 

197198 (Ri×Pc) à tout le système racinaire. Les diagrammes en barres représentent la moyenne de 12 mesures ± erreur 

standard effectuées au stade V3 et compilées des deux expérimentations. Les diagrammes à barres surmontées de lettres 

différentes sont significativement différents (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD pour un génotype de maïs donné. 
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Chez le mutant B73lox12-1, le taux de mycorhization de R. irregularis DAOM 197198 induit par simple 

inoculation a été 1,36 fois celui obtenu par coinoculation. Cette différence du niveau de colonisation entre 

inoculation simple et coinoculation y est significative au seuil α = 5 % (Figure 11). 

 

Chez W438, le taux de mycorhization de R. irregularis DAOM 197198 induit par simple inoculation a été 

1,14 fois celui obtenu par coinoculation. Cette différence du niveau de colonisation entre inoculation simple 

et coinoculation y est significative au seuil α = 5 % (Figure 11). 

 

11.2. Effets de l’inoculation des microsymbiotes sur l'anthracnose foliaire 

Les deux agents de lutte biologique ont réduit significativement la sévérité de la maladie chez la lignée B73 

sensible à l'anthracnose foliaire (ALB). La préinoculation de B73 avec Pseudomonas chlororaphis 30-84, 

Rhizophagus irregularis DAOM 197198, ou les deux simultanément, a entraîné respectivement des surfaces 

de lésions 23,6, 4,5 et 2,8 fois plus réduites que les surfaces des feuilles des témoins B73 témoins (Figure 

12A, 13A). Ce niveau de contrôle a entraîné des surfaces de lésions égales à celles produites sur les feuilles 

 

Figure 11. Colonisation du système racinaire entier par Rhizophagus irregularis DAOM 197198 

Les plants de B73, du mutant B73lox12-1, et de W438 étaient au stade végétatif une feuille (Stade V1) lorsque Rhizophagus 

irregularis DAOM 197198 a été inoculé seul (Ri) ou co-inoculé simultanément avec la souche sauvage de Pseudomonas 

chlororaphis 30-84 (Ri×Pc) à tout le système racinaire. Les diagrammes en barres représentent la moyenne de 12 mesures ± 

erreur standard effectuées au stade V3 et compilées des deux expérimentations. Les diagrammes à barres surmontées de 

lettres différentes sont significativement différents (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD pour un génotype de maïs donné. 
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des témoins de la lignée W438 résistante à l'ALB (Figures 12C, 13C). Toutefois, les surfaces de lésions 

nécrotiques sur plants B73 inoculés avec des mutants phénazines-déficients n’étaient pas différentes de 

celles des plants B73 témoins (Figure 12A). 

 

Bien que les surfaces des lésions observées chez les plants B73 traités avec P. chlororaphis et R. irregularis 

n'étaient pas différentes entre elles, il y a eu néanmoins une différence qualitative dans le type de lésion 

selon l'échelle de notation définie par da Costa et al. (2014). Les lésions sur les plants inoculés avec la 

souche sauvage P. chlororaphis 30-84 sont de petites ponctuations chlorotiques/nécrotiques ou halo 

chlorotiques jaunes sans sporulation et la sévérité de la maladie est inférieure à 1 %, correspondant à une 

réaction selon l’échelle de da Costa et al. (2014) de "Résistance / Hypersensibilité" (Figure 13A, Tableau 

7). Les plants inoculés avec R. irregularis DAOM 197198 ont présenté des lésions circulaires à irrégulières, 

brun pâle à marron et souvent entourées d'un halo chlorotique jaune sans sporulation et la sévérité de la 

maladie est inférieure à 5 %, correspondant selon da Costa et al. (2014) à une réaction de "Résistance" 

(Tableau 7). La sévérité de la maladie chez les plants coinoculés est inférieure à 20 %, mais la coinoculation 

a produit le même type de lésion observé avec le traitement de R. irregularis. Les réactions de plants B73 

coinoculés avec la souche sauvage P. chlororaphis 30-84 et R. irregularis DAOM 197198, ont été classés 

suivant da Costa et al. (2014) comme "Résistant" (Tableau 6). Les lésions des plants B73 témoins et des 

plants B73 préinoculés avec les mutants dérivés de la souche sauvage P. chlororaphis 30-84 sont 

principalement de forme ovale, de couleur gris verdâtre, avec des halos concentriques sur les deux faces 

foliaires et de la sporulation. La sévérité de la maladie y est supérieure à 21 %, ce qui indique, selon l’échelle 

de notation de da Costa et al. (2014), une réaction de "susceptibilité" (Figure 13A, Tableau 7). 

 

La comparaison des réponses des plants témoins non protégés a révélé que B73 et B73lox12-1 présentaient 

une sensibilité similaire à l'ALB (Figures 12AB, 13AB). Le prétraitement de B73lox12-1 avec R. irregularis 

ou concomitamment R. irregularis et P. chlororaphis a entraîné des surfaces de lésions foliaires 1,39 et 

1,57 fois plus petites que celles observées sur le témoin B73lox12-1 non protégé. Le traitement par P. 

chlororaphis a entraîné des lésions 1,29 fois plus grandes que celles observées sur les plants témoins, ce 

qui indique que l'inoculation de P. chlororaphis a accru les symptômes de la maladie sur B73lox12-1 

(Figures 12B, 13B). 
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Figure 12. Réponses systémiques induites à l'infection foliaire par Colletotrichum graminicola 

Les plants de B73, du mutant B73lox12-1 et de W438, au stade végétatif une feuille (Stade V1), ont été inoculés avec 

Rhizophagus irregularis DAOM 197198 (Ri), la souche sauvage de Pseudomonas chlororaphis 30-84 (Pc) ou inoculés 

simultanément avec R. irregularis et la souche sauvage de P. chlororaphis 30-84 (Ri×Pc) sur le système racinaire entier. 

Seuls les plants B73 ont reçu le mutant de P. chlororaphis 30-84 non producteur de phénazines (Phz- mutant) et le mutant 

spontané de P. chlororaphis 30-84 non producteur de métabolites secondaires (Gac- mutant). Le témoin représente les plants 

non inoculés avec les microsymbiotes. Plus tard, au stade V3, la troisième feuille a été infectée (inoculée) par la souche 

M1.001 de Colletotrichum graminicola. Les diagrammes à barres représentent la moyenne de 12 répétitions ± erreur standard 

compilées des deux réplications de l’essai. Les diagrammes à barres surmontées de lettres différentes sont significativement 

différents (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD pour un génotype de maïs donné. 
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Figure 13. Lésions nécrotiques dues à une infection foliaire par Colletotrichum graminicola 

Les plants de B73 (A), du mutant B73lox12-1 (B) et de W438 (C), au stade végétatif une feuille (stade V1), ont été inoculés 

avec Rhizophagus irregularis DAOM 197198 (Ri), la souche sauvage de Pseudomonas chlororaphis 30-84 (Pc) ou inoculés 

simultanément avec R. irregularis et la souche sauvage de P. chlororaphis 30-84 (Ri×Pc) sur le système racinaire entier. 

Seuls les plants B73 ont reçu le mutant de P. chlororaphis 30-84 non producteur de phénazines (Phz- mutant) et le mutant 

spontané de P. chlororaphis 30-84 non producteur de métabolites secondaires (Gac- mutant). Le témoin représente les plants 

non inoculés avec les microsymbiotes. Plus tard, au stade V3, la troisième feuille a été infectée (inoculée) par la souche 

Colletotrichum graminicola M1.001. 
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Quant à l'évaluation qualitative des symptômes(Tableau 7), les plants mutants B73lox12-1 témoins et les 

plants mutants B73lox12-1 inoculés par P. chlororaphis ont été jugés "sensibles" (plus de 20 % de sévérité 

de la maladie) alors que les plants B73lox12-1 traités avec R. irregularis ou concomitamment avec R. 

irregularis et P. chlororaphis ont été considérés "résistants" (moins de 20 % de sévérité) conformément à 

l’échelle de notation de da Costa et al. (2014). 

 

L'application des agents de biocontrôle suivie de C. graminicola a produit des symptômes contrastés chez 

la lignée résistante W438. Les surfaces des lésions ont été significativement plus grandes pour les plants 

W438 inoculés avec P. chlororaphis que pour tous les autres traitements. Les surfaces de lésions de ces 

derniers ont été statistiquement similaires les uns aux autres (Figure 12). L’analyse qualitative de ces lésions 

selon l’échelle de notation de da Costa et al. (2014), montre des similitudes entre eux (Figure 13C, Tableau 

7). Ainsi, l’inoculation de P. chlororaphis diminue le niveau de résistance à l'ALB naturellement présent 

dans W438. 

 

Tableau 7. Analyse des lésions nécrotiques selon l'échelle descriptive de da Costa et al. (2014) 

Lignée de maïs Traitement Notation Réaction Type de lésion 

B73 Témoin 4 Sensible Les lésions étaient principalement 

ovales, de couleur grise sur les deux 

surfaces des feuilles, et entourées 

par des halos chlorotiques en 

croissance. Sévérité de la maladie : 

21- 40 %. 

Ri 2 Résistant Lésions brunes et de forme circulaire 

à irrégulière qui, souvent, sont 

entourées d'un halo jaune. Sévérité 

de la maladie : moins de 5 %. 

Ri×Pc 3 Résistant Lésions brunes et de forme circulaire 

à irrégulière qui, souvent, sont 

entourées d'un halo jaune. Sévérité 

maximale de la maladie : 20 %. 

Pc 1 Résistant / 

hypersensibilité 

Petites ponctuations nécrotiques, 

absence de halos chlorotiques et de 

sporulation. Sévérité de la maladie : 

moins de 1 %. 
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Suite du tableau 7 

Lignée de maïs 
Traitement Notation Réaction 

Type de lésion 

B73lox12-1 Témoin 4 Sensible Les lésions étaient principalement 

ovales, de couleur grise sur les deux 

surfaces des feuilles, et entourées par 

des halos chlorotiques en croissance. 

Sévérité de la maladie : 21 - 40 %. 

Ri 3 Résistant Lésions brunes et de forme circulaire à 

irrégulière qui, souvent, sont entourées 

d'un halo jaune. Sévérité maximale de la 

maladie : 20 %. 

Ri×Pc 3 Résistant Lésions brunes et de forme circulaire à 

irrégulière qui, souvent, sont entourées 

d'un halo jaune. Sévérité maximale de la 

maladie : 20 %. 

Pc 4 Sensible Les lésions étaient principalement 

ovales, de couleur grise sur les deux 

surfaces des feuilles, et entourées par 

des halos chlorotiques en croissance. 

Sévérité de la maladie : 21 - 40 %. 

W438 Témoin 2 Résistant Lésions brunes et de forme circulaire à 

irrégulière qui, souvent, sont entourées 

d'un halo jaune. Sévérité de la maladie : 

moins de 5 %. 

Ri 2 Résistant Lésions brunes et de forme circulaire à 

irrégulière qui, souvent, sont entourées 

d'un halo jaune. Sévérité de la maladie : 

moins de 5 %. 

Ri×Pc 2 Résistant Lésions brunes et de forme circulaire à 

irrégulière qui, souvent, sont entourées 

d'un halo jaune. Sévérité de la maladie : 

moins de 5 %. 

Pc 3 Résistant Lésions brunes et de forme circulaire à 

irrégulière qui, souvent, sont entourées 

d'un halo jaune. Sévérité maximale de la 

maladie : 20 %. 

Les plants de B73, du mutant B73lox12-1 et de W438, au stade végétatif une feuille (stade V1), ont été inoculés avec Rhizophagus 

irregularis DAOM 197198 (Ri), la souche sauvage Pseudomonas chlororaphis 30-84 (Pc) ou inoculés simultanément avec R. 

irregularis et la souche sauvage de P. chlororaphis 30-84 (Ri×Pc) sur le système racinaire entier. Le témoin représente des plants 

de chaque lignée, non inoculés avec les microsymbiotes. Plus tard, au stade V3, la troisième feuille a été infectée (inoculée) par 

la souche Colletotrichum graminicola M1.001. 
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En plus de la sévérité de la maladie, les traitements ont différé également dans leur effet sur l'incidence de 

la maladie. Des lésions se sont développées sur toutes les lignées, mais avec des fréquences relatives 

différentes. Chez B73, l'incidence de la maladie la plus faible (50 %) a été observée chez les plants inoculés 

avec P. chlororaphis. En revanche, les plants inoculés avec R. irregularis ont présenté la plus faible 

incidence de maladie chez B73lox12-1 et W438 (Tableau 8). 

 

Pour examiner la contribution relative des microsymbiotes à la réduction de la sévérité de la maladie, les 

MIE (Effet de la mycorhization), BIE (Effet de la bactérisation) et DIE (Effet de la coinoculation) ont été 

déterminés. La réduction la plus forte indiquée par le MIE a été observée chez la lignée B73, qui a été de 

50 % et 23 % plus élevée que chez B73lox12-1 et W438, respectivement. L'inoculation bactérienne a 

entraîné une réduction des lésions sur B73, mais pas chez B73lox12-1 et W438, alors que la coinoculation 

a entraîné une réduction des lésions foliaires pathogènes sur toutes les lignées de maïs (Tableau 8). 

 

Tableau 8. Incidence de la maladie et effets de l’inoculation microbienne chez les trois lignées 

Lignées de 

maïs 

Traitements 

d’inoculation 

Incidence de la 

maladie (DI) 

Effet de 

l'inoculation 

mycorhizienne 

(MIE) 

Effet de 

l'inoculation 

bactérienne 

(BIE) 

Effet de la 

coinoculation 

(DIE) 

B73 Témoin 100,00 %    

Ri 80,00 % -77,51 %   

Ri×Pc 100,00 %   -63,76 % 

Pc 50,00 %  -95,76 %  

W438 Témoin 40,00 %    

Ri 33,00 % -54,82 %   

Ri×Pc 50,00 %   -34,74 % 

Pc 75,00 %  210,57 %  

B73lox12-1 Témoin 100,00 %    

Ri 75,00 % -27,87%   

Ri×Pc 60,00 %   -36,17 % 

Pc 100,00 %  28,56 %  

Les plants de B73, du mutant B73lox12-1 et de W438, au stade végétatif une feuille (stade V1), ont été inoculés avec Rhizophagus 

irregularis DAOM 197198 (Ri), la souche sauvage Pseudomonas chlororaphis 30-84 (Pc) ou inoculés simultanément avec R. 

irregularis et la souche sauvage de P. chlororaphis 30-84 (Ri×Pc) sur le système racinaire entier. Le témoin représente des plants 

de chaque lignée, non inoculés avec les microsymbiotes. Plus tard, au stade V3, la troisième feuille a été infectée (inoculée) par 

la souche Colletotrichum graminicola M1.001. 

11.3. Effets de l’inoculation des microsymbiotes sur la croissance in vivo du pathogène 

La croissance de l'agent pathogène dans les feuilles infectées a été évaluée en déterminant la teneur en 

ergostérol par nombre de lésions nécrotiques (Figure 14). La teneur en ergostérol des feuilles de plants B73 

traités avec Pseudomonas chlororaphis 30-84, Rhizophagus irregularis ou les deux, a été respectivement 

111,78 ± 0,03 ; 8,87 ± 0,03 et 2,2 ± 0,03 fois plus faible que celle des feuilles témoins (Figure 14A). Les 
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taux d'ergostérol dans les feuilles W438 ont reflété le niveau de sévérité de la maladie, bien qu'il n'y ait pas 

de différence significative dans la teneur en ergostérol entre les traitements (Figure 12C et 14C).  

 

Dans les feuilles de B73lox12-1, les différences dans les taux d'ergostérol entre tous les traitements à base 

d'agents de lutte biologique n'étaient pas significatives, mais ces taux ont été significativement plus réduits 

que celui des feuilles de plants B73lox12-1 témoins. Malgré la sévérité des symptômes de la maladie sur le 

mutant B73lox12-1 inoculé avec P. chlororaphis 30-84 (Figures 12B et 13B), la teneur en ergostérol par 

lésion a été significativement plus faible que celle des plants mutants B73lox12-1 témoins (Figure 14B). Ce 

qui indique que la taille des lésions est liée non seulement à la croissance du pathogène mais également à 

la réaction des plantes. 
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Figure 14. Effets des préinoculations sur la croissance de Colletotrichum graminicola dans les feuilles 

Les feuilles infectées ont été sectionnées, traitées à l'azote liquide et conservées à -80℃ avant que la teneur en ergostérol par 

lésion ne soit mesurée par LC-MS. Les plants de B73 (A), du mutant B73lox12-1 (B) et de W438 (C) au stade végétatif une 

feuille (stade V1), ont été inoculés avec Rhizophagus irregularis DAOM 197198 (Ri), Pseudomonas chlororaphis 30-84 

(Pc) ou inoculés simultanément avec R. irregularis et P. chlororaphis 30-84 (Ri×Pc) sur le système racinaire entier. Le 

traitement Témoin représente les plants non inoculés avec les microsymbiotes. Plus tard, au stade V3, la troisième feuille a 

été infectée par la souche M1.001 de Colletotrichum graminicola. Les diagrammes à barres surmontées de lettres différentes 

sont significativement différents (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD pour un génotype de maïs donné. Cette 

expérimentation a été reproduite deux fois. 
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11.4. Effets différentiels des teneurs en phénazines sur lignées sensibles et résistantes 

L’hypothèse selon laquelle les phénazines agissent comme un inducteur de résistance systémique a été 

vérifiée en utilisant plusieurs souches mutantes dérivées de P. chlororaphis dont la quantité de phénazines 

produites diffère. La suppression de la maladie a été plus accentuée chez les plants B73 dont les racines ont 

été bactérisées avec le mutant produisant plus de phénazines (PcEnH) que la souche sauvage (Pc). La souche 

sauvage (Pc) a permis d’obtenir des surfaces de lésions pathogéniques 3 fois plus réduites que celles 

obtenues avec le Phz- mutant qui ne produit pas de phénazines. Les surfaces obtenues avec le mutant PcEnh 

étaient quasi nulles (Figure 15A). Cependant, chez la lignée résistante W438, les surfaces de lésions de la 

maladie ont augmenté avec des souches dérivées produisant plus de phénazines. Les surfaces obtenues avec 

Pc ont été 1,5 fois plus grandes que celles obtenues avec Phz- mutant. Les surfaces obtenues avec PcEnH 

ont été respectivement 1,7 et 3,1 fois plus grandes que celles obtenues avec Pc et Phz- mutant (Figure 15B). 

 

 

Figure 15. Réponses de lignées prebactérisées par des souches différant par la teneur produite en phénazines 

Les systèmes racinaires des plants de maïs B73 sensible à l’anthracnose foliaire (A) et W438 résistant à l’anthracnose foliaire 

(B) ont été inoculés au stade végétatif une feuille (stade V1) avec le type sauvage de Pseudomonas chlororaphis 30-84 (Pc), le 

mutant P. chlororaphis 30-84 non producteur de phénazines (Phz- mutant) et le mutant de P. chlororaphis 30-84 ayant une 

production 4 fois plus accrue de phénazines (PcEnh) que Pc. Plus tard, au stade végétatif trois feuilles (stade V3), la troisième 

feuille a été infectée avec des spores de Colletotrichum graminicola. Chaque traitement a été répété six fois. 

11.5. Effets de Rhizophagus irregularis sur la production de phénazines 

L'intensité de la fluorescence verte a été 12,98 ± 1,68 et 141,25 ± 1,97 fois plus faible respectivement une 

et deux semaine(s) après traitement sur les racines coinoculées avec P. chlororaphis et R. irregularis que 

sur les racines inoculées par P. chlororaphis (Figure 16AB). 
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Figure 16. Influence de Rhizophagus irregularis sur l'expression de l’opéron phénazine 

Les plants étaient au stade végétatif V1 lorsqu'ils ont été inoculés par le mutant Pseudomonas chlororaphis 30-84 (PcGFP) 

non producteur de phénazine mais exprimant GFP, du mutant P. chlororaphis (phzB::gfp) portant une fusion 

transcriptionnelle du gène rapporteur GFP avec l’opéron phénazine, ou inoculés simultanément avec Rhizophagus irregularis 

et PhzB::gfp (Ri×phzB::gfp). Le témoin représente des plants non inoculés. Les barres représentent la moyenne de 12 

répétitions ± erreur standard compilées sur deux réplications de l’expérimentation et mesurées une semaine post-inoculation 

(A) et deux semaines post-inoculation (B) dans la rhizosphère de plants de B73. Les diagrammes à barres surmontées de 

lettres différentes sont significativement différents (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD. 
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11.6. Interaction indirecte entre les microsymbiotes via planta dans un split-root system 

Pseudomonas chlororaphis a obtenu des tailles de population de 106 à 107 CFU/g (Figure 17) et 

Rhizophagus irregularis a colonisé entre 60 et 80 % de la longueur des racines (Figure 18). Il n’y a eu de 

différence significative ni entre les traitements de simple inoculation et de double inoculation, ni entre les 

lignées B73 et B73lox12-1 (Figures 17 et 18). 

 

 
 

       

Figure 17. Régulation de la bactérisation via planta par la prémycorhization dans un split-root system 

Le split-root system a été appliqué aux plants B73 (A) et mutants B73lox12-1 (B) au stade végétatif une feuille (stade V1). 

Ri/Pc représente les plants pour lesquels R. irregularis DAOM 197198 a été appliqué au stade végétatif une feuille (stade 

V1) sur une moitié du système racinaire, suivi de l'inoculation de P chlororaphis 30-84 trois semaines plus-tard (stade V3) 

sur l'autre moitié du système racinaire. No/Pc représente les plantes où il n'y a pas eu d'inoculation au stade V1 sur une moitié 

du système racinaire, mais P chlororaphis a été inoculé au stade V3 sur l'autre moitié du système racinaire. CFU/g = unités 

formant colonies par gramme de racines. Les diagrammes à barres représentent la moyenne ± erreur standard de 12 mesures 

compilées sur deux réplications de l’essai et effectuées trois semaines après la dernière inoculation des racines. Les 

traitements n'étaient pas significativement différents (p > 0,05) selon l’ANOVA pour un génotype de maïs donné. 
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Figure 18. Régulation de la mycorhization via planta par la prébactérisation dans un split-root system 

Le split-root system a été appliqué aux plants B73 (A) et mutants B73lox12-1 (B) au stade végétatif une feuille (stade V1). 

Pc/Ri représente les plants pour lesquels Pseudomonas chlororaphis a été appliqué au stade V1 sur une moitié du système 

racinaire, suivi de l'inoculation de Rhizophagus irregularis trois semaines plus tard (stade végétatif trois feuilles, stade V3) 

sur l'autre moitié du système racinaire. No/Ri représente les plants où il n'y a pas eu d'inoculation au stade V1 sur une moitié 

du système racinaire, mais R. irregularis a été inoculé au stade V3 sur l'autre moitié du système racinaire. CFU/g = unités 

formant colonies/gramme de racines. Les diagrammes à barres représentent la moyenne ± erreur standard de 12 mesures 

compilées des deux réplications de l’essai et effectuées trois semaines après la dernière inoculation des racines. Les 

traitements n'étaient pas significativement différents (p > 0,05) selon l’ANOVA pour un génotype de maïs donné. 
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Tous les traitements simples et doubles dans le split-root system ont été efficaces pour supprimer la maladie 

chez B73, peu importe l'ordre séquentielle d'application des microsymbiotes (Figure 19). Le traitement le 

plus efficace est celui de l’inoculation simultanée mais spatialement séparée des deux microsymbiotes 

(Ri⁞Pc). Il a toutefois, la même efficacité que les traitements en simples inoculations (No/Pc et No/Ri) ou 

en co-inoculations séparés dans le temps et dans l’espace (Ri/Pc et Pc/Ri). Ce traitement Ri⁞Pc occasionne 

des surfaces de lésions 3,58 ± 0,98 fois plus réduites que celles sur les plants témoins. Il induit également 

des surfaces de lésions 2,32 ± 1,18 fois plus réduites que celles induites par le traitement No/Pc×Ri, 

traitement de coinoculation simultanée des microsymbiotes partageant le même espace. 

 

 

 
Figure 19. Réponses systémiques induites contre Colletotrichum graminicola dans le split-root system 

Le split-root system a été appliqué aux plants de maïs de la lignée B73 au stade végétatif une feuille (stade V1). No/No 

représente un système racinaire divisé mais non inoculé. Ri/Pc représente les plants pour lesquels Rhizophagus irregularis 

DAOM 197198 a été appliqué au stade V1 sur une moitié du système racinaire, suivi de l'inoculation de Pseudomonas 

chlororaphis 30-84 trois semaines plus-tard (stade V3) sur l'autre moitié du système racinaire. No/Pc représente les plants 

où il n'y a pas eu d'inoculation au stade V1 sur une moitié du système racinaire, mais P chlororaphis a été inoculé au stade 

V3 sur l'autre moitié du système racinaire. Pc/Ri représente les plants pour lesquels P. chlororaphis a été appliqué au stade 

V1 sur une moitié du système racinaire, suivi de l'inoculation de R. irregularis trois semaines plus tard (stade V3) sur l'autre 

moitié du système racinaire. No/Ri représente les plants où il n'y a pas eu d'inoculation au stade V1 sur une moitié du système 

racinaire, mais R. irregularis a été inoculé au stade V3 sur l'autre moitié du système racinaire. No/Ri×Pc représente les plants 

pour lesquels aucune inoculation n'a été faite au stade V1 sur une moitié du système racinaire, mais R. irregularis et P. 

chlororaphis ont été coinoculés au stade V3 sur l'autre moitié du système racinaire. Ri⁞Pc représente les plants pour lesquels 

R. irregularis a été appliqué au stade V3 sur une moitié du système racinaire, et P chlororaphis a également été inoculé au 

stade V3 sur l'autre moitié du système racinaire. Les diagrammes à barres sont des moyennes d'au moins 18 mesures ± erreur 

standard effectuées 21 jours après la dernière inoculation racinaire. L'expérimentation a été reproduite deux fois. 
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11.7. Inhibition in vitro de la croissance de Colletotrichum graminicola 

La capacité de souches dérivées de Pseudomonas chlororaphis 30-84 à inhiber directement la croissance 

mycélienne de C. graminicola a aussi été examinée sur milieu PDA (Figure 20A). Les résultats montrent 

une différence significative entre les tailles des zones d'inhibitions. La zone d'inhibition causée par le type 

sauvage P. chlororaphis 30-84 (Pc) a été 7,36 ± 0,07 fois supérieure à celle du Phz- mutant (Figure 20B). 

Les composés diffusibles produits par le type sauvage P. chlororaphis 30-84 (Pc) ont inhibé la croissance 

in vitro de Colletotrichum graminicola, et cette inhibition était due à la production de phénazines. Le Phz- 

mutant a réussi à limiter la croissance fongique dans une certaine mesure, bien que cet effet ait été de courte 

durée. En effet, les spots de Phz- mutant étaient complètement recouvertes en 12 jours, données non 

reportées), tandis que le Gac- mutant n'a pas pu inhiber la croissance mycélienne. 

 

 
 

    

Figure 20. Inhibition in vitro du pathogène par les souches déficientes en phénazines et le type sauvage 

A : L'agent pathogène fongique a d'abord été cultivé sur un milieu PDA pendant sept jours, et un fragment de 3 mm de 

diamètre a été prélevé sur le bord de la colonie en croissance et transféré au centre d'un nouveau milieu PDA. Après deux 

jours d'incubation, 5 µl des cultures bactériennes du type sauvage (Pc), de Phz- mutant (non producteur de phénazines) et de 

Gac- mutant (non producteur de métabolites secondaires), cultivées dans 3 ml de milieu LB à 28 °C, ont été déposés à 3 cm 

du centre du fragment du champignon pathogène. Après dix jours, la zone d'inhibition a été mesurée. B : Les diagrammes à 

barres représentent la moyenne de 10 mesures ± erreur standard compilées des deux réplications de l’essai imagé en A. 
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CHAPITRE 12 : EFFETS DE L’INACTIVATION DES GÈNES 9-ZmLOX3 ET 9-ZmLOX12 ET 

DE L’INOCULATION DE CHAMPIGNON MYCORHIZIEN SUR LA RÉSISTANCE DU MAÏS 

AU STRESS HYDRIQUE 

12.1. Température foliaire 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique sévère, les plants B73 ont une température 

foliaire plus élevée que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement de 0,6 ± 0,1 °C et 0,3 

± 0,0 °C. Toutefois, seule la différence de température entre celles de B73 et du mutant B73lox3-4 est 

significative au seuil α = 5 %. En revanche, la température foliaire des plants B73 est significativement plus 

basse que celle des plants W438 de 3,2 ± 0,1 °C au seuil α = 5 % (Figure 21A). 

 

Lorsque la mycorhization est présente sous stress hydrique sévère, les plants B73 ont une température 

foliaire significativement plus élevée que celle du mutant B73lox3-4 de 0,2 ± 0,1 °C. À l’opposé, les plants 

B73 ont une température foliaire significativement plus basse que celle du mutant B73lox12-1 et celle des 

plants W438 respectivement de 0,8 ± 0,1 °C et 4,4 ± 0,1 °C au seuil α = 5 % (Figure 21A). 

 

Sous stress sévère, la température foliaire des plants B73 mycorhizés est significativement plus basse que 

celle des plants B73 non mycorhizés de 0,9 ± 0,2 °C. La température foliaire des plants mutants B73lox3-4 

mycorhizés est significativement plus basse que celle des plants B73lox3-4 non mycorhizés de 0,5 ± 0,1 °C. 

Par contre, la température foliaire des plants mutants B73lox12-1 mycorhizés n’est significativement pas 

différente de celle des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés (34,4 ± 0,1 °C). De même, la température 

foliaire des plants W438 mycorhizés n’est significativement pas différente de celle des plants W438 non 

mycorhizés (37,9 ± 0,2 °C) au seuil α = 5 % (Figure 21A). 

 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique modéré, les plants B73 ont une température 

foliaire plus élevée que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement de 0,3 ± 0,0 °C et 1,1 

± 0,1 °C. Toutefois, seule la différence de température entre celle de B73 et celle du mutant B73lox12-1 est 

significative au seuil α = 5 %. Par ailleurs, la température foliaire des plants B73 est significativement plus 

basse que celle des plants W438 de 4,0 ± 0,2 °C au seuil α = 5 % (Figure 21B). 

 

En présence de stress hydrique modéré et de la mycorhization, les plants B73 ont une température foliaire 

plus élevée que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox2-1 respectivement de 0,1 ± 0,0 °C et 0,7 ± 0,0 °C. 
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Toutefois, seule la différence de température entre celle de B73 et celle du mutant B73lox12-1 est 

significative au seuil α = 5 %. À l’inverse, les plants B73 ont une température foliaire significativement 

plus basse que celle des plants W438 de 2,1 ± 0,4 °C au seuil α = 5 % (Figure 21B). 

 
Sous stress modéré, la température foliaire des plants B73 mycorhizés est significativement plus basse que 

celle des plants B73 non mycorhizés de 0,5 ± 0,1 °C. La température foliaire des plants mutants B73lox3-4 

mycorhizés est significativement plus basse que celle des plants mutants B73lox3-4 non mycorhizés de 0,3 

± 0,0 °C. Par contre, la température foliaire des plants mutants B73lox12-1 mycorhizés n’est pas 

significativement différente de celle des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés. La température foliaire 

des plants W438 mycorhizés est significativement plus basse que celle des plants W438 non mycorhizés de 

2,45 ± 0,01 °C au seuil α = 5 % (Figure 21B). 

 

Lorsque la mycorhization et le stress hydrique sont absents, les plants B73 ont une température foliaire plus 

basse que celle des mutants B73lox3-4 de 0,2 ± 0,0 °C. Toutefois, cette différence de température n’est pas 

significative au seuil α = 5 %. À l’inverse, elle est significativement plus élevée que celle des mutants 

B73lox12-1 de 1,7 ± 0,1 °C. En outre, la température foliaire des plants B73 est significativement plus basse 

que celle des plants W438 de 2,7 ± 0,5 °C au seuil α = 5 % (Figure 21C). 

 

Lorsque la mycorhization est présente en l’absence de stress hydrique, les plants B73 ont une température 

foliaire identique à celle des mutants B73lox3-4. Par contre elle est significativement plus élevée que celle 

des mutants B73lox12-1 de 0,4 ± 0,2 °C. Par ailleurs, la température foliaire des plants B73 est 

significativement plus basse que celle des plants W438 de 3,0 ± 0,6 °C (Figure 21C). 

 
En l’absence de stress hydrique, la température foliaire des plants B73 mycorhizés est significativement 

plus basse que celle des plants B73 non mycorhizés de 0,7 ± 0,0 °C. La température foliaire des plants 

mutants B73lox3-4 mycorhizés est significativement plus basse que celle des plants B73lox3-4 non 

mycorhizés de 0,8 ± 0,0 °C. Par contre, la température foliaire des plants mutants B73lox12-1 mycorhizés 

est significativement plus élevée que celle des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés de 0,7 ± 0,1 °C. 

En outre, celle des plants W438 mycorhizés et des plants W438 non mycorhizés est identique (Figure 21C). 
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Figure 21. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur la température foliaire 

Les plants des types sauvages et des mutants B3lox3-4 et B73lox12-1 non mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) n'ont subi 

aucun stress hydrique (capacité maximale de rétention d'eau du sol, CR, à 100 %), un stress hydrique modéré (CR à 50 %) 

ou un stress hydrique sévère (CR à 10 %). Les diagrammes à barres représentent la moyenne de 12 répétitions ± erreur 

standard mesurées à 33 jours post inoculations compilées des deux réplications de l’essai. Les barres surmontées de lettres 

différentes sont significativement différentes (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD pour un niveau de stress hydrique donné. 
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12.2. Biomasse sèche et la teneur relative en eau caulinaire 

Les résultats de la MANOVA (p-value du lambda de Wilks < 0,01) indiquent que les différences dans les 

réponses mesurées sont expliquées et causées par les différences dans les modalités des traitements. 

12.2.1. Biomasse sèche caulinaire 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique sévère, les plants B73 ont une masse sèche 

caulinaire significativement plus basse que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement de 

4,49 ± 0,10 g et 3,39 ± 0,25 g au seuil α = 5 %. En outre, la masse sèche caulinaire des plants B73 est 

significativement plus élevée que celle des plants W438 de 1,06 ± 0,44 g au seuil α = 5 % (Figure 22A). 

 

Lorsque la mycorhization est présente sous stress hydrique sévère, les plants B73 ont une masse sèche 

caulinaire significativement plus basse que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement de 

8,11 ± 0,37 g et 1,83 ± 0,04 g au seuil α = 5 %. Par contre, les plants B73 ont une masse sèche caulinaire 

identique à celle des plants W438, estimée à 5,41 ± 0,42 g (Figure 22A). 

 

Sous stress sévère, la masse sèche caulinaire des plants B73 mycorhizés est significativement plus basse 

que celle des plants B73 non mycorhizés de 1,77 ± 0,17 g. La masse sèche caulinaire des plants mutants 

B73lox3-4 mycorhizés est significativement plus élevée que celle des plants B73lox3-4 non mycorhizés de 

1,85 ± 0,30 g. Par contre, la masse sèche caulinaire des plants mutants B73lox12-1 mycorhizés est 

significativement plus basse que celle des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés 3,33 ± 0,46 g. De 

même, la masse sèche caulinaire des plants W438 mycorhizés n’est significativement pas différente de celle 

des plants W438 non mycorhizés (5,45 ± 0,12 g) au seuil α = 5 % (Figure 22A). 

 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique modéré, les plants B73 ont eu une masse sèche 

caulinaire significativement plus basse que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement de 

0,61 ± 0,14 g et 10,01 ± 1,02 g au seuil α = 5 %. Par contre, la masse sèche caulinaire des plants B73 est 

significativement plus élevée que celle des plants W438 de 3,02 ± 0,2 g (Figure 22B). 

 

En présence de stress hydrique modéré et de la mycorhization, les plants B73 ont eu une masse sèche 

caulinaire significativement plus basse que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox2-1 respectivement de 

6,14 ± 0,37 g et 4,63 ± 0,39 g au seuil α = 5 %. Par contre, les plants B73 ont une masse sèche caulinaire 

significativement plus élevée que celle des plants W438 de 6,65 ± 0,75 g au seuil α = 5 % (Figure 22B). 
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Sous stress modéré, la masse sèche caulinaire des plants B73 mycorhizés est significativement plus élevée 

que celle des plants B73 non mycorhizés de 3,44 ± 0,66 g. La masse sèche caulinaire des plants mutants 

B73lox3-4 mycorhizés est significativement plus basse que celle des plants B73lox3-4 non mycorhizés de 

3,57 ± 0,15 g. Par contre, la masse sèche caulinaire des plants mutants B73lox12-1 mycorhizés n’est 

significativement différente de celle des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés, estimée à 24,69 ± 1,94. 

De même, la masse sèche caulinaire des plants W438 mycorhizés est identique à celle des plants W438 non 

mycorhizés (11,60 ± 1,74 g) au seuil α = 5 % (Figure 22B). 

 

Lorsque la mycorhization et le stress hydrique sont absents, les plants B73 ont une masse sèche caulinaire 

significativement plus basse que celle des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement de 13,60 ± 1,08 

g et 8,43 ± 0,71 g au seuil α = 5 %. À l’opposé, elle n’est pas différente, au seuil α = 5 %, de celle des plants 

W438, estimée à 15,89 ± 1,20 g (Figure 22C). 

 

Lorsque la mycorhization est présente en l’absence de stress hydrique, les plants B73 ont une masse sèche 

caulinaire significativement plus basse que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement de 

18,00 ± 1,29 g et 5,67 ± 0,52 g. Par contre, la masse sèche caulinaire des plants B73 est significativement 

plus élevée que celle des plants W438 de 5,87 ± 0,80 g au seuil α = 5 % (Figure 22C). 

 
En l’absence de stress hydrique, la masse sèche caulinaire des plants B73 mycorhizés n’est 

significativement pas différente de celle des plants B73 non mycorhizés estimée à 16,71 ± 2,60 g. La masse 

sèche caulinaire des plants mutants B73lox3-4 mycorhizés est significativement plus élevée que celle des 

plants B73lox3-4 non mycorhizés de 4,40 ± 0,31 g. Par contre, la masse sèche caulinaire des plants mutants 

B73lox12-1 mycorhizés est significativement plus basse que celle des plants mutants B73lox12-1 non 

mycorhizés de 2,76 ± 0,07 g. De même, la masse sèche caulinaire des plants W438 mycorhizés est 

significativement plus basse que celle des plants W438 non mycorhizés de 5,05 ± 0,60 g (Figure 22C). 
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Figure 22. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur la biomasse caulinaire 

Les plants des types sauvages et des mutants B3lox3-4 et B73lox12-1 non mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) n'ont subi 

aucun stress hydrique (capacité maximale de rétention d'eau du sol, CR, à 100 %), un stress hydrique modéré (CR à 50 %) 

ou un stress hydrique sévère (CR à 10 %). Les diagrammes à barres représentent la moyenne de 12 répétitions ± erreur 

standard mesurées à 33 jours post inoculations compilées des deux réplications de l’essai. Les barres surmontées de lettres 

différentes sont significativement différentes (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD pour un niveau de stress hydrique donné. 
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12.2.2. Teneur relative en eau caulinaire 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique sévère, les plants B73 ont une teneur relative en 

eau caulinaire significativement plus élevée que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement 

de 7,97 ± 0,04 % et 14,22 ± 0,26 % au seuil α = 5 %. Par ailleurs, la teneur en eau caulinaire des plants B73 

est significativement plus basse que celle des plants W438 de 3,65 ± 0,79 % (Figure 23A). 

 

En présence de stress hydrique sévère et de la mycorhization, les plants B73 ont une teneur relative en eau 

caulinaire significativement plus élevée que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement de 

9,00 ± 0,67 % et de 10,70 ± 0,90 %. À l’inverse, les plants B73 ont une teneur relative en eau caulinaire 

identique au seuil α = 5 % à celle des plants W438 estimée à 59,00 ± 1,84 % (Figure 23A). 

 

Sous stress sévère, la teneur relative en eau caulinaire des plants B73 mycorhizés est significativement plus 

élevée que celle des plants B73 non mycorhizés de 7,40 ± 0,30 %. La teneur relative en eau caulinaire des 

plants mutants B73lox3-4 mycorhizés est significativement plus élevée que celle des plants B73lox3-4 non 

mycorhizés de 6,37 ± 0,93 %. De même, la teneur relative en eau caulinaire des plants mutants B73lox12-

1 mycorhizés est significativement plus élevée que celle des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés de 

10,92 ± 1,46 %. Par contre, la teneur relative en eau caulinaire des plants W438 mycorhizés n’est 

significativement pas différente de celle des plants W438 non mycorhizés (55,25 ± 2,33 %) (Figure 23A). 

 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique modéré, les plants B73 ont eu une teneur en eau 

caulinaire identique à celle des deux mutants et des plants W438, estimée à 46,33 ± 5,72 % (Figure 23B). 

 

En présence de stress hydrique modéré et de la mycorhization, les plants B73 ont eu une teneur relative en 

eau caulinaire identique à des mutants B73lox3-4 et B73lox2-1 estimée à 40,50 ± 3,03 % au seuil α = 5 %. 

Par contre, les plants B73 ont une teneur relative en eau caulinaire significativement plus basse que celle 

des plants W438 de 8,50 ± 0,76 % au seuil α = 5 % (Figure 23B). 

 
Sous stress modéré, pour une lignée donnée de l’étude, la teneur relative en eau caulinaire des plants 

mycorhizés n’est statistiquement différente de celle des plants non mycorhizés au seuil α = 5 % (Figure 

23B). 

 

Lorsque la mycorhization et le stress hydrique sont absents, les plants B73 ont une teneur relative en eau 

caulinaire significativement plus élevée que celle des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement de 

3,25 ± 3,20 % et 11,62 ± 3,97 %. Cependant, seule la différence entre la teneur relative en eau des plants 
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B73 et celle des plants mutants B73lox12-1 est significative au seuil α =5 %. Par ailleurs, les plants B73 ont 

une teneur relative en eau caulinaire significativement plus basse que celle des plants W438 de 17,50 ± 4,6 

% au seuil α = 5 % (Figure 23C). 

 

Lorsque la mycorhization est présente en l’absence de stress hydrique, les plants B73 ont une teneur relative 

en eau caulinaire significativement plus élevée que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 

respectivement 12,29 ± 0,27 % et 11,92 ± 1,86 % au seuil α = 5 %. Par contre, la teneur relative en eau 

caulinaire des plants B73 est identique à des plants W438 estimée à 55,50 ± 3,35 % (Figure 23C). 

 
En l’absence de stress hydrique, pour toutes les lignées testées excepté la lignée W438, il n’y a pas de 

différence significative entre la teneur relative en eau caulinaire de leurs plants mycorhizés et celle de leurs 

plants non mycorhizés au seuil α = 5 %. À l’inverse, la teneur relative en eau caulinaire des plants W438 

mycorhizés est significativement plus basse que celle des plants W438 non mycorhizés estimée à 8,75 ± 

1,18 % au seuil α = 5 % (Figure 23C). 
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Figure 23. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur la teneur relative en eau caulinaire 

Les plants des types sauvages et des mutants B3lox3-4 et B73lox12-1 non mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) n'ont subi 

aucun stress hydrique (capacité maximale de rétention d'eau du sol, CR, à 100 %), un stress hydrique modéré (CR à 50 %) 

ou un stress hydrique sévère (CR à 10 %). Les diagrammes à barres représentent la moyenne de 12 répétitions ± erreur 

standard mesurées à 33 jours post inoculations compilées des deux réplications de l’essai. Les barres surmontées de lettres 

différentes sont significativement différentes (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD pour un niveau de stress hydrique donné. 
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12.3. Biomasses sèche et teneur relatives en eau des racines 

Les résultats de la MANOVA (p-value du lambda de Wilks < 0,01) indiquent que les différences dans les 

réponses mesurées sont expliquées et causées par les différences dans les modalités des traitements. 

12.3.1. Biomasses sèche des racines 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique sévère, les plants B73 obtiennent une masse 

sèche racinaire significativement plus basse que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement 

de 1,37 ± 0,30 g et 0,25 ± 0,06 g au seuil α = 5 %. En outre, la masse sèche racinaire des plants B73 est 

significativement plus basse que celle des plants W438 de 0,30 ± 0,08 g (Figure 24A). 

 

Lorsque la mycorhization est présente sous stress hydrique sévère, les plants B73 ont une masse sèche 

racinaire significativement plus basse que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement de 

2,45 ± 0,16 g et 0,19 ± 0,05 g. En outre, les plants B73 ont une masse sèche racinaire significativement plus 

basse que celle des plants W438 de 0,76 ± 0,12 g au seuil α = 5 % (Figure 24A). 

 

Sous stress hydrique sévère, la masse sèche racinaire des plants B73 mycorhizés est identique à celle des 

plants B73 non mycorhizés estimée à 1,61 ± 0,19 g. La masse sèche racinaire des plants mutants B73lox3-

4 mycorhizés est significativement plus élevée que celle des plants B73lox3-4 non mycorhizés de 1,03 ± 

0,13 g. Par contre, la masse sèche racinaire des plants mutants B73lox12-1 mycorhizés est identique à celle 

des mutants B73lox12-1 non mycorhizés estimée à 1,86 ± 0,12 g. Quant à W438, la masse sèche racinaire 

des plants mycorhizés est significativement plus élevée que celle des plants non mycorhizés de 0,42 ± 0,03 

g au seuil α = 5 % (Figure 24A). 

 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique modéré, les plants B73 obtiennent une masse 

sèche racinaire significativement plus basse que celles des mutants B73lox2-1 de 1,06 ± 0,41 g au seuil α = 

5 %. Par contre, les plants B73 ont eu une masse sèche racinaire identique à celle des mutants B73lox3-4 

estimée à 4,59 ± 0, 70 g. En sus, les plants B73 ont une masse sèche racinaire significativement plus basse 

que celle des plants W438 de 6,65 ± 0,75 g au seuil α = 5 % (Figure 24B). 

 
En présence de stress hydrique modéré et de la mycorhization, les plants B73 ont une masse sèche racinaire 

significativement plus élevée que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement de 3,11 ± 

0,45 g et 3,70 ± 0,73 g au seuil α = 5 %. Par contre, la masse sèche racinaire des plants B73 est identique à 

celle des plants W438 estimée à 8,60 ± 0,64 g (Figure 24B). 
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Sous stress hydrique modéré, la masse sèche racinaire des plants B73 mycorhizés est significativement plus 

élevée que celle des plants B73 non mycorhizés de 3,06 ± 0,28 g. La masse sèche racinaire des plants 

mutants B73lox3-4 mycorhizés est identique à celle des mutants B73lox3-4 non mycorhizés estimée à4,87 

± 0,71 g. Par contre, la masse sèche racinaire des plants mutants B73lox12-1 mycorhizés est 

significativement plus élevée que celle des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés de 0,42 ± 0,03. 

Quant à la masse sèche racinaire des plants W438 mycorhizés, elle est identique à celle des plants W438 

non mycorhizés (10,75 ± 1,32 g) au seuil α = 5 % (Figure 24B). 

 

Lorsque la mycorhization et le stress hydrique sont absents, les plants B73 ont une masse sèche racinaire 

identique à celles des mutants B73lox3-4 et des plants W438 estimées respectivement à 10,08 ± 0,31 g et 

11,60 ± 1,00 g. Par contre, elle est significativement plus élevée que celle des mutants B73lox12-1 de 5,75 

± 0,97 g au seuil α = 5 % (Figure 24C). 

 

Lorsque la mycorhization est présente en l’absence de stress hydrique, les plants B73 ont une masse sèche 

racinaire significativement plus élevée que celles des mutants B73lox12-1 de 2,35 ± 0,22 g. Par contre, la 

masse sèche racinaire des plants B73 est identique à celle des mutants B73lox3-4 estimée à 7,20 ± 0,33 g. 

Par ailleurs, les plants B73 ont une masse sèche racinaire significativement plus basse que celles des plants 

W438 de 5,35 ± 0,82 g au seuil α = 5 % (Figure 24C). 

 
En l’absence de stress hydrique, la masse sèche racinaire des plants B73 mycorhizés est significativement 

plus basse que celle des plants B73 non mycorhizés de 3,31 ± 0,50 g. Pareillement, la masse sèche racinaire 

des plants mutants B73lox3-4 mycorhizés est significativement plus basse que celle des plants B73lox3-4 

non mycorhizés de 2,88 ± 0,02 g. À l’inverse, la masse sèche racinaire des plants mutants B73lox12-1 

mycorhizés est identique à celle des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés estimée à 4,73 ± 0,29 g. 

De même, la masse sèche racinaire des plants W438 mycorhizés est identique à celle des plants W438 non 

mycorhizés estimée à 12,43 ± 1,34 g (Figure 24C). 
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Figure 24. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur la biomasse racinaire de lignées de maïs 

Les plants des types sauvages et des mutants B3lox3-4 et B73lox12-1 non mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) n'ont subi 

aucun stress hydrique (capacité maximale de rétention d'eau du sol, CR, à 100 %), un stress hydrique modéré (CR à 50 %) 

ou un stress hydrique sévère (CR à 10 %). Les diagrammes barres représentent la moyenne de 12 répétitions ± erreur standard 

mesurées à 33 jours post inoculations compilées des deux réplications de l’essai. Les barres surmontées de lettres différentes 

sont significativement différentes (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD pour un niveau de stress hydrique donné. 

0,00
2,00
4,00
6,00
8,00

10,00
12,00
14,00
16,00

B73 B73lox3-4 B73lox12-1 W438

B
io

m
as

se
 s

èc
h

e 
ra

ci
n

ai
re

 (
g)

Lignées de maïs

A. Sévère stress hydrique

NM

Rif f e e d c
b

a

0,00
2,00
4,00
6,00
8,00

10,00
12,00
14,00
16,00

B73 B73lox3-4 B73lox12-1 W438B
io

m
as

se
 s

èc
h

e 
ra

ci
n

ai
re

 (
g)

Lignées de maïs

B. Modéré stress hydrique

NM

Ri

c c
e d

ab

a

b

c

0,00
2,00
4,00
6,00
8,00

10,00
12,00
14,00
16,00

B73 B73lox3-4 B73lox12-1 W438

B
io

m
as

se
 s

èc
h

e 
ra

ci
n

ai
re

 (
g)

Lignées de maïs

C. Aucun stress hydrique 

NM

Ri

bc

d

e e

a
ab

c

d



  Résultats : Chapitre 12 

122 

12.3.2. Teneur relative en eau des racines 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique sévère, les plants B73 ont eu une teneur en eau 

racinaire significativement plus basse que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement de 

7,80 ± 0,40 % et 18,80 ± 1,97 % au seuil α = 5 %. Par ailleurs, la teneur en eau racinaire des plants B73 est 

significativement plus élevée que celle des plants W438 de 10,45 ± 1,57 % (Figure 25A). 

 

En présence de stress hydrique sévère et de la mycorhization, les plants B73 ont une teneur en eau racinaire 

significativement plus basse que celles des mutants B73lox12-1 de 14,43 ± 0,26 %. Par contre, les plants 

B73 ont une teneur en eau racinaire identique à celle des mutants B73lox3-4 (54,17 ± 1,97 %). Par ailleurs, 

les plants B73 ont une teneur en eau racinaire significativement plus élevée que celles des W438 de 12,67 

± 1,47 % au seuil α = 5 % (Figure 25A). 

 

Sous stress sévère, la teneur en eau racinaire des plants B73 mycorhizés n’est pas différente de celle des 

plants B73 non mycorhizés estimée à 54,17 ± 1,97 %. La teneur en eau racinaire des plants mutants 

B73lox3-4 mycorhizés est significativement plus basse que celle des plants B73lox3-4 non mycorhizés de 

8,25 ± 0,74 %. De même, la teneur en eau racinaire des plants mutants B73lox12-1 mycorhizés est 

significativement plus basse que celle des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés de 3,40 ± 0,86 %. 

Par contre, la teneur en eau racinaire des plants W438 mycorhizés n’est significativement pas différente de 

celle des plants W438 non mycorhizés (42,75 ± 1,25 %) au seuil α = 5 % (Figure 25A). 

 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique modéré, les plants B73 ont eu une teneur en eau 

racinaire significativement plus basse que celles des mutants B73lox12-1 de 11,42 ± 3,28 %. Par contre, la 

teneur en eau racinaire des plants B73 n’est significativement pas différente de celle des mutants B73lox3-

4 (67,75 ± 3,40 %) (Figure 22). Par ailleurs, les plants B73 ont eu une teneur en eau racinaire 

significativement plus élevée que celles des plants W438 de 16,33 ± 1,53 % au seuil α = 5 % (Figure 25B). 

 

En présence de stress hydrique modéré et de la mycorhization, les plants B73 ont eu une teneur en eau 

racinaire significativement plus basse que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox2-1 respectivement de 

12,25 ± 0,57 % et 19,65 ± 2,33 % au seuil α = 5 %. Par contre, les plants B73 ont une teneur en eau racinaire 

significativement plus élevée que celle des plants W438 de 6,25 ± 0,15 g au seuil α = 5 % (Figure 25B). 

 
Sous stress modéré, la teneur en eau racinaire des plants B73 mycorhizés est significativement plus basse 

que celle des plants B73 non mycorhizés de 10,58 ± 0,84 %. La teneur en eau racinaire des plants mutants 
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B73lox3-4 mycorhizés est identique à celle des plants B73lox3-4 non mycorhizés estimée à 68,00 ± 2,54 

%. Par contre, la teneur en eau racinaire des plants mutants B73lox12-1 mycorhizés est significativement 

plus basse que celle des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés de 2,35 ± 0,10 %. De même, la teneur 

en eau racinaire des plants W438 mycorhizés est identique à celle des plants W438 non mycorhizés (50,00 

± 2,42 %) au seuil α = 5 % (Figure 25B). 

 

Lorsque la mycorhization et le stress hydrique sont absents, les plants B73 ont une teneur en eau racinaire 

significativement plus basse que celle des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement de 11,75 ± 0,49 

% et 18,25 ± 1,00 %. Par contre, elle est significativement plus élevée que celle des plants W438 de 5,25 ± 

0,58 % au seuil α = 5 % (Figure 25C). 

 

Lorsque la mycorhization est présente en l’absence de stress hydrique, les plants B73 ont une teneur en eau 

racinaire significativement plus basse que celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 respectivement 4,92 

± 1,19 % et 14,42 ± 1,05 %. Par contre, la teneur en eau racinaire des plants B73 est significativement plus 

élevée que celle des plants W438 de 8,33 ± 0,04 % (Figure 25C). 

 
En l’absence de stress hydrique, la teneur en eau racinaire des plants B73 mycorhizés est significativement 

pas plus élevée que celle des plants B73 non mycorhizés de 5,33 ± 0,58 %. La teneur en eau racinaire des 

plants mutants B73lox3-4 mycorhizés n’est significativement pas différente de celle des plants B73lox3-4 

non mycorhizés (65,75 ± 2,11 %). De même, la teneur en eau racinaire des plants mutants B73lox12-1 

mycorhizés n’est significativement pas différente de celle des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés 

(73,75 ± 1,15 %). Par ailleurs, la teneur en eau racinaire des plants W438 mycorhizés est identique plus à 

celle des plants W438 non mycorhizés estimée à 51,00 ± 2,24% (Figure 25C). 
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Figure 25. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur la teneur relative en eau racinaire 

Les plants des types sauvages et des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 non mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) n'ont subi 

aucun stress hydrique (capacité maximale de rétention d'eau du sol, CR, à 100 %), un stress hydrique modéré (CR à 50 %) 

ou un stress hydrique sévère (CR à 10 %). Les diagrammes à barres représentent la moyenne de 12 répétitions ± erreur 

standard mesurées à 33 jours post inoculations compilées des deux réplications de l’essai. Les barres surmontées de lettres 

différentes sont significativement différentes (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD pour un niveau de stress hydrique donné. 
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12.4. Efficience agronomique de l'utilisation de l'eau 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique sévère, les plants B73 ont une efficience 

agronomique de l'utilisation de l'eau identique à celle des mutants B73lox3-4 estimée à 1,02 ± 0,06 g/g au 

seuil α = 5 %. À l’opposé, cette efficience agronomique de l'utilisation de l'eau est significativement plus 

basse que celle des mutants B73lox12-1 de 0,07 ± 0,02 g/g. Par ailleurs, l’efficience agronomique de 

l’utilisation de l’eau des plants B73 est significativement plus élevée que celle des plants W438 de 0,11 ± 

0,02 g/g au seuil α = 5 % (Figure 26A). 

 

En présence de stress hydrique sévère et de la mycorhization, les plants B73 ont une efficience agronomique 

de l’utilisation de l’eau significativement plus basse que celle des mutants B73lox3-4 de 0,41 ± 0,04 g/g. 

Par contre, les plants B73 ont une efficience agronomique de l’utilisation de l’eau significativement plus 

élevée que à celle des mutants B73lox3-4 de 0,16 ± 0,01 g/g). En outre, les plants B73 ont une efficience 

agronomique de l’utilisation de l’eau significativement plus basse que celles des W438 de 0,25 ± 0,03 g/g 

au seuil α = 5 % (Figure 26A). 

 

Sous stress sévère, l’efficience agronomique de l’utilisation de l’eau des plants B73 mycorhizés est 

significativement plus basse que celle des plants B73 non mycorhizés de 0,25 ± 0,01 g/g. L’efficience 

agronomique de l’utilisation de l’eau des plants mutants B73lox3-4 mycorhizés est significativement plus 

élevée que celle des plants B73lox3-4 non mycorhizés de 0,18 ± 0,02 g/g. À l’inverse, l’efficience 

agronomique de l’utilisation de l’eau des plants mutants B73lox12-1 mycorhizés est significativement plus 

basse que celle des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés de 0,49 ± 0,04 g/g. Par ailleurs, l’efficience 

agronomique de l’utilisation de l’eau des plants W438 mycorhizés est significativement plus élevée que 

celle des plants W438 non mycorhizés de 0,11 ± 0,00 g/g au seuil α = 5 % (Figure 26A). 

 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique modéré, les plants B73 ont eu une efficience 

agronomique de l’utilisation de l’eau significativement plus basse que celles des mutants B73lox3-4 et 

B73lox12-1 respectivement de 0,20 ± 0,01 g/g et 0,33 ± 0,00 g/g. Par contre, l’efficience agronomique de 

l’utilisation de l’eau des plants B73 n’est significativement pas différente de celle des plants W438 estimée 

à 0,92 ± 0,05 g/g au seuil α = 5 % (Figure 26B). 

 

En présence de stress hydrique modéré et de la mycorhization, les plants B73 ont eu une efficience 

agronomique de l’utilisation de l’eau identique à celle des deux mutants au seuil α = 5 %. Par contre, les 
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plants B73 ont une efficience agronomique de l’utilisation de l’eau significativement plus élevée que celle 

des plants W438 de 0,170 ± 0,003 g/g au seuil α = 5 % (Figure 26B). 

 
Sous stress modéré, l’efficience agronomique de l’utilisation de l’eau des plants B73 mycorhizés est 

significativement plus élevée que celle des plants B73 non mycorhizés de 0,24 ± 0,01 g/g. L’efficience 

agronomique de l’utilisation de l’eau des plants mutants B73lox3-4 mycorhizés est significativement plus 

élevée que celle des plants mutants B73lox3-4 non mycorhizés de 0,21 ± 0,02 g/g. Par contre, l’efficience 

agronomique de l’utilisation de l’eau des plants mutants B73lox12-1 mycorhizés est significativement plus 

basse que celle des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés de 0,16 ± 0,01 %. Par ailleurs, l’efficience 

agronomique de l’utilisation de l’eau des plants W438 mycorhizés est significativement plus élevée que 

celle des plants W438 non mycorhizés de 0,13 ± 0,01 g/g au seuil α = 5 % (Figure 26B). 

 

Lorsque la mycorhization et le stress hydrique sont absents, les plants B73 ont une efficience agronomique 

de l’utilisation de l’eau identique à celle des mutants B73lox3-4 estimée à 1,02 ± 0,09 g/g. Par contre, elle 

est significativement plus basse que celle des mutants B73lox12-1 de 0,17 ± 0,05 g/g. En outre, elle est 

significativement plus élevée que celle des plants W438 de 0,38 ± 0,1 g/g au seuil α = 5 % (Figure 26C). 

 

Lorsque la mycorhization est présente en l’absence de stress hydrique, les plants B73 ont une efficience 

agronomique de l’utilisation de l’eau significativement plus basse que celles des mutants B73lox3-4 de 0,60 

± 0,02 g/g. Par contre, l’efficience agronomique de l’utilisation de l’eau des plants B73 est identique à celle 

des mutants B73ox12-1 et statistiquement plus élevée que celle des plants W438 (Figure 26C). 

 
En l’absence de stress hydrique, l’efficience agronomique de l’utilisation de l’eau des plants B73 

mycorhizés est identique à celle des plants B73 non mycorhizés. L’efficience agronomique de l’utilisation 

de l’eau des plants mutants B73lox3-4 mycorhizés est significativement plus élevée que celle des plants 

B73lox3-4 non mycorhizés de 0,53 ± 0,07 g/g. À l’inverse même, l’efficience agronomique de l’utilisation 

de l’eau des plants mutants B73lox12-1 mycorhizés est significativement plus basse que celle des plants 

mutants B73lox12-1 non mycorhizés de 0,22 ± 0,11 g/g. De même, l’efficience agronomique de l’utilisation 

de l’eau des plants W438 mycorhizés est significativement plus élevée que celle des plants W438 non 

mycorhizés de 0,13 ± 0,04 g/g au seuil α = 5 % (Figure 26C). 
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Figure 26. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur l’efficience de l’utilisation de l’eau 

WUE : efficience de l’utilisation de l’eau. Les plants des lignées de maïs non mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) n'ont 

subi aucun stress hydrique (capacité maximale de rétention d'eau du sol, CR, à 100 %), un stress hydrique modéré (CR à 50 

%) ou un stress hydrique sévère (CR à 10 %). Les diagrammes à barres représentent la moyenne de 12 répétitions ± erreur 

standard mesurées à 33 jours post inoculations compilées des deux réplications de l’essai. Les barres surmontées de lettres 

différentes sont significativement différentes (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD pour un niveau de stress hydrique donné. 
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12.5. Dépendance mycorhizienne sous stress hydrique 

Sous stress hydrique sévère, seules les lignées B73lox12-1 et W438 ont une dépendance mycorhizienne 

négative (-5,71 et -11,65 respectivement). Par contre, la dépendance mycorhizienne des plants B73 est 2,24 

fois celle des mutants B73lox3-4 (Figure 27). 

 

Sous stress modéré, seules les lignées B73 et B73lox12-1 ont une dépendance mycorhizienne négative (-

13,90 et -9,86 respectivement). Par contre, la dépendance mycorhizienne des plants B73lox3-4 est estimée 

à 3,63 et celle de W438 à 15,33 (Figure 27). 

 

En l’absence de stress hydrique, seules les lignées B73 et B73lox12-1 ont une dépendance mycorhizienne 

négative (-28,82 et -41,14 respectivement). Par contre, la dépendance mycorhizienne des plants B73lox3-4 

est estimée à 17,09 et celle de W438 à 4,88 (Figure 27). 

 

 

  

 
Figure 27. Dépendance mycorhizienne de lignées de maïs sous stress hydrique 

Les plants au stade végétatif "trois feuilles" ont été soumis à aucun stress hydrique (100 % CR, capacité de rétention d'eau 

maximale du sol), à un stress hydrique modéré (50 % CR du sol) ou à un stress hydrique sévère (10 % CR du sol). 
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12.6. Teneur foliaire en polyphénols totaux sous stress hydrique 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique sévère, les plants B73 ont une teneur foliaire en 

polyphénols totaux identique à celle des mutants B73lox3-4. Par contre, cette teneur est significativement 

1,15 fois celle des mutants B73lox12-1. Par ailleurs, la teneur foliaire en polyphénols totaux des plants 

W438 est significativement 1,25 fois celle des plants B73 au seuil α = 5 % (Figure 28A). 

 

En présence de stress hydrique sévère et de la mycorhization, les plants B73 ont une teneur foliaire en 

polyphénols totaux identique à celles des deux mutants. Par contre, les plants W438 ont une teneur en 

polyphénols totaux significativement 1,46 fois celle des plants B73 au seuil α = 5 % (Figure 28A). 

 

Sous stress sévère, la teneur foliaire en polyphénols totaux des plants B73 mycorhizés est identique à celle 

des plants B73 non mycorhizés. Les teneurs foliaires en polyphénols totaux des mutants B73lox3-4 et 

B73lox121 mycorhizés sont significativement 1,10 et 1,25 fois respectivement celles des mutants B73lox3-

4 et B73lox12-1 non mycorhizés. De même, la teneur foliaire en polyphénols totaux des plants W438 

mycorhizés est significativement 1,21 fois celle des plants W438 non mycorhizés (Figure 28A). 

 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique modéré, les plants B73 ont eu une teneur foliaire 

en polyphénols totaux significativement 1,12 et 1,04 fois plus basse que celles des mutants B73lox3-4 et 

B73lox12-1, respectivement. Pareillement, la teneur foliaire en polyphénols totaux des plants B73 est 

significativement 1,11 fois plus basse que celle des plants W438 au seuil α = 5 % (Figure 28B). 

 

En présence de stress hydrique modéré et de la mycorhization, les plants B73 ont eu une teneur en 

polyphénols totaux identique à celle des mutants B73lox3-4. Par contre, les plants B73 ont une teneur en 

polyphénols totaux équivalant à 1,24 fois celle des mutants B73lox12-1. En sus, elle est 1,43 fois plus basse 

que celle des plants W438 au seuil α = 5 % (Figure 28B). 

 
Sous stress modéré, la teneur foliaire en polyphénols totaux des plants B73 mycorhizés est significativement 

1,17 fois celle des plants B73 non mycorhizés. La teneur en polyphénols totaux des plants mutants B73lox3-

4 mycorhizés est significativement 1,06 fois celle des plants mutants B73lox3-4 non mycorhizés. Par contre, 

la teneur en polyphénols totaux des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés est significativement 1,10 

fois celle des mutants B73lox12-1 mycorhizés. Par ailleurs, la teneur foliaire en polyphénols totaux des 

plants W438 mycorhizés est significativement 1,50 fois celle des plants W438 non mycorhizés (Figure 

28B). 
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Lorsque la mycorhization et le stress hydrique sont absents, les plants B73 ont une teneur foliaire en 

polyphénols totaux identique à celle des deux mutants. Par contre, elle est significativement 1,09 fois plus 

basse que celle des plants W438 au seuil α = 5 % (Figure 28C). 

 

Lorsque la mycorhization est présente en l’absence de stress hydrique, les plants B73 ont une teneur foliaire 

en polyphénols totaux respectivement 1,21 fois et 1,06 fois celles des mutants B73lox3-4 et B73lox12-1. 

Par contre, la teneur foliaire en polyphénols totaux des plants B73 est 1,19 fois plus basse que celle des 

plants W438 au seuil α = 5 % (Figure 28C). 

 
En l’absence de stress hydrique, la teneur foliaire en polyphénols totaux des plants B73 mycorhizés est 1,19 

fois celle des plants B73 non mycorhizés. La teneur foliaire en polyphénols totaux des plants mutants 

B73lox12-1 mycorhizés est 1,08 fois celle des plants mutants B73lox12-1 non mycorhizés. À l’inverse, la 

teneur foliaire en polyphénols totaux des plants mutants B73lox3-4 non mycorhizés est 1,05 fois celle des 

plants B73lox3-4 mycorhizés. En outre, la teneur foliaire en polyphénols totaux des plants W438 

mycorhizés est 1,25 fois celle des plants W438 non mycorhizés (Figure 28C). 
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Figure 28. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur la teneur foliaire en polyphénols totaux 

Les plants des types sauvages et des mutants B3lox3-4 et B73lox12-1 non mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) n'ont subi 

aucun stress hydrique (capacité maximale de rétention d'eau du sol, CR, à 100 %), un stress hydrique modéré (CR à 50 %) 

ou un stress hydrique sévère (CR à 10 %). Les diagrammes à barres représentent la moyenne de 12 répétitions ± erreur 

standard mesurées à 33 jours post inoculations compilées des deux réplications de l’essai. Les barres surmontées de lettres 

différentes sont significativement différentes (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD pour un niveau de stress hydrique donné. 
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12.7. Teneur racinaire en polyphénols totaux sous stress hydrique 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique sévère, les plants B73 ont une teneur racinaire 

en polyphénols totaux identique à celle des mutants B73lox3-4. Par contre, cette teneur est respectivement 

1,57 et 1,67 fois plus basse que celles des mutants B73lox12-1 et des plants W438 (Figure 29A). 

En présence de stress hydrique sévère et de la mycorhization, les plants B73 ont une teneur racinaire en 

polyphénols totaux respectivement 2,53 et 1,27 fois plus basse que celles des plants mutants et W438 au 

seuil α = 5 % (Figure 29A). Sous stress hydrique sévère, la teneur racinaire en polyphénols totaux des plants 

B73 mycorhizés est 1,40 fois plus basse que celle des plants B73 non mycorhizés. De même, la teneur 

racinaire en polyphénols totaux des plants W438 mycorhizés est 1,84 fois plus basse celle des plants W438 

non mycorhizés. Les teneurs racinaires en polyphénols totaux des mutants B73lox3-4 et B73lox121 

mycorhizés sont significativement 2,24 et 1,12 fois respectivement celles des mutants B73lox3-4 et 

B73lox12-1 non mycorhizés (Figure 29A). 

 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique modéré, les plants B73 ont eu une teneur racinaire 

en polyphénols totaux respectivement 2,50 et 1,67 fois celles des plants du mutant B73lox3-4 et de W438 

au seuil α = 5 % (Figure 26B). Par contre, les mutants B73lox12-1, n’ont pas produit une teneur mesurable. 

En présence de stress hydrique modéré et de la mycorhization, les plants B73 ont eu une teneur en 

polyphénols totaux qui représente 6,00 fois celles des deux lignées mutantes au seuil α = 5 %. Par contre, 

les plants W438 n’ont pas produit une teneur en polyphénols totaux racinaires mesurable (Figure 29B). 

Sous stress hydrique modéré, la teneur racinaire en polyphénols totaux des plants B73 mycorhizés est 2,40 

fois celle des plants B73 non mycorhizés. La teneur en polyphénols totaux racinaires des plants mutants 

B73lox3-4 mycorhizés est identique à celle des plants mutants B73lox3-4 non mycorhizés (Figure 29B). 

 

Quand la mycorhization et le stress hydrique sont absents, les plants B73 ont une teneur racinaire en 

polyphénols totaux respectivement 1,14 fois plus basse et 6,99 fois plus élevée que celles des plants du 

mutant B73lox12-1 et de W438. Les mutants B73lox12-1, n’ont pas produit une teneur en polyphénols 

totaux racinaires mesurable (Figure 29C). Lorsque la mycorhization est présente en l’absence de stress 

hydrique, les plants B73 ont une teneur en polyphénols totaux racinaires estimée à 0,57 mg GAE/g. Les 

plants des mutants et de W438 n’ont pas produit une teneur en polyphénols totaux racinaires mesurable 

(Figure 29C). En l’absence de stress hydrique, la teneur racinaire en polyphénols totaux des plants B73 

mycorhizés est 2,14 fois celle des plants B73 non mycorhizés au seuil de signification de 5 % (Figure 29C). 
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Figure 29. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur la teneur racinaire en polyphénols totaux 

Les plants des types sauvages et des mutants B3lox3-4 et B73lox12-1 non mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) n'ont subi 

aucun stress hydrique (capacité maximale de rétention d'eau du sol, CR, à 100 %), un stress hydrique modéré (CR à 50 %) 

ou un stress hydrique sévère (CR à 10 %). Les diagrammes à barres représentent la moyenne de 12 répétitions ± erreur 

standard mesurées à 33 jours post inoculations compilées des deux réplications de l’essai. Les barres surmontées de lettres 

différentes sont significativement différentes (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD pour un niveau de stress hydrique donné. 
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12.8. Potentiel antioxydant des polyphénols totaux foliaires sous stress hydrique 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique sévère, les polyphénols totaux foliaires des plants 

B73 ont un potentiel antioxydant qui est 1,20 celui du mutant B73lox12-1. Il est aussi 1,10 fois plus bas que 

celui de W438. Par contre, cette teneur est identique à celui des mutants B73lox3-4 (Figure 30A). 

En présence de stress hydrique sévère et de la mycorhization, les polyphénols totaux foliaires des plants 

B73 ont un potentiel antioxydant qui est 1,12 celui du mutant B73lox12-1. Il est aussi 1,26 fois plus bas que 

celui de W438. Par contre, cette teneur est identique à celui des mutants B73lox3-4 (Figure 30A). 

Sous stress hydrique sévère, Le potentiel des plants B73 mycorhizés est identique à celle des plants B73 

non mycorhizés. Le potentiel des mutants B73lox3-4 mycorhizés est 1,13 fois celui des B73lox3-4 non 

mycorhizés. Le potentiel des mutants B73lox12-1 mycorhizés est 1,11 fois celui des B73lox12-1 non 

mycorhizés. Le potentiel des W438 mycorhizés est 1,19 fois celui des W438 non mycorhizés (Figure 30A). 

 

Lorsque la mycorhization est absente sous stress hydrique modéré, les polyphénols totaux foliaires des 

plants B73 ont un potentiel antioxydant qui est 1,36 celui du mutant B73lox12-1. Il est aussi 1,18 fois plus 

bas que celui de W438. Par contre, cette teneur est identique à celui des mutants B73lox3-4 (Figure 30B). 

En présence de stress hydrique modéré et de la mycorhization, les polyphénols totaux foliaires des plants 

B73 ont un potentiel antioxydant qui est 1,04 celui du mutant B73lox12-1. Il est aussi 1,31 fois plus bas que 

celui de W438. Par contre, cette teneur est identique à celui des mutants B73lox3-4 (Figure 30B). 

Sous stress hydrique modéré, Le potentiel des plants B73 mycorhizés est identique à celle des plants B73 

non mycorhizés. Le potentiel des mutants B73lox3-4 mycorhizés est aussi identique à celui des B73lox3-4 

non mycorhizés. Quant aux mutants B73lox12-1, le potentiel des plants mycorhizés est 1,30 fois celui des 

plants non mycorhizés. Le potentiel des W438 mycorhizés est 1,10 fois celui des W438 non mycorhizés 

(Figure 30B). 

 

Quand la mycorhization et le stress hydrique sont absents, les plants B73 ont un potentiel antioxydant de 

par leur teneur en polyphénols totaux foliaires respectivement 1,12 et 1,23 fois plus élevée que ceux des 

deux mutants. Ce potentiel est, par ailleurs, le même que celui des plants W438 (Figure 30C). 

Lorsque la mycorhization est présente en l’absence de stress hydrique, les plants B73 ont un potentiel 

identique à celui des mutants B73lox3-4. Ce potentiel est toutefois, 1,06 fois celui des mutants B73lox12-

1, mais est 1,10 fois plus bas que celui des plants W438 au seuil de signification de 5 % (Figure 30C). 

En l’absence de stress hydrique, le potentiel des plants B73 non mycorhizés est 1,10 fois celui des plants 

B73. Le potentiel des mutants B73lox3-4 mycorhizés est le même que celui des mutants B73lox3-4 non 

mycorhizés. Le potentiel des mutants B73lox12-1 mycorhizés est 1,05 fois celui des mutants B73lox12-1 
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non mycorhizés. Quant aux feuilles des plants W438, le potentiel antioxydant des polyphénols totaux des 

plants non mycorhizés est 1,05 fois celui des plants mycorhizés au seuil α = 5 % (Figure 30C). 

 

 

 

 

 

Figure 30. Activité antioxydante des polyphénols totaux des feuilles des lignées de maïs 

Les plants des types sauvages et des mutants B3lox3-4 et B73lox12-1 non mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) n'ont subi 

aucun stress hydrique (capacité maximale de rétention d'eau du sol, CR, à 100 %), un stress hydrique modéré (CR à 50 %) 

ou un stress hydrique sévère (CR à 10 %). Les diagrammes à barres représentent la moyenne de 12 répétitions ± erreur 

standard mesurées à 33 jours post inoculations compilées des deux réplications de l’essai. Les barres surmontées de lettres 

différentes sont significativement différentes (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD pour un niveau de stress hydrique donné. 
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12.9. Indice de tolérance au stress hydrique 

Sous stress hydrique sévère et en l’absence de mycorhization, les indices de tolérance au stress (STI) des 

mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 sont respectivement 2,57 fois et 1,59 fois supérieurs à celui de B73. Le 

STI de B73 vaut 1,28 fois celui de W438 (Figure 31A). 

 

Sous stress hydrique sévère et en présence de la mycorhization, les indices de tolérance au stress (STI) des 

mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 sont respectivement 4,71 fois et 1,51 fois supérieurs à celui de B73. Le 

STI de W438 vaut 1,42 fois celui de B73 (Figure 31A). 

 

Sous stress hydrique modéré et en l’absence de mycorhization, les indices de tolérance au stress (STI) des 

mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 sont respectivement 1,98 fois et 1,61 fois supérieurs à celui de B73. Le 

STI de W438 est identique à celui de B73 (Figure 31B). 

 

Sous stress hydrique modéré et en présence de la mycorhization, les indices de tolérance au stress (STI) des 

mutants B73lox3-4 et B73lox12-1 sont respectivement 1,97 fois et 1,18 fois supérieurs à celui de B73. Le 

STI de B73 vaut 1,11 fois celui de W438 (Figure 31B). 
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Figure 31. Effets de la mycorhization sur l’indice de tolérance au stress hydrique des lignées de maïs 

Les plants non mycorhizés (NM) et les plants mycorhizés (Ri) n'ont subi aucun stress hydrique (capacité maximale de 

rétention d'eau du sol, CR, à 100 %), un stress hydrique modéré (CR à 50 %) ou un stress hydrique sévère (CR à 10 %). 

0,00

0,20

0,40

0,60

0,80

1,00

1,20

1,40

B73 B73lox3-4 B73lox12-1 W438

In
d

ic
e 

d
e 

to
lé

ra
n

ce
 a

u
 s

tr
es

s 

h
y

d
ri

q
u

e

Lignées de maïs

A. Sévère stress hydrique

NM

Ri

0,00

0,20

0,40

0,60

0,80

1,00

1,20

1,40

B73 B73lox3-4 B73lox12-1 W438

In
d

ic
e 

d
e 

to
lé

ra
n

ce
 a

u
 s

tr
es

s 

h
y

d
ri

q
u

e

Lignées de maïs

B. Modéré stress hydrique

NM

Ri



  Résultats : Chapitre 12 

138 

12.10.  Estimation de la colonisation mycorhizienne sous stress hydrique 

L'intensité de la mycorhization des lignées B73 et W438 a augmenté avec la sévérité du stress hydrique, 

respectivement de 50,08 ± 1,08 % à 59,13 ± 3,88 % et de 52,04 ± 3,57 % à 62,42 ± 2,68 %. Toutefois, elle 

n’est pas différente sous les modalités "modéré" et "sévère" du stress hydrique pour chaque lignée donnée. 

Pareillement, elle n’est pas différente sous les modalités "aucun" et "sévère" du stress hydrique entre les 

lignées B73 et W438 entre les lignées B73 et W438 (Figure 32A). 

 

Chez B73, l’intensité de mycorhization sous stress hydrique est 1,18 fois celle obtenue en absence de stress 

hydrique. Chez W438, l’intensité de mycorhization sous stress hydrique est 1,27 fois celle obtenue en 

absence de stress hydrique (Figure 29). Sous stress hydrique modéré, l’intensité de mycorhization de W438 

vaut 1,16 celle de B73 au seuil α = 5 % (Figure 32A). 

 

L’abondance arbusculaire des lignées B73 et W438 a augmenté avec la sévérité du stress hydrique, 

respectivement de 43,00 ± 1,96 % à 51,11 ± 5,15 % et de 44,95 ± 3,60 % à 57,29 ± 3,88 %. Toutefois, elle 

n’est pas différente sous les modalités "modéré" et "sévère" du stress hydrique pour chaque lignée donnée. 

Pareillement, elle n’est pas différente sous les modalités "aucun" et "sévère" du stress hydrique entre les 

lignées B73 et W438 (Figure 32B). 

 

Chez B73, l’abondance arbusculaire sous stress hydrique est 1,19 fois celle obtenue en absence de stress 

hydrique. Chez W438, l’abondance arbusculaire sous stress hydrique est 1,32 fois celle obtenue en absence 

de stress hydrique (Figure 29). Sous stress hydrique modéré, l’abondance arbusculaire de W438 vaut 1,25 

celle de B73 au seuil α = 5 % (Figure 32B). 
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Figure 32. Effets du stress hydrique sur deux paramètres de mycorhization de Rhizophagus irregularis 

L’intensité de mycorhization M % (A) et l’abondance arbusculaire A % (B) ont été estimées chez des plants mycorhizés qui 

n'ont subi aucun stress hydrique (capacité maximale de rétention d'eau du sol, CR, à 100 %), un stress hydrique modéré (CR 

à 50 %) ou un stress hydrique sévère (CR à 10 %). Les diagrammes à barres représentent la moyenne de 12 répétitions 

biologiques ×15 réplicas techniques ± erreur standard prises à 33 jours post inoculation et compilées des deux reproductions 

de l’essai. Les barres surmontées de lettres différentes sont significativement différentes (p < 0,05) selon le test de Tukey 

HSD pour un paramètre de mycorhization donné. 
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12.11.  Densité de spores mycorhiziennes viables sous stress hydrique 

La densité de spores viables de Rhizophagus irregularis dans la rhizosphère des lignées B73 et W438 a 

diminué avec la sévérité du stress hydrique, respectivement de 95,58 ± 3,50 % à 31,58 ± 1,69 % et de 116,83 

± 22,18 % à 44,83 ± 5,64 %. Toutefois, elle n’est pas différente sous stress hydrique modéré et en absence 

de stress hydrique entre les lignées B73 et W438 (Figure 30). Sous stress hydrique sévère, la densité sporale 

de W438 vaut 1,42 celle de B73 au seuil α = 5 % (Figure 33). 

 

Chez B73, la densité sporale en l’absence de stress hydrique est respectivement 1,47 fois et 3,03 supérieure 

fois celles obtenues sous stress hydrique modéré et sévère. Chez W438, la densité sporale en l’absence de 

stress hydrique est respectivement 1,69 fois et 2,61 supérieure à fois celles obtenues sous stress hydrique 

modéré et sévère au seuil α = 5 % (Figure 33). 

 

 

 

 
Figure 33. Effets du stress hydrique sur la densité sporale de Rhizophagus irregularis dans le substrat 

La densité sporale par gramme de spores viables a été estimée chez des plants mycorhizés qui n'ont subi aucun stress hydrique 

(capacité maximale de rétention d'eau du sol, CR, à 100 %), un stress hydrique modéré (CR à 50 %) ou un stress hydrique 

sévère (CR à 10 %). Les barres représentent la moyenne de 12 répétitions ± erreur standard mesurées à 33 jours post 

inoculation et compilées des deux reproductions de l’essai. Les barres surmontées de lettres différentes sont significativement 

différentes (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD. 
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CHAPITRE 13 : EFFETS DE LA MYCORHIZATION DE LA TOMATE SUR LA BACTÉRIOSE 

DUE À CANDIDATUS LIBERIBACTER SOLANACEARUM ET SON PSYLLE VECTEUR 

13.1. Estimation de la colonisation racinaire des plants de tomate 

La colonisation des racines par Rhizophagus irregularis a été évaluée 12 semaines après inoculation des 

plants. Les données sur les pourcentages de longueurs colonisées de racines étaient légèrement, mais 

significativement différentes d'un traitement à l'autre au seuil α = 5 % : 82,0 ± 0,1 > 75,0 ± 0,1 > 69,0 ± 0,1 

%, respectivement pour les plants traités avec des psylles infectés par LsoB, non traités avec des psylles et 

traités avec des psylles infectés par LsoA. 

13.2. Effets de la mycorhization sur le développement des symptômes et sur la croissance des plants 

Les plants qui n'ont pas été infestés de psylles n'ont présenté aucun symptôme de maladie pendant toute la 

durée de ces expérimentations. Aucun symptôme de la maladie ne s'est manifesté au cours des trois 

premières semaines suivant l'infestation sur les autres plants (Tableau 9). 

 

À six semaines après infestation (SAI), les plants mycorhizés et non mycorhizés infestés de psylles 

présentaient des symptômes de maladie (flétrissement, croissance déformée, et spécialement 

raccourcissement des entre-nœuds ou rabougrissement …), indépendamment de l’haplotype Lso. Toutefois, 

les symptômes de flétrissement ont d'abord été observés sur des plants non mycorhizés (le 3ème jour de la 

4ème SAI). L'incidence de la maladie à 6 SAI était de 100 % pour les plants non mycorhizés traités avec des 

psylles Lso-infectés comparativement à 42 % pour les plants mycorhizés traités avec des psylles Lso-

infectés (Tableau 9, Figure 34). À 8 SAI, l'incidence de la maladie pour les plants mycorhizés était de 58%, 

et ces résultats étaient constants entre les deux expérimentations. Cependant, il n'y avait aucune différence 

entre l’indice moyen de sévérité de maladie des plants non mycorhizés et celui des plants mycorhizés 

(Tableau 9, Figure 34). La mycorhization a réduit l'incidence de la maladie, mais une fois que les plants 

mycorhizés présentaient des symptômes associés à une infection à Lso, ces symptômes ont atteint le même 

degré de sévérité. Précisément, 4 des 14 plants mycorhizés qui n'avaient aucun symptôme à 6 SAI ont 

développé des symptômes avancés à 8 SAI. En outre, les symptômes dus à LsoB étaient plus sévères que 

ceux dus à la LsoA (Tableau 9, Figure 34). 
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L'effet de l'inoculation mycorhizienne (MIE %) sur le développement de la maladie à Lso a été calculé à 6 

SAI. Indépendamment de l’haplotype Lso, MIE a été évalué à -33,33% indiquant que la mycorhization a 

réduit l'occurrence de la maladie à Lso. 

Tableau 9. Incidence et sévérité de la maladie due à Candidatus Liberibacter solanacearum 

Quantification de 

la maladie 
Lso et mycorhization 3 SAI 6 SAI 8 SAI 

Incidence de la 

maladie 

LsoA 
Plants non mycorhizés 0,0 % 100,0 % 100,0 % 

Plants mycorhizés 0,0 % 42,0 % 58,0 % 

LsoB 
Plants non mycorhizés 0,0 % 100,0 % 100,0 % 

Plants mycorhizés 0,0 % 42,0 % 58,0 % 

Indices ou scores 

de sévérité de la 

maladie 

LsoA 
Plants non mycorhizés 0,0 3,0 ± 0,1 b 3,5 ± 0,1 b 

Plants mycorhizés 0,0 3,0 ± 0,1 b 3,7 ± 0,1 b 

LsoB 
Plants non mycorhizés 0,0 3,5 ± 0,1 a 4 ± 0,0 a 

Plants mycorhizés 0,0 3,6 ± 0,0 a 4 ± 0,0 a 

SAI : Semaine Après Infestation. L'incidence a été mesurée en tant que nombre de plants qui présentaient des symptômes de 

maladie sur un total de 24 plants par traitement, c'est-à-dire que le score de sévérité de la maladie est ≥ 1. La sévérité de la 

maladie a été évaluée uniquement sur les plants présentant des symptômes et est exprimée par la moyenne ± erreur standard. 

L'incidence de la maladie était identique dans les deux expériences. Les données sur la sévérité de la maladie ont été compilées 

des deux expérimentations. Pour chaque date (SAI), les moyennes marquées de lettres différentes sont significativement 

différentes (p < 0,05) selon le test de Tukey HSD. 

 

 

   

 

 

 

 

Figure 34. Effets de la mycorhization sur les symptômes de la maladie six semaines après infestation 

Les plants mycorhizés ou non mycorhizés ont été infestés par trois couples d'adultes mâles et femelles du psylle B. 

cockerelli hébergeant un haplotype de Lso (LsoA ou LsoB). Les plants témoins sont des plants mycorhizés ou non 

mycorhizés non qui n’ont pas été infestés par des psylles. 
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La bactérie Lso était détectable par PCR à 3 WAI, et environ la moitié des plants symptomatiques était Lso-

positive. À 6 SAI, 83% des plants symptomatiques ont été testés Lso-positifs par PCR, mais seulement 50 

% des plants asymptomatiques infestés de psylle étaient Lso-positifs (Figure 35). 

 

 

(A) Détection de Lso dans les psylles 

 
 

(B) Détection de Lso dans les feuilles du tiers supérieur à 3 SAI 

         
 

(C) Détection de Lso dans les feuilles du tiers supérieur à 6 SAI 

       

Figure 35. Détection par PCR et translocation de Lso dans les plants de tomate 

Les psylles Lso-infectés ont été déposés sur les feuilles du tiers médian du feuillage. SAI : Semaine Après Infestation. M est 

un marqueur d'ADN de 1kb (300 - 10 000 bp), les bandes indiquées sont à 300 bp (A) et 500 bp (B et C) respectivement. 

1 - 2 : ADN de deux plantes mycorhizées symptomatiques, 3 - 4 : ADN de deux plants mycorhizés asymptomatiques. 

a - d : ADN de quatre plants non mycorhizés. T+ : ADN d'une tomate préalablement authentifiée comme étant Lso-infectée 

(témoin positif), T- : ADN de tomate préalablement examinée comme étant exempte d'ADN à Lso (témoin négatif). 

P+ = ADN de psylle infecté par Lso (témoin positif). 
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L'analyse statistique a indiqué un effet significatif d'interaction entre le traitement Lso et le traitement de 

mycorhization (p < 0,05), mais seulement pour la production de biomasse sèche des tiges. Ces résultats 

indiquent que la mycorhization améliore la production de biomasse caulinaire des plants non infectés, mais 

pas des plants infectés par Lso, qui sont significativement de plus faible masse que les plants non infectés 

(Figure 36A).  

 

Pour toutes les autres variables, le traitement de mycorhization a eu un effet principal significatif (p < 0,05), 

qui a entraîné une augmentation de la biomasse racinaire, de la hauteur des plantes et du nombre de feuilles 

chez les plantes mycorhizées (NM vs. Ri dans les figures 36B-D).  

 

Un effet principal significatif (p < 0,05) a également été observé pour le traitement au Lso pour ces trois 

variables, à savoir la biomasse racinaire, la hauteur des plants et le nombre de feuilles. Les comparaisons 

multiples ont indiqué que les plants infectés par le LsoB avaient une croissance racinaire moindre, étaient 

plus courts et produisaient / conservaient moins de feuilles que les plants non infectés, et étaient plus courts 

et produisaient moins de feuilles que les plants infectés par le LsoA. 
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Figure 36. Influence de la mycorhization et de l'infection à Lso sur des plants de tomate 

NM représente les plants non mycorhizés et Ri, les plants mycorhizés. Les données sur la biomasse sèche caulinaire (A), la 

biomasse sèche racinaire (B), la hauteur des plants (C) et le nombre de feuilles (D) ont été compilées des deux expérimentations. 

Pour le paramètre de croissance "biomasse sèche caulinaire", un effet significatif d'interaction traitement Lso × traitement de 

mycorhization a été observé, et les barres portant des lettres différentes sont significativement différentes (p < 0,05) selon les 

comparaisons multiples réalisées à partir du test t de Student. Pour tous les autres paramètres, il n’y a eu que des effets principaux 

significatifs du traitement de mycorhization et du traitement Lso (p < 0,05). Des comparaisons multiples (p < 0,05) ont été 

utilisées pour tester les différences entre les traitements Lso. Les résultats sont les suivants : RI > NM, Biomasse sèche racinaire 

: sans psylle ≥ LsoA ≥ LsoB, hauteur de la plante : sans psylle = LsoA > LsoB, nombre de feuilles : sans psylle > LsoA > LsoB. 
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13.3. Effets de la mycorhization et de l’haplotype bactérien sur le développement des nymphes 

La mycorhization par Rhizophagus irregularis a également influencé le succès de l'oviposition des psylles, 

mais l'effet de la mycorhization différait selon l'haplotype Lso que portaient les psylles. En l'absence de 

mycorhization, les psylles vecteurs de LsoA ont pondu significativement beaucoup plus d'œufs que les 

psylles vecteurs de LsoB. Cependant, la mycorhization a réduit de façon significative le nombre d'œufs 

pondus par les psylles hébergeant LsoA, mais n'a eu aucun effet sur le nombre d'œufs pondus par les psylles 

hébergeant LsoB (Tableau 10). Tous les œufs ont éclos neuf jours après infestation (JAI) quel que soit les 

traitements. Prévisible sur la base du nombre d'œufs, il y avait plus de nymphes issues de parents B. 

cockerelli infectés par LsoA sur les plants non mycorhizés que sur les plants mycorhizés. Cependant, une 

diminution significative du nombre de nymphes vivantes infectées par LsoA de 9 JAI à 11 JAI a été 

observée sur les plants mycorhizés, mais aucune diminution de ce type n'a été observée sur les plants non 

mycorhizés. Le nombre d'œufs éclos de parents LsoB-infectés a donné des populations de nymphes 

statistiquement similaires à 9 et 11 JAI, indépendamment du traitement de mycorhization. Les adultes 

nouvellement apparus ont d'abord été observés à 9 JAI, et presque tous ont émergé à 13 JAI. La taille de 

l'échantillon (47 adultes pour les 4 traitements compilées des deux expériences) était trop petite pour 

permettre des comparaisons significatives. 

Tableau 10. Effet de la mycorhization sur le cycle de vie des psylles 

Traitements Œufs Nymphes à 9 JAI Nymphes à11 JAI 

LsoA 
Plants non mycorhizés 50,6 ± 3,4 a 37,7 ± 4,3 a 30,5 ± 3,6 a 

Plants mycorhizés 25,1 ± 1,9 b 15,0 ± 2,0 b* 8,2 ± 1,4 b* 

LsoB 

Plants non mycorhizés 19,3 ± 4,2 c 6,3 ± 0,9 c 4,9 ± 0,8 b 

Plants mycorhizés 14,9 ± 2,0 c 7,3 ± 1,2 c 6,2 ± 1,1 b 

Influence de la mycorhization et de l’haplotype Lso sur la ponte d’œufs et la survie des nymphes. Les données sont compilées 

des deux expériences. Nombre d'œufs et nombre de nymphes 9 et 11 jours après infestation (JAI) par feuille. Pour chaque colonne, 

les moyennes ± erreur standards marquées de lettres différentes sont significativement différentes (p < 0,05) selon le test de 

Tukey HSD. Les astérisques indiquent un changement significatif du nombre de nymphes de 9 à 11 JAI tel que déterminé par la 

MANOVA. 

Les résultats indiquent que la mycorhization a réduit de façon significative la ponte des psylles vecteurs de 

LsoA et la survie des nymphes de ces œufs. Cependant, la mycorhization n'a eu aucun effet sur l'oviposition 

par les psylles vecteurs de LsoB ou la survie des nymphes issues de parents vecteurs de LsoB. 
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CHAPITRE 14 : MITIGATION DES EFFETS DU STRESS HYDRIQUE DE L’HÉVÉA PAR LA 

MYCORHIZATION ARBUSCULAIRE 

14.1. Invalidation de l’hypothèse de l’effet anti-mycorhizien des exsudats racinaires de l’hévéa 

Les figures 37 - 38 montrent la présence de structures mycorhiziennes dans des racines d’hévéa et de pieds 

de tomate ayant poussé dans un même pot contenant un sol préalablement inoculé avec des spores du 

champignon mycorhizien Rhizophagus irregularis DAOM 197198. 

 

   
 

 

   
Figure 37. Racines mycorhizées de tomates issues de substrat contenant aussi des pieds d’hévéa 

Grossissement ×400 
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Figure 38. Racines mycorhizées de pieds d’hévéa issues de substrat contenant aussi de la tomate 

Grossissement ×400 
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Le porte-greffe du clone d’hévéa IRCA 331 a obtenu la même intensité de mycorhization (74,33 ± 2,67 %) 

que la tomate réputée mycotrophe (67,36 ± 4,39 %) quand les deux espèces ont crû dans des pots 

individuels (Figure 36). Cependant, lorsque les deux espèces ont crû dans le même pot, l’intensité de 

mycorhization du porte-greffe (75,74 ± 1,60 %) était significativement supérieure à celle de la tomate 

(63,33 ± 3,32 %) (Figure 36). Les figures 37 - 39 indiquent que les exsudats racinaires diffusibles du porte-

greffe du clone IRCA 331 n’ont pas entravé sa mycorhization par Rhizophagus irregularis DAOM 197198 

et celle de plant de tomate dans son voisinage immédiat (≈ 6 cm de distance entre les pieds dans un pot). 

 

 
Figure 39. Infectivité mycorhizienne du porte-greffe du clone IRCA 331 

HRi : Inoculation de substrat ne contenant que des pieds d’hévéa. ToRi : Inoculation de substrat ne contenant que 

des pieds de tomate. ToHRi : Inoculation de substrat contenant à la fois des pieds de tomate et d’hévéa. ToHRi H 

et ToHRi T : Évaluation de l’infectivité du traitement ToHRi respectivement des racines d’hévéa et de tomate. 

Les barres représentent les moyennes de 10 répétitions ± erreur standard. Les barres surmontées de différentes 

lettres sont significativement différentes (p = 0,027) selon le test de Tukey HSD. 
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Le porte-greffe du clone IRCA 331 a obtenu une meilleure abondance arbusculaire (69,27 ± 1,64 %) que 

la tomate réputée mycotrophe (52,67 ± 4,17 %) (Figure 40). Les figures 34, 35, et 37 montrent par 

l’abondance arbusculaire de Rhizophagus irregularis DAOM 197198 dans les racines que la mycorhization 

est fonctionnelle et peut procurer des bénéfices au clone IRCA 331. 

 

 
Figure 40. Effectivité mycorhizienne du porte-greffe du clone IRCA 331 

HRi : Inoculation de substrat ne contenant que des pieds d’hévéa. ToRi : Inoculation de substrat ne contenant 

que des pieds de tomate. ToHRi : Inoculation de substrat contenant à la fois des pieds de tomate et d’hévéa. 

ToHRi H et ToHRi T : Évaluation infectivité du traitement ToHRi respectivement des racines d’hévéa et de 

tomate. Les barres sont les moyennes de 10 répétitions ± erreur standard. Les barres surmontées de différentes 

lettres sont significativement différentes (p = 0,0024) selon le test de Tukey HSD. 
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14.2. Aspect des plants du clone d’hévéa IRCA 331 sous stress hydrique 

Le phénotypage montre que les traitements ont différentiellement impacté le développement végétatif. La 

croissance et l’aspect des plants se sont détériorés avec la sévérité du stress hydrique. Néanmoins, 

comparativement aux plants non mycorhizés, les plants mycorhizés se sont mieux et plus vite développés 

et présentaient un meilleur aspect végétatif (Figures 41 - 43). 

 

Figure 41. Plants du clone d’hévéa IRCA 331 cultivés sans stress hydrique 

Les plants non mycorhizés (NM) et mycorhizés (RI) ont été cultivées dans un sol dont la teneur en eau a été 

nivelée journalièrement à 100 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat pendant 14 jours. 
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Figure 42. Plants du clone d’hévéa IRCA 331 soumis à un stress hydrique modéré 

Les plants non mycorhizés (NM) ou mycorhizés (Ri) ont été cultivés dans un sol dont la teneur en eau a été 

nivelée journalièrement à 50 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat pendant 14 jours. 
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Figure 43. Plants du clone d’hévéa IRCA 331 soumis à un stress hydrique sévère 

Les plants non mycorhizés (NM) ou mycorhizés (Ri) ont été cultivés dans un sol dont la teneur en eau a été 

nivelée journalièrement à 5 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat pendant 14 jours. 

 

14.3. Humidité du substrat de culture 

L’humidité du sol a diminué naturellement et significativement avec le niveau de stress hydrique imposé. 

Le substrat portant les plantes mycorhizées avait un meilleur taux d’humidité (13,8 - 85,4 %) que celui des 

plantes non mycorhizées en présence de stress hydrique (8,6 - 81,0 %) (Figure 44). 
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Figure 44. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur l’humidité du substrat. 

Les barres sont les moyennes de 12 répétitions ± erreur standard prises en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres surmontées 

de différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01) selon le test de Tukey HSD. Les plants non 

mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5 % de la capacité maximale de 

rétention d’eau du substrat), à un stress hydrique modéré (50 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) ou à 

aucun stress hydrique (100 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) pendant 14 jours. 
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14.4. Indice de réflectance photochimique 

L’indice de réflectance photochimique des plants du clone IRCA 331 mycorhizés était au moins 1,35 fois 

plus élevé que celui des plants non mycorhizés quel que soit le niveau de stress hydrique (Figure 45). 

 

 

Figure 45. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur l’indice de réflectance photochimique 

Les barres sont les moyennes de 12 répétitions ± erreur standard prises en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres surmontées 

de différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01) selon le test de Tukey HSD. Les plants non 

mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5 % de la capacité maximale de 

rétention d’eau du substrat), à un stress hydrique modéré (50 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) ou à 

aucun stress hydrique (100 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) pendant 14 jours. 
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14.5. Température foliaire des plants d’hévéa 

Les plants mycorhizés avaient une température foliaire (34,5 - 34,7 °C) significativement inférieure à celle 

des plants non mycorhizées (36,2 - 36,6 °C) sous stress hyrique sévère et modéré (Figure 48). 

 

Figure 46. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur la température foliaire d’hévéa 

Les barres sont les moyennes de 12 répétitions ± erreur standard prises en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres surmontées 

de différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01) selon le test de Tukey HSD. Les plants non 

mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5 % de la capacité maximale de 

rétention d’eau du substrat), à un stress hydrique modéré (50 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) ou à 

aucun stress hydrique (100 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) pendant 14 jours. 
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14.6. Évolution de la longueur et du diamètre de la tige issue du greffon 

La mycorhization n’a amélioré la croissance en longueur et en épaisseur de la tige issue du greffon qu’en 

condition de stress hydrique sévère, où le gain a été au moins le double de celui des plants non mycorhizés 

(Figure 47 et 48). Il n’y a pas de différence significative entre plants mycorhizés et plants non mycorhizés 

en absence de stress hydrique ou sous stress hydrique modéré (Figure 47 et 48). 

 

 

Figure 47. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur l’élongation des plants d’hévéa 
Les barres sont les moyennes de 12 répétitions ± erreur standard prises en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres surmontées 

de différentes lettres sont significativement différentes (p = 0,038) selon le test de Tukey HSD. Les plants non mycorhizés 

(NM) et mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5 % de la capacité maximale de rétention d’eau 

du substrat), à un stress hydrique modéré (50 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) ou à aucun stress 

hydrique (100 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) pendant 14 jours. 

 



  Résultats : Chapitre 14 

158 

 
Figure 48. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur le diamètre de la tige issue du greffon 

Les barres sont les moyennes de 12 répétitions ± erreur standard prises en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres surmontées 

de différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01) selon le test de Tukey HSD. Les plants non 

mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5 % de la capacité maximale de 

rétention d’eau du substrat), à un stress hydrique modéré (50 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) ou à 

aucun stress hydrique (100 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) pendant 14 jours. 
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14.7. Nombre de feuilles vertes et surfaces foliaires des plants d’hévéa 

Le nombre moyen de feuilles vertes (non wiltées) des plants mycorhizés (8,5) a été significativement 

supérieur à celui des plants témoins (5,1) en condition de stress hydrique sevère (Figure 49). Il n’y a pas 

eu de différence significative entre plants mycorhizés et plants non mycorhizés cultivés en sous stress 

hydrique modéré (Figure 49). En absence de stress hydrique, le nombre de feuilles vertes des plants non 

mycorhizés (≈ 22) a été significativement supérieur à celui des plants mycorhizés (≈ 18) (Figure 49). 

 

 

Figure 49. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur le développement foliaire 

Les barres sont les moyennes de 12 répétitions ± erreur standard prises en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres surmontées 

de différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01) selon le test de Tukey HSD. Les plants non 

mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5 % de la capacité maximale de 

rétention d’eau du substrat), à un stress hydrique modéré (50 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) ou à 

aucun stress hydrique (100 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) pendant 14 jours. 
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L’examen des surfaces foliaires a montré un effet différentiel des traitements. Les plants mycorhizés ont 

developpé une surface foliaire (138,57 ± 9,53 cm2) significativement plus grande que celle des plants non 

mycorhizés (contre 109,43 ± 10,40 cm2) que sous stress hydrique modéré (Figure 50). Autrement, il n’y a 

pas eu de différence significative entre plants mycorhizés et plants non mycorhizés cultivés en absence de 

stress hydrique et sous stress hydrique sévère (Figure 50). 

 

 
Figure 50. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur la surface foliaire de plants d’hévéa 

Les barres sont les moyennes de 12 répétitions ± erreur standard prises en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres surmontées 

de différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01) selon le test de Tukey HSD. Les plants non 

mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5 % de la capacité maximale de 

rétention d’eau du substrat), à un stress hydrique modéré (50 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) ou à 

aucun stress hydrique (100 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) pendant 14 jours. 
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14.8. Indice de la teneur en chlorophylle et intégrité membranaire des cellules foliaires d’hévéa 

Les teneurs en chlorophylle des plants mycorhizés (35,13 – 48,52 unités SPAD) ont été significativement 

plus élevées que celles des plants non-mycorhizés (31,33 – 42,18 unités SPAD) quel que soit le niveau de 

stress hydrique (Figure 51). 

 

Figure 51. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur la teneur en chlorophylle de plants d’hévéa 

Les barres sont les moyennes de 12 répétitions ± erreur standard prises en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres surmontées 

de différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01) selon le test de Tukey HSD. Les plants non 

mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5 % de la capacité maximale de 

rétention d’eau du substrat), à un stress hydrique modéré (50 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) ou à 

aucun stress hydrique (100 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) pendant 14 jours. 
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La conductivité chez les plants mycorhizés a été significativement plus basse que celle des plants non 

mycorhizés quel que soit la severité du stress hydrique (Figure 52). 

 

 
Figure 52. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur la fuite d’électrolytes des cellules foliaires 

Les barres sont les moyennes de 12 répétitions ± erreur standard prises en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres surmontées 

de différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01) selon le test de Tukey HSD. Les plants non 

mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5 % de la capacité maximale de 

rétention d’eau du substrat), à un stress hydrique modéré (50 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) ou à 

aucun stress hydrique (100 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) pendant 14 jours. 
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14.9. Biomasse sèche et teneur relative en eau des feuilles de plants d’hévéa 

Quel que soit le niveau de stress hydrique, la biomasse foliaire sèche était statistiquement identique entre 

plants non mycorhizés (7,3 - 13,4 g) et plants mycorhizés (4,9 - 12,7 g) (Figure 53). 

 

 

Figure 53. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur la biomasse sèche des feuilles 

Les barres sont les moyennes de 12 répétitions ± erreur standard prises en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres surmontées 

de différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01) selon le test de Tukey HSD. Les plants non 

mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5 % de la capacité maximale de 

rétention d’eau du substrat), à un stress hydrique modéré (50 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) ou à 

aucun stress hydrique (100 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) pendant 14 jours. 

 

En conditions de non stress et de stress hydrique sévère, les plants mycorhizés avaient une plus grande 

teneur relative en eau foliaire (72,04 ± 1,61 % et 59,30 ± 1,49 % respectivement) que celles des plants non 

mycorhizés (67,71 ± 0,81 et 35,90 ± 2,98 % respectivement). Il n’y a pas eu de différence statistique entre 

plants mycorhizés et plants non mycorhizés soumis au stress hydrique modéré (Figure 54). 
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Figure 54. Effets du stress hydrique et de la mycorhization sur la teneur en eau des feuilles d’hévéa 

Les barres sont les moyennes de 12 répétitions ± erreur standard prises en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres surmontées 

de différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01) selon le test de Tukey HSD. Les plants non 

mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5 % de la capacité maximale de 

rétention d’eau du substrat), à un stress hydrique modéré (50 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) ou à 

aucun stress hydrique (100 % de la capacité maximale de rétention d’eau du substrat) pendant 14 jours. 

 

CONCLUSION PARTIELLE 

Cette troisième partie de ces travaux de recherche a mis en évidence d’importants résultats dont les 

principaux sont les effets de l’inactivation du gène 9-ZmLOX12 et de l’inoculation de microsymbiotes sur 

l’anthracnose foliaire du maïs, les effets de l’inactivation des gènes 9-ZmLOX3 et 9-ZmLOX12 et de 

l’inoculation de CMA sur la résistance du maïs au stress hydrique, les effets de la mycorhization de la 

tomate sur la bactériose due à Candidatus Liberibacter solanacearum et son psylle vecteur et l’évaluation 

de la résistance induite par la mycorhization arbusculaire de l’hévéa au stress hydrique. Les résultats 

montrent la promotion par des microsymbiotes de la santé de plantes soumises à des stress biotiques et 

abiotiques. Ces résultats sont discutés dans la partie suivante. 
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 Effets de l’inactivation du gène 9-ZmLOX12 et des phénazines dans l’interaction Maïs - CMA et 

PGPP - Agent causal de l’anthracnose foliaire (ALB) 

Les résultats de cette étude indiquent que le PGPP Pseudomonas chlororaphis 30-84 et le CMA 

Rhizophagus irregularis DAOM 197198 ont considérablement réduit la virulence de Colletotrichum 

graminicola M1.001 sur la lignée de maïs sensible B73. Il existe de nombreux travaux où une rhizobactérie 

microsymbiote seul ou en combinaison avec d’autres rhizobactéries a pu inhiber des maladies sur différents 

hôtes. Par exemple, il a été démontré que des combinaisons de Pseudomonas comprenant P. chlororaphis 

30-84 suppriment la maladie du piétin échaudage causée par le champignon pathogène Gaeumannomyces 

graminis var. tritici (Mazzola et al., 1995 ; Weller et al., 2007). Le maïs préinoculé avec P. putida KT2440 

et infecté ultérieurement par C. graminicola a développé une résistance à la nécrose des feuilles, et la 

croissance du pathogène fongique a été significativement réduite par rapport aux témoins non-bactérisées 

(Planchamp et al., 2015). Pseudomonas chlororaphis PCL1391 contrôle la pourriture des tiges et des 

racines des tomates causées par Fusarium oxysporum f. s. radicis-lycopersici (Chin-A-Woeng et al., 2001 ; 

Chin-A-Woeng et al., 2003). Les champignons mycorhiziens arbusculaires Rhizophagus irregularis et 

Funneliformis mosseae ont montré un antagonisme envers l’agent de l’anthracnose foliaire, C. 

gloeosporioides sur plants de Cyclamen sp. La prémycorhization par R. irregularis BEG110 a réduit la 

sévérité de la maladie causée par C. orbiculare sur plants de concombre (Jeun et al., 2008). Les plants de 

concombre préinoculés avec P. putida et Micrococcus luteus ou Serratia marcescens 90-166 et P. 

fluorescens 89B61 étaient résistants à l'anthracnose due à C. orbiculare (Jeun et Lee, 2005 ; Jeun et al., 

2007, 2008).  

Les résultats de cette étude révèlent, en outre, que P. chlororaphis 30-84 interfère directement avec la 

croissance mycélienne de C. graminicola, principalement par la production de phénazines. Bien que 

l'importance de cette interaction n’ait pas été testée au champ, cet antagonisme direct a des implications 

potentielles pour la gestion de ce pathogène puisque C. graminicola peut infecter les racines et le collet des 

plants, comme l’ont démontré les travaux de Badda et al. (2015). Les deux agents de lutte biologique 

réduisent les symptômes de l'anthracnose foliaires (ALB) causés par les infections à C. graminicola sur 

B73, mais à un degré différent. La précolonisation de B73 par P. chlororaphis 30-84 a entraîné une 

réduction de la sévérité, de l'incidence et de la biomasse fongique de la maladie, tandis que la 

précolonisation de R. irregularis a entraîné une réduction de la sévérité de la maladie et de la croissance 

fongique mais a influé faiblement sur l'incidence de la maladie. La suppression de la maladie par P. 

chlororaphis 30-84 semble également dépendre de la production de phénazines. 
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En outre, le contrôle de la maladie et de la croissance fongique résultant de la coinoculation a reflété l’effet 

de l'inoculation de R. irregularis sur toutes les lignées de maïs. Ces résultats suggèrent que les deux agents 

bénéfiques n'agissent pas d'une manière additive pour affecter la suppression de la maladie et peuvent 

supprimer la maladie par des mécanismes différents et potentiellement compétitifs. Cette hypothèse est 

étayée par les observations d'une sévérité accrue de la maladie sur les plants W438 et mutants B73lox12-1 

précolonisés par P. chlororaphis par rapport à ceux précolonisés par R. irregularis. Chez W438, P. 

chlororaphis 30-84 semble réguler négativement le(s) mécanisme(s) intrinsèque(s) de suppression de 

maladies, probablement par la modulation des hormones végétales et/ou des voies de défense spécifiques. 

Chez le mutant B73lox12-1, la perte de suppression de la maladie chez les plants précolonisés par P. 

chlororaphis peut être directement liée à l'inactivation du gène ZmLOX12. Parallèlement, Constantino et 

al. (2013) ont rapporté que Trichoderma virens GV29-8 entraîne la suppression de C. graminicola chez 

B73 mais pas dans les mutants 9-zmlox3-4. Ces résultats démontrent que différents agents bénéfiques 

peuvent induire une résistance à C. graminicola par l'action de diverses lipoxygénases dans la voie 

dépendant de l’acide jasmonique (JA). Chez les plants mycorhizés, la perte de ZmLOX12 et par conséquent 

de l’acide jasmonique n'affecte pas la suppression des maladies. Une possibilité est que l'acide salicylique 

et/ou les voies dépendantes de l'acide abscissique qui contribuent à la résistance systémique acquise soient 

impliquées (Balmer et al., 2013a). De nombreux auteurs appuient cette hypothèse selon laquelle la 

résistance induite par la mycorhize (" MIR ") partage les caractéristiques de la résistance systémique acquise 

("SAR") et de la résistance systémique induite (" ISR ") (Morris et al., 1998 ; Cameron et al., 2013 ; Field 

et al., 2015). Dans le cas de P. chlororaphis et de R. irregularis, la résistance systémique à la maladie 

semble avoir été déclenchée par des signaux différents. Cependant les mécanismes particuliers de 

contournement de la reconnaissance par l'hôte et/ou les réponses de défense des plantes pour coloniser 

efficacement l'hôte végétal ne sont pas encore connus. La suite de ces travaux consistera donc à analyser 

par des méthodes transcriptomiques, l'expression des gènes codant pour les lipoxygénases et des gènes de 

défense régulés par les voies de l'acide salicylique (SA) et de l’acide jasmonique (JA) afin d’y apporter une 

réponse à cette préoccupation. 

Dans la nature, les plantes recrutent et sont colonisées par une diversité de micro-organismes bénéfiques. 

Par conséquent, la coinoculation par les microbes bénéfiques est susceptible d'être courante. Dans 

l'ensemble, ces travaux indiquent que l'application concomitante de P. chlororaphis et de R. irregularis a 

le potentiel de renforcer la résistance des plantes aux pathogènes hémibiotrophes tels que C. graminicola. 

Toutefois, la réaction de la plante peut être spécifique au cultivar. Par ailleurs, il faut tenir compte de la 
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possibilité d'interactions négatives entre les organismes bénéfiques, tant en ce qui concerne leurs effets sur 

les réactions de défense des plantes que sur l'établissement de l'un et de l'autre dans la rhizosphère. 

L’originalité de cette étude réside dans l’examen de l'interaction indirecte entre les microsymbiotes en 

utilisant un split-root system. Une influence neutre sur le taux de colonisation racinaire de chaque organisme 

de l'autre sur toutes les lignées testées a été notée. L'interaction indirecte neutre observée corrobore les 

conclusions d’études antérieures utilisant des souches de CMA et de PGPR du même genre ou de la même 

famille selon lesquelles les interactions entre les organismes bénéfiques peuvent être très spécifiques aux 

partenaires. En effet, Pivato et al. (2009) ont révélé que la double inoculation de P. fluorescens C7R12 a 

favorisé la croissance saprophytique de Glomus mosseae et sa mycorhization de Medicago truncatula et 

Lycopersicum esculentum mais pas celles de Gigaspora rosea. Dans ses travaux sur la luzerne en split-root 

system, Catford et al. (2003) ont noté que la nodulation par Sinorhizobium meliloti a eu une influence 

systémique négative sur la mycorhization par Glomus mosseae et vice versa. La même autorégulation 

négative a été observée lorsque des facteurs Nod (lipochitooligosaccharides) purifiés de S. meliloti ont été 

appliqués avant la formation de nodules et de la mycorhization (Catford et al., 2003). L'analyse de 

l'allocation de carbone C14 exclut la concurrence pour les glucides en tant que mécanisme de régulation, 

indiquant que d’autres mécanismes de régulation systémiques sont responsables de l'interaction négative 

apparemment par la voie de signalisation commune des deux symbioses (Catford et al., 2003). Dans ce 

travail, les microsymbiotes ont aussi été introduits ensemble sur un système racinaire indivisé. Il n’est, 

certes, pas aisé dans ce cadre d’y voir un résultat d'interaction directes ou indirectes (via planta). Cependant, 

la coinoculation a eu des effets différentiels sur le taux de colonisation de l’un ou l’autre des microsymbiotes 

en fonction du génotype de la plante hôte et de celui des microsymbiotes. 

Outre ces résultats concernant les effets de la mutation du gène 9-ZmLOX12 sur la résistance systémique 

induite vis-à-vis de l’ALB, ceux des gènes 9-ZmLOX3 et 9-ZmLOX12 sur la résistance au stress hydrique 

induite par mycorhization du maïs ont été étudiés. 

 Effets de l’inactivation des gènes 9-ZmLOX3 et 9-ZmLOX12 sur la résistance au stress hydrique 

induite par la mycorhization du maïs  

Le stress hydrique est une contrainte récurrente pour l'agriculture et il existe une forte demande de moyens 

financiers et techniques pour réduire son impact sur les cultures. Il est bien connu que les champignons 

mycorhiziens arbusculaires renforcent la résilience des plantes face aux stress environnementaux tel que le 

déficit en eau (Pioufle et Declerck, 2018). Cela signifie que l'utilisation de champignon mycorhizien 

arbusculaire (CMA) représente une approche innovante pour résoudre le problème du déclin de la 
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production agricole dans des conditions de sécheresse. Bien que les effets bénéfiques de CMA sur les 

plantes soumises à un stress hydrique aient été signalés (Hamza, 2014 ; Recchia et al., 2018), notre étude 

est le premier rapport sur le rôle des gènes 9-ZmLOX3 et 9-ZmLOX12 et la nature de leurs interactions avec 

la mycorhization dans la résistance du maïs au stress hydrique. 

Les contraintes hydriques adoptées imposent significativement différents niveaux de stress aux plantes 

comme en témoignent les différentes variables morphométriques et physiologiques de réponse mesurées. 

Par exemple, les niveaux de stress hydrique réduisent différemment la biomasse sèche des feuilles par 

rapport à la biomasse sèche obtenue sous le régime hydrique conféré par la capacité de rétention d’eau du 

substrat fixée à 100 %. 

La lignée B73 non mycorhizée sous stress hydrique modérée a une température foliaire sensiblement 

identique à celle qu'elle a quand elle n'est pas sous stress hydrique. Ceci suggère que cette lignée a le 

potentiel d'être résistante au stress thermique. Cependant, ce potentiel est inefficace lorsque le stress devient 

sévère. Le fait que, quel que soit le niveau de stress hydrique appliqué, les températures foliaires des mutants 

B73lox12-1 non mycorhizés sont toujours inférieures à celles des mutants sauvages non mycorhizés de type 

B73 suggère que l'inactivation du gène 9-ZmLOX12 permet une meilleure régulation du refroidissement 

superficiel des feuilles, la transpiration et l'ouverture des stomates. Le gène 9-ZmLOX12 serait un facteur 

génétique de vulnérabilité dans la prédisposition à cet aspect délétère des effets du stress hydrique. Le fait 

que, quel que soit le niveau de stress hydrique imposé, la température foliaire des mutants B73lox3-4 non 

mycorhizés reste essentiellement la même que celle des plants B73 non mycorhizés et non stressés indique 

que le gène 9-ZmLOX3 ne joue pas de rôle ou joue un rôle mineur dans le refroidissement de la surface des 

feuilles sous l’effet de la chaleur et du stress hydrique. En outre, les données montrent que la mycorhization 

réduit significativement la température des feuilles de B73. La diminution de la température des feuilles 

indique une atténuation du réchauffement des feuilles dû au stress thermique et à la fermeture des stomates 

sous l'effet du stress hydrique comme l’ont démontré plusieurs travaux (Zhu et al., 2017 ; Sarazin et al., 

2017 ; Recchia et al., 2018 ; Zardak et al., 2018). La mycorhization régule ainsi l'ouverture des stomates en 

cas de stress hydrique et pourrait stimuler l'activité photosynthétique par l'entrée de CO2 (Recchia et al., 

2018 ; Zardak et al., 2018). Le fait que les mutants mycorhizés B73lox12-1 aient une température foliaire 

plus basse que les B73 mycorhizés indique que le gène 9-ZmLOX12 aurait une interaction négative avec la 

mycorhization pour ce paramètre. 
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Quel que soit le niveau de stress appliqué, la teneur relative en eau des tiges feuillées de mutants B73lox12-

1 non mycorhizés est généralement inférieure à celle du type sauvage non mycorhizé. Le contraire a été 

noté pour les racines. Ce résultat suggère que le gène 9-ZmLOX12 contribuerait au mouvement de l'eau à 

partir des racines pour accumulation dans les tiges feuillées. La teneur relative en eau des tiges feuillées des 

mutants B73lox3-4 non mycorhizés est identique à celle des B73 non mycorhizés, quel que soit le niveau 

de stress hydrique. L'inverse a été noté dans les racines où le contenu est plus élevé. Le gène 9-ZmLOX3 

aurait une expression différentielle selon les organes. Il s'exprimerait davantage dans les racines pour éviter 

l'accumulation d'eau. 

La détermination de la dépendance mycorhizienne résume les effets de l'interaction entre les gènes 9-

ZmLOX3 et 9-ZmLOX12 et la mycorhization sur la biomasse sèche de la plante entière. En l'absence de 

stress et en présence d'un stress hydrique modéré, l'accumulation de biomasse sèche dans les plantes B73 

ne dépend pas de la mycorhization. Par ailleurs, les gènes 9-ZmLOX étudiés répriment les bénéfices de la 

mycorhization dans la lignée B73. Quant au mutant B73lox3-4, il semble plus dépendant de la 

mycorhization que le mutant B73lox12-1, qui ne l'est à aucun niveau de stress hydrique. La lignée W438 

perd sa dépendance mycorhizienne lorsque le stress hydrique est sévère. En ce qui concerne la performance 

des lignées, on peut dire que la dépendance mycorhizienne n'est pas seulement fonction du génotype mais 

aussi du niveau de stress. 

L'analyse des indices de tolérance au stress STI révèle que l'inactivation des gènes 9-ZmLOX3 et 9-

ZmLOX12 confère une plus grande résistance ou tolérance au stress hydrique. Cette inactivation permet une 

interaction positive beaucoup plus prononcée chez les mutants B73lox3-4 avec la mycorhization pour 

conférer une plus grande résistance induite par rapport aux types sauvages. Les gènes 9-ZmLOX3 et 9-

ZmLOX12 semblent donc être des facteurs génétiques de vulnérabilité au stress hydrique. En ce qui 

concerne leur interaction avec la mycorhization, deux hypothèses ont été avancées. Ces premiers résultats, 

qui peuvent être étayés par des études de qPCR (quantitative PCR) et de protéomique, y compris sur les 

mutants doubles pour quantifier l'expressivité de ces gènes, suggèrent que ces gènes n'interfèrent pas avec 

la mycorhization ou que la mycorhization réduit leur effet négatif sur la résistance au stress hydrique. 

L'impact du déficit hydrique sur la reproduction et la colonisation de R. irregularis DAOM 197198 associé 

aux deux lignées B73 et W438 a également été analysé. Le déficit en eau a été établi en donnant des 

quantités décroissantes d'eau en fonction de la capacité maximale de rétention d'eau du substrat de culture 

à maintenir (100, 50 et 10 % de la capacité de rétention d’eau du substrat). 
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L'observation de racines colorées au bleu de trypan a révélé la présence de différentes structures spécifiques 

à la mycorhization, telles que des hyphes extra- et intra-racines, des vésicules et des arbuscules tels que 

décrits par Smith et Read (2008) et Smith et al. (2011). La présence de ces structures témoigne d'une 

colonisation efficace des racines de maïs par le CMA. Le CMA Rhizophagus irregularis DAOM 197198 a 

démontré une grande capacité à coloniser les racines de maïs quel que soit le régime hydrique appliqué. 

L'application du stress hydrique n'a pas d'impact sur l'infectivité de R. irregularis DAOM 197198 comme 

d'autres auteurs l'ont constaté avec différents CMA et espèces végétales. Toutefois, notre résultat obtenu 

dans les cultures en pot contraste avec les résultats in vitro de Pioufle et Declerck (2018) qui ont testé certes 

les effets du stress hydrique mais sur la souche R. irregularis MUCL 41833 et ont mesuré des paramètres 

différents des nôtres tels que la longueur des hyphes et le taux de germination des spores. Meddich et al. 

(2015) avaient auparavant trouvé le contraire de nos résultats, mais encore une fois dans un contexte in vivo 

d'essais au champ dans des zones arides avec des CMA endogènes à Phoenix dactylifera, révélant un déclin 

des paramètres de colonisation induits par la sécheresse. Ces résultats contrastés suggèrent un effet en 

fonction de l'espèce ou de la souche CMA et confirment la nécessité de comparer l'impact du déficit en eau 

sur les mêmes paramètres d'infectivité et d'effectivité, de morphoanatomie, d'absorption des nutriments et 

de capacités de transport des autres CMA potentiellement plus résistantes à la sécheresse (par exemple, 

ceux isolés des milieux secs). Ce travail a noté que l'abondance arbusculaire augmentait avec le niveau de 

stress. Les arbuscules étant l’interface d’échanges entre le CMA et sa plante hôte, l’abondance croissante 

avec la sévérité du stress hydrique indique une régulation positive des mécanismes de résistance ou de 

défense induites par mycorhization (MIR) en cas de stress (Li et al., 2014 ; Recchia et al., 2018).  

Le potentiel du CMA en tant qu’agent de lutte biologique de la bactériose à Lso a été aussi analysé. 

Effets de la mycorhization de la tomate sur le développement de la bactériose due à Candidatus 

Liberibacter solanacearum (Lso) et du psylle vecteur 

Les efforts de gestion des maladies des plantes de la famille des Solanacées causées par Candidatus 

Liberibacter solanacearum (Lso) ont été compliqués par la présence de deux haplotypes de Lso qui diffèrent 

par l'intensité des symptômes qu'ils provoquent. Cette étude a aussi examiné l’atténuation par la 

mycorhization des symptômes de la maladie sur tomate causée par les haplotypes LsoA et LsoB. Pour éviter 

tout biais dû au génotype du vecteur, tous les insectes B. cockerelli utilisés dans cette étude provenaient de 

l'haplotype du nord-ouest des Etats-Unis. Les symptômes de la maladie se sont développés chez 100 % des 

plants non mycorhizés, traités par les psylles. Tels que rapportés précédemment par Mendoza-Herrera et al. 

(2018), les symptômes de la maladie chez les plants non mycorhizés infectés par le LsoB étaient beaucoup 
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plus sévéres que chez les plants infectés par le LsoA. Dans l'étude sus-mentionné, le développement de 

symptômes avancés était associé à un titre Lso élevé, tel que mesuré par la PCR quantitative en temps réel.  

Cette étude a démontré que la mycorhization réduisait systémiquement et systématiquement l'incidence de 

la maladie. Alors que 100 % des plants non mycorhizés ont développé une maladie sévère, au moins 40 % 

des plants mycorhizés ne présentaient toujours pas de symptômes de maladie discernables après 8 semaines, 

ce qui a été confirmé dans deux expériences distinctes. Les avantages de la mycorhization sont 

particulièrement importants pour les tomates infectées par LsoB qui ne survivent généralement pas plus de 

8 semaines sous serre (Mendoza-Herrera et al., 2018). La différence du taux de mycorhization individuel 

des plants de tomate peut expliquer pourquoi 60% des plants mycorhizés ont développé des symptômes de 

maladie et 40 % ne l'ont pas fait. Par ailleurs, les données de cette étude indiquent que la mycorhization n'a 

pas empêché l'infection à Lso, car Lso était détectable dans les plantes non symptomatiques. Cependant, 

comme indiqué précédemment (Levy et al., 2011), la PCR conventionnelle n'est pas assez sensible pour 

détecter la Lso dans les feuilles nouvellement développées de toutes les plantes symptomatiques. La bactérie 

Lso n’a été donc détecté que dans environ 50 % des plants mycorhizés asymptomatiques. Des études futures 

devraient examiner si la réduction de la sévérité de la maladie observée dans les plantes inoculées est 

associée à une réduction du titre de Lso. 

Des rapports précédents suggéraient que la mycorhization atténue la maladie en améliorant la vigueur des 

plantes et les effets du MIR sur l'évolution de la maladie, la fertilité des psylles ou des deux (Jung et al., 

2012). Comme attendu, la mycorhization a favorisé la production de biomasse des tiges en l'absence 

d'infection à Lso et de biomasse racinaire, la hauteur des plantes et la production/rétention des feuilles en 

l'absence ou en présence de psylles (Smith et al., 2011 ; Smith et Smith, 2012). Ces résultats concordent 

avec l'hypothèse selon laquelle la mycorhization a contribué à la vigueur des plantes et à l'atténuation des 

symptômes des maladies causées par LsoA et LsoB (Liu et al., 2007). L'absorption accrue du phosphore 

est l'un des principaux avantages apportés par les mycorhizes aux plantes (Javot et al., 2007), et l'injection 

de phosphate de potassium (en combinaison avec d'autres composés) dans les agrumes infectés par 

Candidatus Liberibacter asiaticus (CLas) a supprimé les symptômes de la maladie et réduit le titre du CLas 

(Hu et al., 2017). De plus en plus de preuves suggèrent que la mycorhization provoque une réaction MIR 

qui amorce des réactions de défense dépendantes de l’acide jasmonique (JA) chez les plantes (Jung et al., 

2012). Conformément à cette hypothèse, il a été démontré que la mycorhization atténue les contraintes 

phytosanitaires causées par les pathogènes nécrotrophes et les insectes broyeurs, tandis que les plantes 

mycorhizées peuvent être plus sensibles aux biotrophes et potentiellement aux insectes se nourrissant dans 
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le phloème et qui plus est sont ciblés par les défenses régulées par l'acide salicylique (SA) (Pozo et al., 

2010 ; D’Amelio et al., 2011). Ce schéma est en corrélation avec une activation des défenses dépendantes 

du JA et une répression des défenses dépendantes du SA (Jung et al., 2012). Les réactions de défense 

dépendantes de JA peuvent également réduire la croissance, le développement et la survie sur les plantes 

d’insectes se nourrissant dans le phloème (Howe et Jander, 2008). Cependant, le comportement et le 

développement des insectes sur les plantes sont susceptibles d'être compliqués par l'effet des endosymbiotes 

et des agents pathogènes des plantes sur la physiologie des insectes ainsi que sur les défenses végétales 

régulées par le JA et le SA une fois ces pathogènes transmis aux plantes. Bien qu'elles n'aient pas été 

étudiées dans le cadre de cette expérience "no-choice test", des études antérieures ont démontré une 

corrélation positive entre la mycorhization des plantes et la performance de l'alimentation dans le phloème 

(Pozo et al., 2002, 2010, 2015 ; Pozo et Azcón-Aguilar, 2007 ; Koricheva et al., 2009 ; Jung et al., 2012 ; 

Barber et al., 2013). Il était question de savoir si la mycorhization influencerait d'autres comportements 

chez les psylles. Cette étude a documenté des changements dans le comportement de ponte dus aux effets 

MIR, mais cet effet dépendait fortement de l'haplotype Lso hébergé par le parent. Sur les plants non 

mycorhizés, le nombre d'œufs pondus par les femelles hébergeant LsoA était significativement plus élevé 

que celui observé chez les femelles hébergeant LsoB. Sur les plantes mycorhizées, le nombre d'œufs pondus 

par les femelles hébergeant LsoA n'était pas différent du faible nombre d'œufs pondus par les femelles 

hébergeant LsoB sur les plantes mycorhizées ou non. La mycorhization a également réduit la survie des 

nymphes issues des œufs de parents infectés par LsoA. Le nombre de nymphes provenant des œufs de 

parents infectés par LsoB était généralement faible et pas significativement différent entre plants non 

mycorhizés et mycorhizés. Le mécanisme qui sous-tend les effets du MIR sur le comportement 

d'oviposition des parents ou de survie des nymphes hébergeant LsoA n’est pas encore élucidé. L'hypothèse 

plausible est que l'alimentation des adultes et des nymphes pourrait être directement affectée par la 

production induite par MIR de composés organiques volatils, de phytoalexines ou d'autres molécules de 

défense par les plantes (Ahmad et al., 2011). 

Différents haplotypes de Lso peuvent également induire des réponses distinctes chez les plantes et les 

insectes, ce qui influence les différences observées dans le comportement des psylles entre parents infectés 

par LsoA et LsoB. Ces résultats constituent le premier rapport indiquant que la mycorhization atténue la 

maladie sur tomate causée à la fois par LsoA et LsoB. Ces résultats renforcent l'idée que la mycorhization 

confère une résistance aux pathogènes limités au phloème (Pozo et al., 2010 ; D’Amelio et al., 2011). 

Cependant, la maladie à Lso implique des interactions complexes entre pathogène, vecteur et hôte, et les 
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mécanismes par lesquels la mycorhization affecte ces interactions ne sont pas connus. De futures 

expériences en serre et en plein champ seront nécessaires pour déterminer si la mycorhization peut protéger 

suffisamment les plantes pour améliorer le rendement commercialisable et pour disséquer s'il y a des 

différences dans les résultats des essais de rendement dues aux différents haplotypes Lso.  

Les réponses de plants d’hévéa à la mycorhization et au stress hydrique ont également été analysées. 

 Mitigation des effets du stress hydrique de l’hévéa par la mycorhization arbusculaire 

L’observation microscopique des racines du porte-greffe GT1 et de celles de la tomate, cultivés dans un 

même substrat, contenant des spores mycorhiziennes inoculées dans le système racinaire de GT1, a révélé 

la présence typique de structures mycorhiziennes telles que des hyphes extra et intracellulaires et des 

arbuscules. Le statut mycorhizien du porte-greffe GT1 est donc établi : il peut établir une symbiose 

mycorhizienne fonctionnelle avec une très bonne intensité de mycorhization (> 70 %) et abondance 

arbusculaire (> 60 %). Ceci suggère que Rhizophagus irregularis DAOM 197198 possèderait un mécanisme 

de résistance ou mieux de détoxification des exsudats antifongiques du type hévéine. Bien que contraire 

aux résultats in vitro sur le clone PB 260 par la souche R. irregularis MUCL 41833 obtenus par Van Parijs 

et al. (1991), Sosa Rodriguez et al. (2013) et Slavokhotova et al. (2014), nos résultats confortent ceux 

d’autres chercheurs. En effet, ceux-ci ont plutôt observé un bon pourcentage de colonisation (> 60 %) des 

clones RRIM par des isolats de Glomus et/ou d’Acaulospora (Basumatary et al., 2014 ; Herrmann et al., 

2016). Ces résultats contrastés seraient fonction du génotype d’hévéa et/ou des isolats mycorhiziens utilisés. 

Il semble donc nécessaire d’étudier les mécanismes de résistance aux antifongiques du type hévéine qui 

sous-tendent l’établissement de la symbiose chez l’hévéa.  

Après confirmation du statut mycorhizien du clone d’hévéa IRCA 331, les bénéfices de l’inoculation 

mycorhizienne vis-à-vis des effets du déficit hydrique ont été analysés. L’humidité du sol de culture a baissé 

naturellement et de façon drastique avec le niveau de stress hydrique imposé. Elle varie évidemment avec 

la température et l’humidité relative de l’air ambiant. Toutefois, le substrat portant les plantes mycorhizées 

avait un meilleur taux d’humidité que celui des plantes non mycorhizées quel que soit la sévérité du stress 

hydrique appliqué. La mycorhization contribuerait ainsi à une meilleure rétention d’eau dans le sol. Il est 

bien documenté que les hyphes extraracinaires mycorhiziens produisent de la glomaline, une protéine qui 

augmente la stabilité et l’agrégation des particules du sol de sorte à augmenter sa capacité de rétention d’eau 

(Rillig et Mummey, 2006 ; Wu et al., 2008 ; Wu et al., 2014 ; Rillig et al., 2015 ; Li et al., 2015 ; Martín-
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Robles et al., 2018 ; Morris et al., 2019). Cette production de glomaline est un fait intéressant qui 

contribuerait à la résistance des plants mycorhizés au stress hydrique. 

La plante souffre de stress hydrique surtout quand l’eau absorbée pour ses fonctions métaboliques est en 

grande partie perdue par transpiration au niveau des feuilles. Généralement, les feuilles transpirent pour 

refroidir leur surface foliaire. Ainsi, la température foliaire est un indice du niveau de stress hydrique et 

même thermique subit par la plante (Debona et al., 2017). L’analyse des réponses du clone mycorhizé aux 

différents régimes hydriques a révélé une réduction significative de la température foliaire, de la fuite 

d’électrolytes des cellules foliaires, et une augmentation significative de l’indice de réflectance 

photochimique donc de l’efficience de la lumière photosynthétique, comparativement aux plants non 

mycorhizés. Ces trois phénomènes suggèrent que la mycorhization contribue non seulement à améliorer 

significativement la tolérance ou la résistance du clone IRCA 331 au stress hydrique mais aussi au stress 

oxydatif (sous réserve de l’analyse comparée de l’activité enzymatique et non enzymatique antioxydante) 

et au stress thermique, donc à la sècheresse (Blokhina et al., 2003 ; Porcel et Ruiz-Lozano, 2004 ; Maya et 

Matsubara, 2013 ; Bompadre et al., 2014 ; Demidchik, 2015 ; He et al., 2017 ; Venice et al., 2017). Les 

teneurs en chlorophylle des plants mycorhizés, significativement plus élevées que les plants non 

mycorhizés, jointes aux constats susmentionnés, indiquent que R. irregularis DAOM 197198 améliore 

l’activité photosynthétique chez l’hévéa, même en cas de stress sévère. La mycorhization a 

significativement protégé la chlorophylle de la dégradation, comparativement aux plantes non mycorhizées 

sous la contrainte hydrique. L’amélioration de la photosynthèse se répercute en gain de biomasse, 

d’élongation et de croissance en épaisseur (donc du cubage de bois) (Basumatary et al., 2014). Par ailleurs, 

la mycorhization du porte-greffe du clone IRCA 331 a amélioré significativement la teneur relative en eau 

des plants, donc la capacité d’absorption de l’eau et la réduction de la transpiration. Ainsi, la mycorhization 

pourrait participer à la réduction des zones marginales à la culture d’hévéa due la raréfaction ou à la 

mauvaise répartition des pluies qui sont de plus en plus marquée par le changement climatique.  

L’ensemble des données de phénotypage des plants IRCA 331 dans la présente étude montre que les 

traitements ont différentiellement impacté leur développement végétatif. Il est intéressant de relever que les 

plants non mycorhizés, soumis au stress modéré, témoignent d’une résilience propre. Toutefois, les plants 

mycorhizés se développent mieux et présentent un meilleur aspect végétatif et un meilleur indice de 

réflectance photochimique (PRI). Il est bien connu que les CMA renforcent la résilience des plantes face 

aux stress environnementaux tel que le déficit en eau (Pioufle et Declerck, 2018). Bien que les effets 

bénéfiques de CMA sur les plantes soumises à un stress hydrique aient été  rapportés par plusieurs auteurs 
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(Hamza, 2014 ; Recchia et al., 2018), cette étude signale l’impact positif sur l’indice de réflectance 

photochimique (PRI). Cet indice est calculé avec R531, la réflectance à 531 nm (la bande d'onde du signal 

xanthophylle) et R570, la réflectance à 570 nm (une bande d'onde de référence). En comparant R531 à R570, 

cet indice se normalise partiellement pour d'autres facteurs autres que le cycle xanthophyllien qui peuvent 

affecter la réflectance spectrale dans cette région spectrale. Ces facteurs sont entre autres, la teneur en 

pigment et le mouvement du chloroplaste, qui peuvent tous deux affecter R531 (Gamon et al., 1997 ; 

Garbulsky et al., 2011). Le PRI est positivement corrélé aux changements dans les pigments caroténoïdes 

qui indiquent des changements dans l'efficacité d'utilisation de la lumière ou de la radiation 

photosynthétique (LUE ou RUE), le taux d'absorption du CO2 par unité d’énergie absorbée. C’est donc un 

indice fiable du stress hydrique (Gamon et al., 1997 ; Peñuelas et al., 2011 ; Garbulsky et al., 2011 ; 

Peñuelas et al., 2013). Cela suggère que l'utilisation de CMA pourrait représenter une approche innovante 

pour résoudre le problème du déclin de la production hévéicole en conditions de sécheresse. Toutefois, ces 

résultats doivent être confirmés par des tests au champ. 
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CONCLUSION GÉNÉRALE 

Les champignons mycorhiziens arbusculaires et les rhizobactéries promotrices de la croissance des plantes 

conviennent pour modifier l'environnement hôte-pathogène, principalement en amorçant une résistance 

systémique. Cette étude a révélé que le CMA Rhizophagus irregularis DAOM 197198 et le PGPP 

Pseudomonas chlororaphis 30-84 suppriment individuellement les symptômes de l’anthracnose foliaire 

causés par Colletotrichum graminicola sur la lignée de maïs sensible B73. La production de phénazines par 

P. chlororaphis est responsable à la fois de l'antagonisme direct de la croissance mycélienne et de la 

résistance systémique. La coinoculation a également entraîné la suppression de la maladie, bien qu'elle n'ait 

pas été significativement meilleure que les effets individuels. La sévérité de la maladie sur la lignée 

résistante W438 était significativement plus élevée sur les plantes précolonisées par P. chlororaphis que 

sur les témoins non traités, indiquant que la souche 30-84 peut interférer avec les mécanismes de résistance 

présents dans W438. En outre, ces données indiquent comment les interactions entre les "microbes 

bénéfiques" et les plantes hôtes peuvent être spécifiques aux cultivars. La suppression de la maladie par P. 

chlororaphis semble dépendre du gène 9-ZmLOX12 et donc de la voie de signalisation des jasmonates, 

comme l'indique la perte de la suppression de la maladie sur le mutant B73lox12-1. Cependant, la 

suppression de la maladie par R. irregularis n'est pas modifiée sur le mutant B73lox12-1, indiquant un 

mécanisme différent pour la suppression de la maladie. La double inoculation a révélé une résistance 

systémique efficace induite contre C. graminicola M1.001. Cependant, les deux agents n'interfèrent pas 

indirectement via planta sur la colonisation racinaire de l’un ou de l'autre. Par ailleurs, le CMA possèderait 

un mécanisme de résistance aux phénazines ou de répression de leur production et/ou sécrétion dans la 

même niche rhizosphérique. 

 

Les réponses de quatre génotypes de maïs (B73, W438, le mutant 9-zmlox3, et le mutant 9-zmlox12) à la 

prémycorhization contrôlée et au stress hydrique à différents niveaux de sévérité viennent d'être 

caractérisées. La prémycorhization a été effectuée au stade végétatif V1 et le stress hydrique a été appliqué 

au stade végétatif V3. Cette étude a montré que la prémycorhization induit une résistance systémique au 

stress hydrique. Elle révèle aussi que les gènes 9-ZmLOX3 et 9-ZmLOX12 sont des facteurs génétiques de 

sensibilité au stress hydrique. Leur inactivation produit en outre une résistance systémique élevée induite 

par la mycorhization. Les effets du stress hydrique sur l'infectivité, l'effectivité et la reproduction de R. 

irregularis DAOM 197198 ont également été caractérisés. Bien que le stress hydrique stimule l'infectivité 

et l'effectivité du CMA, sa reproduction et sa survie sous forme de spores diffèrent selon les génotypes 

hôtes. En somme, cette étude contribue de façon significative à l'acquisition de connaissances pour 
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l'orientation des programmes de sélection impliquant les gènes 9-ZmLOX3 et 9-ZmLOX12 et leur interaction 

avec la mycorhization dans l’amélioration de la résistance du maïs au stress hydrique. 

 

Cette étude est également la première à mettre en évidence un effet antagoniste de la mycorhization contre 

la bactériose due à Candidatus Liberibacter solanacearum sur tomate. L'interaction mycorhizienne apparait 

comme une approche potentielle pour la gestion de cette maladie émergente. La résistance induite par 

mycorhization (MIR) a induit des retards et des réductions dans le développement des symptômes de la 

maladie, bien que les effets sur le vecteur dépendissent de l'haplotype Lso qui était hébergé par le psylle. 

 

De l’étude de l’interaction entre CMA, exsudats racinaires du type hévéine et stress hydrique chez l’hévéa, 

il ressort que le porte-greffe GT1 est une plante mycotrophe. L’évaluation a révélé d’excellents résultats en 

ce qui concerne les paramètres d’infectivité et d’effectivité de R. irregularis DAOM 197198. Le CMA 

semble posséder un mécanisme de résistance aux substances antifongiques du type hévéine. L’inoculation 

de R. irregularis DAOM 197198 a significativement boosté l’indice de réflectance photochimique, la teneur 

en chlorophylle, même en cas de stress sévère. Elle a également induit une amélioration les capacités de 

rétention en eau du sol et des feuilles. Ces résultats révèlent un renforcement du niveau de résilience du 

clone IRCA 331 par l’inoculation de R. irregularis à son porte-greffe GT1. Au regard de ces résultats, la 

mycorhization pourrait participer à réduire la surface des zones marginalisées dans la culture de l’hévéa, 

par exemple au centre-est de la Côte d’Ivoire, en raison des déficits hydriques. Il est possible d’améliorer 

la productivité agricole par la vulgarisation de l’utilisation des champignons mycorhiziens pour faire face 

à l’intensification de la sécheresse due au changement climatique mais aussi et surtout, pour la réduction 

des dépenses liées à l’irrigation. 

PERSPECTIVES 

Ces travaux ne permettent pas de cerner complètement le mécanisme moléculaire sous-jacent expliquant 

ces résistances induites lors des interactions. Pour mieux comprendre l'interaction entre le maïs inoculé par 

R. irregularis et P. chlororaphis 30-84 et l'agent pathogène C. graminicola, il convient d'étudier 

simultanément les réponses de défense moléculaire et chimique induites localement (au niveau de la racine) 

et systémiquement (au niveau des feuilles). Cette même approche pourrait expliciter le déterminisme 

génétique mis en jeu par ces gènes et l’action de leurs produits oxylipines dans le stress hydrique et salin. 

En effet, l'expression génique et les altérations hormonales doivent également être comparées entre organes 

aériens et souterrains. Des travaux de transcriptomique, de protéomique, de génétique inverse et de 

complémentation peuvent donc être entrepris pour préciser les mécanismes de suppression. L’application 
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exogène de phénazines pures peut être faite pour étayer d’avantage leur rôle d’inducteur de résistance ou 

de susceptibilité systémique. En outre, le profiling métabolomique pourrait révéler des différences dans la 

composition des métabolites secondaires des feuilles et des racines, indiquant que les organes utilisent des 

systèmes de défense chimique distincts. Il est également important de voir comment les microbes 

bénéfiques contribuent à la productivité du maïs et à la défense des plantes au champ. Des études futures 

axées sur d'autres mutants de signalisation de la voie LOX pourraient s'avérer essentielles pour élucider les 

événements de signalisation critiques et identifier les gènes ou QTL pour la sélection des meilleures 

interactions plantes - microbes promoteurs de la croissance des plantes. Quant à l’interaction avec le stress 

du déficit hydrique, les mutants pourraient dans un programme de création variétale devenir des cultivars 

en tant que variété résistante à la sècheresse. Bien évidemment, après que des tests de rendement au champ 

et des analyses sur la valeur nutritive des grains en autres aient été concluants. 

 

Des études de transcriptomiques et de protéomiques sont nécessaires pour préciser concrètement le procédé 

de mécanismes de résistance du CMA aux phénazines et aux exsudats racinaires antifongiques du type 

hévéine, Des tests en pépinière et en plantation d’hévéa sont attendus pour confirmer les résultats en serre. 

 

En ce qui concernent l’interaction entre CMA, les haplotypes Lso et leur vecteur psylle, des recherches plus 

approfondies sont nécessaires pour éclairer les mécanismes impliqués dans le MIR. Des expériences en 

plein champ sont nécessaires pour confirmer le MIR et le potentiel d'applications agricoles pour lutter contre 

la maladie due à Ca. Liberibacter solanacearum sur tomate et pomme de terre, avec une attention particulière 

aux effets sur le rendement commercialisable. Des travaux futurs exploitant le profiling métabolomique 

pourraient révéler les différences entre les plants mycorhizés et non mycorhizés en ce qui concerne la 

composition des métabolites secondaires et les systèmes de défense chimique induits en réponse à 

l'alimentation de Bactericera cockerelli et à l'infection à Lso. Étant donné que ces travaux sont 

essentiellement des tests au laboratoire, en chambre de culture et en serre, il sera important de réaliser dans 

le futur des expérimentations en champ pour confirmer ces résultats importants que nous avons obtenus. 

Par ailleurs, ces travaux seront répétés avec P. chlororaphis 30-84 puisque P. putida, un proche parent, a 

été capable de supprimer les symptômes de la maladie causée par un phytoplasme limité au phloème ; il 

produit de l'auxine, qui a stimulé la récupération des plantes après une infection du phytoplasme. 

 

En définitive, cette étude montre que la compréhension des mécanismes moléculaires des interactions 

permet une meilleure gestion de stress exacerbés dans le contexte actuel de changement climatique. 
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Annexe 1. Préparation des stocks de la solution hydroponique Hoagland 0,5 N  

Dissoudre dans de l'eau distillée et autoclaver ces stocks 

Stock I 400x, par litre : 

236,2g Ca(NO3)2 4H2O (nitrate de calcium) 

101,11 g de KNO3 (nitrate de potassium) 

Stock II 1000x, par litre : 

246,48g MgSO4 7H2O (sulfate de magnésium) 

Stock III 2000x, par litre : 

36,7 g de NaFeEDTA (sel de sodium de l'acide éthylènediaminetétraacétique de fer(III)) 

Enveloppez la bouteille dans du papier d'aluminium pour la protéger de la lumière. 

Stock IV 5000x par litre : 

13,6 g de KH2PO4 (phosphate de potassium monobasique) 

Stock V 1000x, par litre : 

618,4 mg H3BO3 (acide borique) 

48,4 mg Na2MoO4 2H2O (molybdate de sodium) 

287,6 mg ZnSO4 7H2O (sulfate de zinc) 

395,8 mg MnCl2 4H2O (chlorure de manganèse)85 

124,8 mg de CuSO4 5H2O (sulfate cuivrique) 

47,6 mg de CoCl2 6H2O (chlorure de cobalt) 

1,25 ml de HCl 10M ou 1,033 ml de HCl 12,1 M 

Stock VI 1000x, par litre : 

97,5g MES 

******************************* 

Pour une solution de Hoagland 0,5 N de 10 litres : 

25 ml Stock I 

10 ml Stock II 

5 ml de bouillon III 

2 ml Stock IV 

10 ml Stock V 

10 ml Stock VI 

Ajustez le pH à 6,1. 
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Annexe 2. Illustrations du gridline intersect  
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Annexe 3. Illustrations du split-root system avec des conetainers 

  

 

Annexe 4. Illustrations des travaux en pots d’un litre de capacité 
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Annexe 5. Illustrations des travaux dans les cages insect-proof 
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Annexe 6. Illustrations des travaux en pots de 15 litres de capacité 
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Annexe 7. Index des taxons spécifiques cités 

A 

Actinidia deliciosa ................................................... 51 

Alternaria dauci ....................................................... 15 

Anthriscus sylvestris ................................................ 48 

Arabidopsis thaliana ................................................ 36 

B 

Bactericera cockerelli .............................. 5, 47, 83, 84 

Bactericera trigonica ......................................... 47, 48 

Bemisia tabaci ......................................................... 14 

Busseola fusca ......................................................... 11 

C 

C. gloeosporioides ........................................... 46, 166 

C. graminicola ...... 44, 45, 66, 99, 109, 166, 167, 178, 

179, Voir Colletotrichum graminicola 

C. orbiculare .................................................... 46, 166 

Caenorhabditis elegans ........................................... 54 

Candidatus Liberibacter africanus ........................... 47 

Candidatus Liberibacter americanus ....................... 47 

Candidatus Liberibacter asiaticus .................... 47, 172 

Candidatus Liberibacter europaeus ......................... 47 

Candidatus Liberibacter solanacearum.. vi, vii, xvii, 5, 

47, 50, 171, 237 

Candidatus Phytoplasma asteris ............................. 30 

Citrullus lanatus ...................................................... 29 

Clavibacter michiganense........................................ 15 

Cochliobolus carbonum ........................................... 11 

Cochliobolus heterostrophus ................................... 11 

Colletotrichum graminicola 11, 30, 44, 66, 67, 68, 72, 

74, 100, 101, 104, 109, 166, 237 

Cyclamen sp ..................................................... 46, 166 

D 

Deinococcus radiodurans ........................................ 54 

E 

Eldana saccharina ................................................... 11 

F 

Fomes lignosus ........................................................ 18 

Funneliformis mosseae .............................. 46, 50, 166 

Fusarium oxysporum ....................................... 46, 166 

Fusarium verticillioides ........................................... 11 

G 

Gaeumannomyces graminis ....................... 22, 45, 166 

Geosiphon pyriformis .............................................. 26 

Gigaspora decipiens ................................................ 27 

Gigaspora rosea .............................................. 46, 168 

Glomus fasciculatum ............................................... 50 

Glomus intraradices ................................................ 42 

Glomus microcarpum .............................................. 26 

H 

Helicoverpa armigera .............................................. 14 

Hevea brasiliensis .............................................. 16, 17 

L 

Larrea divaricata ..................................................... 60 

Lycopersicon peruvianum ........................................ 36 

Lycopersicum esculentum ................................ 46, 168 

M 

Medicago truncatula ...................... 36, 40, 42, 46, 168 

Micrococcus luteus .......................................... 46, 166 

Microcyclus ulei ...................................................... 18 
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N 

Nicotiana tabacum ................................................... 36 

O 

Ostrinia nubilalis ..................................................... 11 

P 

P. chlororaphis . 2, 4, 6, 22, 24, 25, 45, 63, 64, 65, 66, 

68, 72, 73, 93, 94, 96, 99, 100, 101, 102, 104, 109, 

166, 167, 178, 179, 180, Voir Pseudomonas 

chlororaphis 

P. fluorescens ................................. 2, 24, 45, 166, 168 

P. putida ............................................... 2, 45, 166, 180 

Physcomitrella patens .............................................. 38 

Phytophthora cinnamoni.......................................... 30 

Phytophthora parasitica .......................................... 43 

Phytophthora spp ..................................................... 38 

Phytophtora infestans .............................................. 15 

Pseudomonas chlororaphis. 45, 63, 64, 66, 67, 68, 71, 

72, 73, 93, 95, 100, 101, 104, 106, 109, 166, 178, 

237, Voir P. chlororaphis 

Pseudomonas syringae ...................................... 38, 39 

Puccinia polysora .................................................... 11 

Pythium spp. ............................................................ 11 

R 

R. irregularis . 4, 46, 63, 66, 68, 72, 73, 77, 82, 83, 88, 

89, 94, 95, 96, 99, 100, 101, 104, 166, 167, 170, 

171, 174, 175, 178, 179, Voir Rhizophagus 

irregularis 

Ralstonia solanacearum .......................................... 14 

Rhizoctonia praticola .............................................. 30 

Rhizophagus irregularis . 2, 41, 46, 50, 63, 66, 67, 68, 

71, 72, 73, 75, 83, 87, 94, 95, 100, 101, 104, 106, 

140, 141, 146, 147, 149, 150, 166, 174, 178, 237 

S 

Serratia marcescens ........................................ 46, 166 

Sesamia calamistis ................................................... 11 

Setosphaeria turcica ................................................ 11 

Solanum lycopersicum ....................................... 12, 83 

Solanum umbelliferum ............................................. 48 

Spodoptera littoralis ................................................ 38 

Striga hermonthica .................................................. 11 

T 

Trialeurodes vaporariorum ..................................... 14 

Trichoderma virens ............................................ 4, 167 

Trioza anthrisci ........................................................ 48 

Trioza apicalis ................................................... 47, 48 

Trioza urticae .......................................................... 48 

U 

Urtica dioica ............................................................ 48 

Z 

Zea mays .................................................................. 10 
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Annexe 8. Articles et communications issus des travaux de la thèse  

L’annexe 8 est composée deux publications d’articles de recherche et d’une communication en Poster qui 

sont annoncées sur cette page et présentées dans les pages suivantes. 
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J. G., 2019. Mycorrhization Mitigates Disease Caused by “Candidatus Liberibacter solanacearum” 

in Tomato. Plants, 8, 11 : 507. DOI: 10.3390/plants8110507. 

 

Article de recherche n° 2 

Tiénébo, E.-O., Abo, K., Kouadio, K. T., N’GAH, J. A. B., 2019. Interaction entre Rhizophagus irregularis 

DAOM 197198, exsudats racinaires antifongiques du type hévéine et stress hydrique chez le clone 

d’hévéa IRCA 331 greffé au clone GT1. Journal of Animal & Plant Sciences, 42, 1 : 7107-7126. 

DOI : 10.35759/JAnmPlSci.v42-1.3. 

 

Communication 

Tiénébo, E.-O., Levy, J. G., Yu, J. M., Kolomiets, M., Pierson, L. S., Pierson, E. A., 2016. Rhizophagus 

irregularis DAOM 197198 et Pseudomonas chlororaphis 30-84 Suppress Maize Anthracnose Leaf 

Blight due to Colletotrichum graminicola. Poster competition (2nd Prize). Department of Plant 

Pathology et Microbiology, Texas A&M University, College Station, Texas, USA. 
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Abstract: Disease caused by the bacterial pathogen “Candidatus Liberibacter solanacearum” (Lso)
represents a serious threat to solanaceous crop production. Insecticide applications to control the
psyllid vector, Bactericera cockerelli Šulc (Hemiptera: Triozidae) has led to the emergence of resistance
in psyllids populations. Efforts to select natural resistant cultivars have been marginally successful
and have been complicated by the presence of distinct Lso haplotypes (LsoA, LsoB) differing in
symptoms severity on potato and tomato. A potentially promising management tool is to boost
host resistance to the pathogen and/or the insect vector by promoting mycorrhization. Here we
tested the hypothesis that mycorrhizal fungi can mitigate the effect of Lso infection on tomato plants.
The presence of mycorrhizal fungi substantially delayed and reduced the incidence of Lso-induced
symptoms on tomato as compared to non-mycorrhized plants. However, PCR with specific Lso
primers revealed that mycorrhization did not prevent Lso transmission or translocation to newly
formed leaves. Mycorrhization significantly reduced oviposition by psyllids harboring LsoA and
survival of nymphs from these eggs. However, mycorrhization had no effect on oviposition by
psyllids harboring LsoB or the survival of nymphs from parents harboring LsoB. These findings
indicate the use of mycorrhizal fungi is a promising strategy for the mitigation of disease caused by
both LsoA and LsoB and warrants additional field testing.

Keywords: Rhizophagus irregularis; Candidatus Liberibacter solanacearum; tomato; Bactericera cockerelli;
mycorrhizae-induced resistance

1. Introduction

Diseases caused by “Candidatus Liberibacter solanacearum” (Lso) have had significant economic
impacts on potato and tomato production in North and Central America and New Zealand [1,2].
Lso is a rod-shaped, Gram-negative bacterial species belonging to the α-proteobacteria class and the
Rhizobiaceae family [3]. “Ca. Liberibacter” species are generally regarded as important emerging plant
pathogens worldwide, and all of them rely on psyllid vectors for transmission [2]. Lso is related closely
to “Ca. Liberibacter” species responsible for Huanglongbing (HLB), also known as citrus greening
disease. These include: “Ca. L. asiaticus” (CLas), “Ca. L. africanus,” and “Ca. L. americanus.”
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Six different haplotypes of Lso have been identified to date (LsoA, LsoB, LsoC, LsoD, LsoE, LsoU),
which currently are delineated by host, geographic range, and vector species [4–10]. The best-characterized
disease caused by LsoA and LsoB is zebra chip disease of potato (ZC), which results in reduced tuber
quality and quantity, and often plant death [11]. LsoA and LsoB cause ZC in the United States and LsoA
causes ZC in New Zealand [7,12]. In addition to ZC, LsoA and LsoB cause diseases of other economically
important solanaceous hosts, including tomato, pepper, and eggplant [3,13]. Both are vectored by the
potato psyllid (also known as the tomato psyllid) Bactericera cockerelli (Šulc) [5]. LsoC, LsoD, and LsoE
are associated with Apiacea crops in Europe, the Middle East, and North Africa [9]. LsoC and LsoD are
vectored by the carrot psyllids Trioza apicalis and Bactericera trigonica, respectively, whereas LsoE has no
confirmed vectors [9]. LsoU is associated with Urticaceae [9].

Lso is phloem-restricted, causing symptoms typical of phloem-limited pathogens [14].
Aboveground symptoms of Lso infection on potato and tomato include stunted growth (shortened,
thickened internodes), leaf symptoms (purpling of lamina or midvein, chlorosis, curling), wilt symptoms
(necrosis, plant collapse), and premature death [15,16]. It was observed previously that LsoB causes
more significant symptoms than LsoA on tomatoes [17]. Greenhouse-grown tomatoes infected with
LsoB typically showed earlier and more severe symptoms, including plant stunting and leaf curling,
chlorosis, necrosis, and death of both young and old leaves, and newly produced leaves were often
small and discolored [17]. By the eighth week post-infection, greenhouse plants infected with LsoB
were typically dead or dying [17]. In contrast, LsoA-infected tomatoes continued to develop new
leaves similar in appearance to uninfected plants, but were shorter than uninfected plants and typically
remained alive more than 8 weeks post infection [17]. To date, Lso remains non-culturable in vitro [2].

Currently, the most widely used approach to manage Lso-related diseases is early and repeated
applications of insecticides [18]. The consequences of these methods are the emergence of resistant
psyllid populations [19] and antibiotic-resistant Lso pathovars. Efforts to select natural resistant
cultivars have not been successful, but have identified differences in susceptibility in potatoes [20,21].
A potentially promising management approach is the application of beneficial microbes capable of
promoting plant growth and natural plant defense mechanisms. Fungi capable of forming arbuscular
mycorrhizae (AM) are especially good biocontrol candidates because mycorrhization can both stimulate
plant health directly by promoting plant nutrient uptake leading to enhanced productivity [22,23]
as well as alter plant susceptibility to certain pathogens, insects (vectors), and the symptoms they
cause [24]. For example, improved growth and nutritional status with mycorrhization can compensate
for insect feeding damage and facilitate the regrowth of tissues [25]. Improvements in nutritional status
also may alter the source-sink nutrient distribution patterns within plants and thereby the suitability
of foliar tissues to attackers [26–32]. Previous studies have shown that mycorrhization generally has a
negative effect on herbivory by leaf chewing insects, but may have a positive (most frequent), neutral,
or negative effect on phloem feeders such as psyllids [27,29–31,33]. A limited number of studies have
focused on how mycorrhization affects the progress of diseases caused by phloem-limited pathogens
vectored by phloem-feeding insects. Most of these reports focused on diseases caused by phytoplasmas
and showed a reduction in disease severity or incidence that may be associated with a decrease in
the titer of the phytoplasmas [28,34]. Although analysis of mycorrhizal effects on pathogens may be
complicated by the potential impact of mycorrhization on the insect vector and other multi-trophic
interactions, AM formation on the rootstocks of grafted tomato and pear also resulted in the reduction
of disease symptoms caused by a Phytoplasma spp. [28]. It has been suggested that mycorrhization
elicits an ISR-type response that primes jasmonic acid (JA) signaling in plants mitigating plant health
problems caused by chewing insects and phloem residing pathogens, but potentially making them
more susceptible to phloem-feeding insects [28,34]. This effect is referred to as mycorrhizal induced
resistance (MIR) [35].

In this study, we test the hypothesis that mycorrhization of tomato by the AM fungus Rhizophagus
irregularis prior to psyllid infestation is capable of mitigating symptoms caused by LsoA and the more
severe LsoB. We hypothesize that mycorrhization alleviates disease symptoms via improvements in
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plant productivity linked to enhanced nutrient uptake capacity and MIR associated with mycorrhization.
We also investigate whether mycorrhization alters insect fertility or fitness that may be linked to a
MIR effect. To test these hypotheses, a 2 × 3 factorial experiment was used to compare the health and
growth of tomato plants with or without mycorrhization by R. irregularis, treated with B. cockerelli
infected with either LsoA or LsoB, or receiving no insects. Symptom development and plant growth
were measured over an 8-week period. Psyllid oviposition and nymph survival also were measured.

2. Materials and Methods

2.1. Plants

The tomato (Solanum lycopersicum L.) cultivar Moneymaker (Thompson & Morgan Inc., Jackson,
NJ, USA) was used in this study. Seeds were surface-sterilized in diluted commercial bleach (3%)
for 30 min and rinsed twice with sterilized water. Surface-sterilized seeds were pregerminated on
water agar for 4–5 days. Pregerminated seeds were transferred to pots (10 × 10 × 10 cm) filled with
an autoclaved mix (1:1, v:v) of turface (Turface Athletics MVP, Profile Products LLC, Buffalo Grove,
IL) and sand (Brown Play Sand, Quikrete, Atlanta, GA) supplemented 1:100 g:g with slow-release
rock phosphate. Plants were grown inside insect-proof cages (Bioquip Inc, Compton, CA) at room
temperature with a photoperiod of 16h:8h (light:dark). Plants received 30 mL of sterile distilled water
on alternating days and also 30 mL of 0.5 × Hoagland solution twice a week.

2.2. AM Fungi and Inoculation

The AM fungus utilized in this study is commercially distributed as Myke® Pro Potato L (Premier
Tech, Québec, Canada). One-hundred microliter of Myke® Pro Potato L containing 10,500 viable
spores/mL of R. irregularis were injected into the soil in the immediate vicinity of the root system
of one-week-old plants. The control plants also received a 100 µL aliquot of a filtrate (obtained by
30 µm-sieving of the AMF inoculum in order to provide all nutritional and microbial components of
the inoculum other than living AMF). Mycorrhization was quantified on 10 plants chosen randomly
per inoculation treatment per experiment at three- and eleven-weeks after inoculation after trypan
blue staining [36] as the percentage of the root length colonized [37].

2.3. Insects

Currently, there are four different B. cockerelli haplotypes in the United States [38], and the
Northwestern haplotype was used in this study. Colonies of B. cockerelli harboring LsoA or LsoB were
previously characterized and maintained as described by Mendoza-Herrera et al. [17]. Diagnostic PCR
analyses to detect Lso in B. cockerelli were performed for all colonies as described previously [39,40],
and confirmed infection status. Three weeks after AM fungus inoculation, three adult male and three
adult female psyllids from the confirmed LsoA- or LsoB-harboring colonies were placed on a single leaf
inside an “organza-bag” [15] in the middle tier of the shoot system and adult psyllids were removed
two days later. Uninfested plants were maintained similarly, but no psyllids were added.

2.4. Experimental Design

The experiment consisted of a 2 × 3 factorial completely randomized design with two inoculation
treatments: non-mycorrhized plants (NM) and mycorrhized plants (Ri) and three infestation treatments:
psyllids harboring LsoA, psyllids harboring LsoB, and uninfested plants (no psyllids). There were 12
replicates of each inoculation treatment, totaling 72 plants (one plant per pot). The entire experiment
was replicated twice between May 2015 and June 2016, and all experiments were teminated 8 WAI
before the plants outgrew the insect-proof cages.
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2.5. Assessment of the R. irregularis Effects on Disease Development and Plant Growth

After infestation, the disease symptom development was monitored until 8 WAI. The incidence
and severity of foliar disease symptoms were scored 3, 6, 8 WAI based on the 0 to 4 scale, as described
in Table 1. For incidence, a rating of 1–4 was scored as symptomatic, and severity estimates were
made only on symptomatic plants. Growth measurements were taken at experiment termination
on 10 randomly chosen plants per treatment and included root and shoot dry weights, plant height,
and number of green leaves.

Table 1. Rating scale of disease severity on tomato.

Score Symptom Type

0 No symptoms

1 Slight curling and/or purpling of leaves

2 Mild stunting of the plant, wilting and leaf midvein purpling

3 Accentuated stunting, yellowing, interveinal chlorosis. Presence of vein greening mottled
or chlorotic leaves

4 Extreme stunting and extreme scorching, wilt, yellowing or interveinal chlorosis. Mottled
or chlorotic leaves. Plant collapse and death of the plant.

2.6. Detection of Lso on Top-Tier Leaves

In order to detect Lso movement from the site of infection, tissues from newly expanded leaves
(mid-vein) were sampled from the top-tier of leaves at 3 and 6 WAI. DNA was extracted as described
previously [15]. PCR-based detection was carried out using the Lso TX 16/23 primers to amplify
383 bp of the 16S-23S rDNA intergenic region, as described previously [41–43]. This primer set cannot
discriminate between LsoA and LsoB. Positive PCR controls consisted of psyllid and tomato genomic
DNA previously authenticated as infected by Lso, whereas the negative control was genomic DNA
from an Lso-free tomato [15]. The tomato elongation factor-1 (EF1) gene primer set EF1 F/EF1 R was
used to control for false negatives in plant samples [40].

2.7. Assessment of AM Effect on B. cockerelli Oviposition and Nymph Survival

Two days after infestation, the adult psyllids were removed from the leaves, and eggs were
counted. One week later, living nymphs were counted on alternate days. Manipulation of plants for
nymph counting (including removal and replacement of organza bags) sometimes resulted in injury or
breakage of the leaf. Data from leaves that became injured were excluded. Young adults were removed
as they emerged.

2.8. Statistical Analyses

For all analyses, data from both experiments were pooled. For percent root colonization, data
were log-transformed to ensure normality. A general linear model (ANOVA) and Fisher’s protected
LSD were used to analyze transformed root colonization data and disease severity data. For the
growth data, missing data were input using the multivariate singular value decomposition (SVD)
method. Logistic regression was performed on growth data and showed that all growth variables were
significant predictors of treatment effects. Growth data were analyzed using a generalized linear mixed
model (GLMM) with Lso treatment, mycorrhizal treatment, and Lso ×mycorrhizal treatment as fixed
effects, and a Student’s t was used for multiple comparisons. For psyllid life stages (eggs vs nymphs),
means were compared at each observation date using the same fixed effects and multiple comparison
statistic, and a multivariate analysis of variance (MANOVA) was used for comparisons across dates.

All analyses were performed in JMP® version 14.3 (SAS Institute Inc., Cary, NC, USA, 1989-2019),
P-value < 0.05.
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3. Results

3.1. Estimation of Root Colonization by AM Fungi Rhizophagus Irregularis

Root colonization by R. irregularis was assessed twelve weeks after the inoculum was applied to
the plants. Data for root length colonization was slightly, but significantly different among treatments,
e.g., 82 ± 0.1 ≥ 75 ± 0.1 ≥ 69 ± 0.1%, for plants infested with LsoB-infected psyllids, no-psyllids,
and LsoA-infected psyllids, respectively.

3.2. Rhizophagus Irregularis Delays the Development of Symptoms Associated with Lso Infection and Promotes
Plant Growth under Disease Stress

Plants that were not infested with psyllids remained healthy during the entire experiment and
displayed no disease symptoms. For both mycorrhized and non-mycorrhized plants infested with
psyllids no disease symptoms were observed at 3 WAI (Table 2). By 6 WAI, both mycorrhized and
non-mycorrhized plants displayed disease symptoms (e.g., distorted growth, especially shortened
internodes or stunting), regardless of whether the psyllids harbored LsoA or LsoB. Wilt symptoms were
observed first on non-mycorrhized plants (~3 days after 3 WAI). Disease incidence based on symptoms
at 6 WAI was 100% for non-mycorrhized plants treated with Lso-infected psyllids compared to 42% for
mycorrhized plants treated with Lso-infected psyllids (Table 2). By 8 WAI, disease incidence based on
symptoms for mycorrhized plants was 58%, and these results were consistent between experiments.
However, there were no differences in the mean disease severity indices for non-mycorrhized versus
mycorrhized plants that displayed disease symptoms (Table 2). These data indicate that mycorrhization
reduced the incidence of disease, but once mycorrhized plants acquired symptoms associated with Lso
infection, the symptoms developed to the same level of severity. Notably across both experiments, four
of 14 mycorrhized plants that did not have any symptoms at 6 WAI, developed advanced symptoms
by 8 WAI. In general, the symptoms because of LsoB were more severe than those because of LsoA
(Table 2).

Table 2. Disease incidence and severity assessment.

Disease
Quantification Lso and Inoculation Treatment 3 WAI 6 WAI 8 WAI

Disease
Incidence

LsoA
Non-mycorrhized plants 0% 100% 100%

Mycorrhized plants 0% 42% 58%

LsoB
Non-mycorrhized plants 0% 100% 100%

Mycorrhized plants 0% 42% 58%

Disease
Severity
Indices

LsoA
Non-mycorrhized plants 0.0 3.0 ± 0.1 b 3.5 ± 0.1 b

Mycorrhized plants 0.0 3.0 ± 0.1 b 3.7 ± 0.1 b

LsoB
Non-mycorrhized plants 0.0 3.5 ± 0.1 a 4.0 ± 0.0 a

Mycorrhized plants 0.0 3.6 ± 0.0 a 4.0 ± 0.0 a

Incidence is reported as the percentage of plants out of 24 replicate plants per treatment that displayed disease
symptoms, e.g., disease severity score is ≥ 1. Disease severity was assessed only on plants displaying symptoms
and is expressed as the mean ± standard error. Disease incidence was identical across both experiments. Disease
severity data are pooled across experiments. For each date, means marked with different letters are significantly
different (p < 0.05) according to LSD test.

Lso was detectable via PCR by 3 WAI, and about half of the symptomatic plants were Lso positive.
By 6 WAI, 75% of the symptomatic plants tested Lso positive via PCR, but only 50% of symptomless,
psyllid infested plants were Lso positive (data not shown).

The analysis indicated a significant Lso treatment-by-mycorrhization treatment interaction effect
(p < 0.05), but only for shoot dry weight biomass production, indicating that mycorrhization improved
shoot biomass production of the uninfected plants, but not the Lso infected plants, which were
significantly smaller than the uninfected plants (groups ‘a’ and ‘b’ vs. group ‘c’ in Figure 1A). For all
other variables there was a significant main effect for mycorrhization treatment (p < 0.05), which
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resulted in greater root biomass, plant height, and leaf number in mycorrhized plants (NM vs. RI
in Figure 1B–D). There also was a significant main effect for Lso treatment for these three variables
(p < 0.05). Multiple comparisons indicated LsoB-infected plants had less root growth, were shorter,
and produced/retained fewer leaves than the uninfected plants, and were shorter and produced fewer
leaves than the LsoA-infected plants.Plants 2019, 8, x FOR PEER REVIEW 6 of 11 
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Figure 1. Influence of mycorrhization and Lso infection on tomato shoot dry weight (A), root dry
weight (B), height (C), and number of leaves (D). NM: non-mycorrhized plants, RI: mycorrhized plants.
Growth data are pooled across experiments. For shoot dry weight biomass there was a significant Lso
treatment-by-mycorrhization treatment interaction effect, and bars marked with different letters are
significantly different (p < 0.05) according to multiple comparisons using Student’s t test. For all other
variables, there were significant mycorrhization treatment and Lso treatment main effects (p < 0.05).
Multiple comparisons (p < 0.05) were used to test for differences among Lso treatments. Results were
as follows: RI > NM, root dry weight: no-psyllid ≥ LsoA ≥ LsoB, plant height: no-psyllid = LsoA >

LsoB, leaf number: no-psyllid > LsoA > LsoB.

3.3. Effect of Mycorrhization on the Development of Nymphs from Parents Harboring Different Lso Haplotypes

Mycorrhization by R. irregularis also influenced psyllid oviposition success, but the effect of
mycorrhization differed based on the Lso haplotype the psyllids harbored. In the absence of
mycorrhization, psyllids harboring LsoA laid significantly more eggs than psyllids harboring LsoB.
However, mycorrhization significantly reduced the number of eggs laid by psyllids harboring LsoA,
but had no effect on the number of eggs laid by psyllids harboring LsoB (Table 3). All eggs hatched 9
DAI regardless of the treatments. As expected based on egg number, there were more nymphs from
LsoA-infected B. cockerelli parents on non-mycorrhized plants than mycorrhized plants. However,
there was a significant decrease in the number of living LsoA-infected nymphs from 9 DAI to 11 DAI
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on mycorrhized plants, but no such decline was observed on non-mycorrhized plants. Number of
hatched eggs from LsoB-infected parents resulted in statistically similar nymph populations at 9 and
11 DAI, regardless of the mycorrhization treatment.

Table 3. Psyllid life history assessment.

Treatments Eggs Nymphs 9
DAI Nymphs 11 DAI

LsoA
Non-mycorrhized plants 50.6 ± 3.4 a 37.7 ± 4.3 a 30.5 ± 3.6 a

Mycorrhized plants 25.1 ± 1.9 b 15.0 ± 2.0 b * 8.2 ± 1.4 b *

LsoB
Non-mycorrhized plants 19.3 ± 2.4 c 6.3 ± 0.9 c 4.9 ± 0.8 b

Mycorrhized plants 14.9 ± 2.0 c 7.3 ± 1.2 c 6.2 ± 1.1 b

Influence of mycorrhization on oviposition and nymph survival by B. cockerelli harboring LsoA or LsoB. Data are
pooled across experiments. Number of eggs and the number of nymphs at 9 and 11 days after infestation per leaf.
Data are reported as means and standard errors, and for each column means marked with different letters are
significantly different (p < 0.05) according to Students t test. * indicate a significant change in nymph numbers from
9 to 11 DAI as determined by MANOVA.

The findings indicate that mycorrhization significantly reduced oviposition by psyllids harboring
LsoA and survival of nymphs from these eggs. However, mycorrhization had no effect on oviposition
by psyllids harboring LsoB or the survival of nymphs from parents harboring LsoB.

4. Discussion

Efforts to manage diseases of solanaceous plants caused by Lso have been complicated by
the presence of two Lso haplotypes that differ in the intensity of disease symptoms they cause.
In this study, we examined whether mycorrhization mitigates disease symptoms in tomato caused
by both LsoA and LsoB haplotypes. To avoid bias because of vector genotype, all B. cockerelli insects
used in this study were from the U.S. Northwestern haplotype. Disease symptoms developed in
100% of non-mycorrhized, psyllid-treated plants. As reported previously [17], disease symptoms in
non-mycorrhized plants infected with LsoB were significantly more severe than in plants infected with
LsoA. In the previous study, advanced symptom development was associated with higher Lso titer as
measured via quantitative PCR and a distinct Lso distribution.

Our study demonstrated that mycorrhization consistently reduced the incidence of disease.
Whereas 100% of non-mycorrhized plants developed significant disease, at least 40% of the mycorrhized
plants were still without discernable disease symptoms at 8 weeks, and this was consistent in two
separate experiments. The benefits of mycorrhization are particularly important for LsoB-infected
tomatoes that typically do not survive beyond 8 weeks under greenhouse conditions [17]. We still
do not know why some of the mycorrhized plants developed disease symptoms and 40% of the
population did not. Our data indicate that mycorrhization did not prevent Lso infection, because Lso
was detectable in the non-symptomatic plants. However, as reported previously [15], conventional
PCR was not sensitive enough to detect Lso in the newly expanded leaves of all symptomatic plants,
and we detected Lso in only ~50% of the Ri-treated non-symptomatic plants. Future studies should
investigate whether the reduced disease severity observed in AM inoculated plants is associated with
a reduction in Lso titer or a modification of Lso distribution.

Previous reports suggested that mycorrhization may mitigate disease via improvements in
plant vigor and MIR-mediated effects on disease progress, psyllid fitness, or both [35]. As expected,
mycorrhization promoted shoot biomass production in the absence of Lso infection and root biomass,
plant height, and leaf production/retention in the absence or presence of mycorrhization [22,23]. These
findings are consistent with the hypothesis that mycorrhization contributed to plant vigor and the
mitigation of LsoA- and LsoB-mediated disease symptoms [44]. Enhanced uptake of phosphorous is
one of the major benefits provided by mycorrhizae to plants [45], and indeed injection of potassium
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phosphate (in combination with other compounds) into CLas-infected citrus trees suppressed HLB
disease symptoms and reduced CLas titer [46].

A growing body of evidence suggests that mycorrhization elicits a MIR response that primes
JA-dependent defense responses in plants [35]. Consistent with this hypothesis, mycorrhization
has been shown to mitigate plant health problems caused by necrotrophs and chewing insects,
whereas mycorrhized plants may be more susceptible to biotrophs and potentially phloem-feeding
insects targeted by salicylic acid (SA) -regulated defenses [28,34]. This pattern correlates with an
activation of JA-dependent defenses and repression of SA-dependent ones [35]. JA-dependent defense
responses also may reduce insect growth, development, and survival on plants [47]. However, insect
behaviors and development on plants are likely to be complicated by the effect of endosymbionts/plant
pathogens on insect physiology as well as on JA and SA-regulated plant defenses once transmitted to
the plant. Although not investigated in this no-choice experiment, previous studies demonstrated a
positive correlation between plant mycorrhization and phloem-feeding performance [27,28,30–32,35,48].
We investigated whether mycorrhization would influence other psyllid behaviors. Our study
documented MIR-mediated changes in psyllid oviposition behavior, but this effect was strongly
dependent on the Lso haplotype harbored by the parent. On non-mycorrhized plants, the number
of eggs laid by females harboring LsoA was significantly greater than that observed for females
harboring LsoB. On mycorrhized plants, the number of eggs laid by females harboring LsoA was
no different from the low number of eggs laid by females harboring LsoB on either mycorrhized or
non-mycorrhized plants. Mycorrhization also reduced the survival of nymphs hatching from the eggs
of LsoA-infected parents. Nymph numbers from the eggs of LsoB-infected parents were generally
low and not significantly different on non-mycorrhized and mycorrhized plants. We do not know the
mechanism underlying the effects of MIR on the ovipositioning behavior of parents or the survival
of nymphs harboring LsoA. We hypothesize that feeding nymphs might be directly affected by MIR
induced production of volatile organics compounds, phytoalexins, or other defense-related molecules
produced by plants in response to insect herbivory [49]. We speculate that different Lso haplotypes
induce distinct responses in plants and insects, which influence the observed differences in psyllid
behavior between LsoA and LsoB parents.

These results constitute the first report that mycorrhization mitigates disease on tomato Lso-caused
by both LsoA and LsoB. These results reinforce the idea that mycorrhization confers resistance to
phloem-limited pathogens [28,34]. However, Lso-mediated disease involves complex interactions
between pathogen, vector, and host, and it is still unclear to us how mycorrhization is affecting these
interactions. Future experiments under greenhouse conditions and ultimately in the field will be
required to determine whether mycorrhization can protect plants sufficiently to improve marketable
yield and to dissect whether there are differences in the outcome of yield trials because of different
Lso haplotypes.
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1 RESUME 
Cette étude avait pour objectifs d’évaluer sous serre l’effet des exsudats racinaires de type 

hévéine sur la mycorhization de l’hévéa et la résistance induite par Rhizophagus irregularis 
DAOM 197198 contre le stress hydrique chez le clone d’hévéa IRCA 331 greffé sur le GT1. 
Dans un dispositif en blocs de Fisher, la colonisation de plants de la variété de tomate 
UC82B et d’hévéa cultivés dans un même pot ou individuellement a été évaluée 15 jours 
post incoculation, date à laquelle tous les plants de tomate ont été rétirées avant le test de 
stress hydrique. Vingt-huit jours après inoculation, les mêmes plants d’hévéa ont ensuite été 
soumis à 3 niveaux de stress hydrique conférés par une capacité de rétention d’eau du pot 
maintenue à 5%, 50% ou 100% durant 14 jours. Il en est résulté que le clone d’hévéa a une 
très bonne intensité de mycorhization (> 70%) et une bonne abondance arbusculaire (> 40 

%). Ces résultats suggèrent que R. irregularis DAOM 197198 possèderait un mécanisme de 
résistance aux exsudats antifongiques du type hévéine. Par ailleurs, la comparaison des 
indices de réflectance photochimique sous stress des plants non mycorhizés et ceux 
mycorhizés démontrent clairement que la mycorhization améliore significativement la 
résistance des plants au stress hydrique. La mycorhization pourrait donc substantiellement 
engendrer des économies de coûts d’irrigation et de fertilisation en pépinière. Toutefois, ces 
résultats doivent être confirmés par des tests au champ. 

 

ABSTRACT 
The study objectives were to investigate the effect of hevein-like root exudates on rubber 

tree mycorrhization and inoculation effect of Rhizophagus irregularis DAOM 197198 on 
water stress tolerance of the rubber tree clone IRCA 331 grafted on GT1 rootstock. The 
colonization rate of tomato UC82B and rubber plants grown in same or individual pot was 
evaluated in a randomized complete blocks design set up in a glasshouse, 14 days post 
inoculation. After colonization assessment, all tomato plants were removed before water 
stress test begin. Twenty-eight days after inoculation, the rubber plants were subjected to 3 
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levels of water stress conferred by a pot water holding capacity maintained at 5%, 50% or 
100%. We found that the clone has a very good mycorrhization intensity (> to 70%) and a 

good arbuscular abundance (> to 40%). These results suggest that R. irregularis DAOM 
197198 has a mechanism of resistance to hevein-like antifungal root exudates. In addition, 
the comparison of the photochemical reflectance indexes under stress of non-mycorrhized 
and mycorrhized plants clearly shows that mycorrhization significantly improves the 
resistance of the plants to water stress. Mycorrhization could therefore substantially reduce 
irrigation and fertilization costs. However, these results must be confirmed by field tests. 

 

 

2 INTRODUCTION 
Les plantes cultivées sont soumises à plusieurs 
contraintes environnementales qui affectent 
leur croissance, leur développement, leur 
productivité et leur répartition géographique 
(Kang et al., 2009). Le déficit hydrique constitue 
l’un des stress abiotiques les plus connus (Fotso 
et al., 2019). Les pressions du stress hydrique 
déclenchent une pléthore de réponses végétales 
allant d'une modification de l'expression 
génétique et du métabolisme cellulaire à des 
changements morphologiques et anatomiques 
réduisant la croissance et les rendements 
(Macedo, 2012). En plus de leurs systèmes 
protecteurs intrinsèques contre ces contraintes, 
90 % des plantes vasculaires terrestres vivent en 
symbiose avec des champignons mycorhiziens à 
arbuscules (CMA) (Basu et al., 2018; Fotso et al., 
2019). Les CMA peuvent contribuer à réduire la 
sévérité des divers types de stress (Chitarra  et 
al., 2016; Fotso et al., 2019; Hu et al., 2017; Li et 
al., 2015; Xu et al., 2019). Dans un contexte 
d’agriculture durable, la mycorhization 
contrôlée représente un outil potentiel de 
management agricole respectueux de 
l’environnement face aux défis du changement 
climatique et de la réduction des coûts et des 
inconvénients de la fertilisation combiné à 
l’irrigation (Sahraoui, 2013). Toutefois, une 
interrogation se pose quant à la possibilité de 
l’établissement de la symbiose dans certaines 
racines telles que celles de Hevea brasiliensis et 
Urtica dioica exsudant des substances diffusibles 
antifongiques du type hévéine (Choon Koo et 
al., 2002; Noonan et al., 2017; Slavokhotova et 
al., 2014; Sosa Rodriguez et al., 2013; Van Parijs 
et al., 1991). Cette question est de toute 
importance, car les résultats de travaux 

 
antérieurs sur différents clones d’hévéa se 
contredisent. Certains auteurs affirment que les 
exsudations racinaires de l’hévéa contiennent 
des substances antifongiques du type hévéine 
qui in vitro ou en culture en pots retardent 
considérablement la mycorhization ou 
conduisent à un faible pourcentage de 
colonisation (0 – 15%) du clone PB 260 par la 
souche R. irregularis MUCL 41833 (Sosa 
Rodriguez et al., 2013). D’autres auteurs ont 
plutôt observé un bon pourcentage de 
colonisation au champ (> 60%) du clone RRIM 
600 par des isolats de Glomus et/ou Acaulospora 
(Basumatary et al., 2014; Herrmann et al., 2016). 
Ces résultats, en apparence contrastés, semblent 
être fonction du génotype des clones ou des 
isolats du micro-symbionte. Cette étude vise à 
déterminer, d’une part, l’impact de l’exsudation 
racinaire de l’hévéine sur la mycorhization du 
porte-greffe du clone IRCA 331 (le GT1) en 
serre et d’autre part, la contribution de la 
mycorhization à la tolérance du clone d’hévéa 
IRCA 331 au stress hydrique en serre. Il 
s’agissait donc de vérifier la première hypothèse 
selon laquelle une plante très mycotrophe 
comme la tomate ne puisse mycorhizer 
lorsqu’elle est dans le voisinage immédiat (dans 
le même pot) d’un plant d’hévéa, malgré 
l’apport de propagules mycorhiziennes viables. 
Les exsudats inhibiteurs vont donc diffuser 
rapidement et empêcher ou réduire 
considérablement la mycorhization des racines 
de tomate et d’hévéa. Les mêmes plants du 
clone greffé IRCA 331 après invalidation de la 
première hypothèse ont été soumis à trois 
régimes hydriques 28 jours post inoculation. Il 
s’agissait là de vérifier la seconde hypothèse 
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selon laquelle les plants mycorhizés ont surtout 
un meilleur indice de réflectance 
photochimique (PRI), un indice résistance au 

stress hydrique, (Gamon et al., 1997; Garbulsky 
et al., 2011; Peñuelas et al., 2011, 2013) que les 
plants non mycorhizés. 

 

3 MATERIEL ET METHODES 
3.1 Matériel biologique : Le matériel 
biologique était composé de plants de pépinière 
du clone IRCA 331 greffé sur le clone GT1 et 
recépés à 6 mois d’âge. Ces plants n’étaient pas 
encore débourrés. Des semences de la variété 
de tomate UC82B (Bourget et Sanvoisin, 
France), préalablement désinfectées, pendant 25 
min, dans de l’eau de Javel à 8° Cl diluée à 3%, 
puis prégermées pendant 5 jours, sur du papier 
buvard stérile à l’obscurité et à 25-30°C, ont 
aussi été utilisées. Pour l’inoculation 
mycorhizienne, la souche Rhizophagus irregularis 
DAOM 197198 a été utilisée dans une 
formulation commerciale poudreuse (Premier 
Tech, Canada) contenant 500 spores.g-1. 
3.1.1 Substrat de culture : Le substrat de 
culture utilisé était un sol limono-sableux, 
préalablement tamisé (5 mm) et stérilisé à la 
vapeur (120 °C pendant 1 h/jour pendant 3 
jours consécutifs) avant emploi. Les 
caractéristiques chimiques du sol étaient les 

suivantes : pH (H2O) 6,78, matière organique 
3,39 % ; N 0,36 % ; rapport C/N 6,43 ; P total 
825 ppm ; P disponible 50 ppm ; CEC 29,4 
cmol.kg-1 ; Ca2+ 8,26 cmol.kg-1 ; Mg2+ 3,106 
cmol.kg-1 ; K+ 0,458 cmol.kg-1 ; Na+ 0,218 
cmol.kg-1. La capacité maximale de rétention 
d'eau (CR) du sol dans les pots de culture a été 
déterminée selon la méthode des pesées de 
(Turner, 2019) . Elle valait 1106 ml d’eau dans 
des pots de culture de 20 l. 
3.2 Méthodes 
3.2.1 Conduites et dispositifs 
expérimentaux : Les essais ont été réalisés 
entre janvier et Mars 2018 dans la serre vitrée 
du Département Agriculture et Ressources 
Animales de l’Institut National Polytechnique - 
Felix Houphouet Boigny de Yamoussoukro 
(6°12’10,8’’ latitude Nord et 5°14’21,876’’ 
longitude Ouest). Caractérisation de l’effet des 
exsudats racinaires d’hévéine sur la 
mycorhization de la variété de tomate UC82B 
et du clone IRCA 331 

 
Différents traitements ont été réalisés pour 
l’étude portant sur l’inoculation ou non de R. 
irregularis (Ri) et la présence ou non de plants de 
tomate dans le même pot que des pieds d’hévéa 
:HRi : Inoculation de Ri au substrat ne 
contenant que des pieds d’hévéa ; 
1) ToRi : Inoculation de Ri au substrat ne 
contenant que des pieds de tomate ; 
2) ToHRi (ToHRi T et ToHRi H) : 
Inoculation de Ri au substrat contenant à la fois 
des pieds de tomate et des pieds d’hévéa ; 
3) To : Pas inoculation de Ri au substrat 
ne contenant que des pieds de tomate ; 
4) Ho : Pas inoculation de Ri au substrat 
ne contenant que des pieds d’hévéa. 
Les effets du traitement ToHRi en vue de la 
mycorhization de la tomate (ToHRi T) ont 
donc été comparés à ceux de ToRi (témoin 
positif). De même, les effets du traitement 
ToHRi, en vue de la mycorhization de l’hévéa 
(ToHRi H), ont été comparés à ceux de HRi. 
Les traitements To et Ho ont servi de témoins 
négatifs pour différencier, à l’observation 
microscopique, une racine mycorhizée d’une 
racine non-mycorhizée. À cet effet, un 
dispositif expérimental en randomisation totale 
avec 10 répétitions (soit au total, 30 plants 
d’hévéa et 30 plants de tomate) a été utilisé en 
serre. Les inoculations ont débuté 15 jours 
après le re-empotage des plants d’hévéa et 
semis de la tomate, le temps que les plants 
d’hévéa récupèrent des chocs du transport et du 
re-empotage et également pour le constat du 
débourrement. Dix (10) g d'inoculum 
mycorhizien ont été répandus dans la 
rhizopshère des plantes. Les plants témoins 
négatifs ont également reçu une portion 
autoclavée de 10 g prealablement filtré avec un 
tamis de maille de 30 µm de l'inoculum CMA 
afin de fournir la même population 
microbienne exempte de propagules MA. 
Vingt-quatre (24) heures après inoculation, tous 
les plants ont été arrosés jusqu’à la capacité 
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maximale de rétention d’eau du substrat. 
Cependant, 21 jours durant, les plants 
recevaient par intervalle de 2 - 3 jours, 1106 ml 
d’eau bi-distillée et autocalvée depuis le re- 
empotage excepté le jour de l’inoculation. 
Durant l’essai, la température de la serre a 
oscillé entre 20,2 et 33°C ; la durée de 
l’ensoleillement était de 228,7 h et l’humidité 
relative a varié entre 45 et 85%. Aucun apport 
de fumure, aucun traitement de pesticides n’a 
été nécessaire durant l’essai. 
3.2.1.1 Caractérisation de l’effet de la 
mycorhization sur la tolérance du clone 
d’hévéa IRCA 331 au stress hydrique : Pour 
l’étude portant sur l’inoculation (Ri) ou non 
(NM) de R. irregularis DAOM 197198) et 3 
niveaux de stress hydriques très contrastées 
(non-stress, stress modéré et stress sévère) 
différents traitements ont été effectués. La 
méthode utilisée, pour l’application de la 
contrainte hydrique, est celle décrite par Turner 
(2019). Cette méthode consiste en des pesées 
qui permettent quotidiennement d’apporter le 
volume d’eau nécessaire pour maintenir la CR à 
100 % (non-stress), 50% (stress modéré) et 5% 
(stress sévère) pendant 14 jours. Un plan 

factoriel expérimental avec 12 répétitions (72 
plants d’hévéa au total) a été utilisé en serre. Les 
conditions et autres pratiques de conduite 
expérimentale étaient identiques à celles 
indiquées précédemment. Les applications des 
différents régimes hydriques contrastées et 
susmentionnés ont commencé 28 jours post 
inoculation (jpi). Elles ont été étendues sur 14 
jours. 
3.2.2 Détermination des paramètres 
d’infectivité : Les mesures de la colonisation 
racinaire par le CMA sont intervenues 15 jours 
après inoculation (jpi) selon la méthode décrite 
par Trouvelot (Guillemin et al., 1992; Trouvelot 
et al., 1986). Pour ce faire, 30 fragments de 
racines d’environ 1 cm de longueur ont été 
préalablement colorés au bleu de trypan selon le 
protocole de Phillips & Hayman (1970), puis 
disposés parallèlement entre lame et lamelle, à 
raison de quinze par lame, dans une goutte de 
glycérol. L’examen histologique des structures 
mycorhiziennes dans chaque fragment racinaire 
s’est faite au microscope photonique Amscope 
avec l’aide de deux barèmes de classe de 
colonisation et d’abondance (Figure 1) 
(Trouvelot et al., 1986). 

 

 

Figure 1. Echelle de notation de l’intensité de mycorhization (A) et de l’abondance arbusculaire (B) 
(Trouvelot et al., 1986). 
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Les paramètres d’infectivité déterminés sont les 
suivants : 
La fréquence de mycorhization du système 
racinaire F%, qui est évaluée comme suit : 

, où n 

 
désigne le nombre total de fragments  de 
racines. 
L’intensité de mycorhization M% du système 
racinaire est obtenu suivant la formule : 

, où désigne le 

nombre de racines ayant une classe i de 
colonisation (Figure 1A) et n, le nombre total 
de fragments de racines déposés entre lame et 
lamelle. 
Les paramètres d’effectivité (renseignant sur la 
fonctionnalité) de la symbiose sont : 
L’abondance arbusculaire a% des parties 
mycorhizées des fragments de racines 

, où mA3, mA2, et 

 
mA1 sont les m%, évalués à l’aide des classes de 
figures d’arbuscules (Figure 1B) notées A3, A2, 
A1, respectivement, avec 

 

 
, où      désigne le nombre de racines ayant une 

 
classe i de colonisation (Figure 1A) 
L’abondance arbusculaire A% du système 
racinaire est calculée comme suit : A% = 
a×(M/100). 
3.2.3 Détermination des paramètres des 
physico-chimiques des  substrats  de  
culture : A l’aide d’un pH/moisture tester, le 
pH et l’humidité du substrat de culture ont été 
mesurés tous les deux jours depuis l’imposition 
de la contrainte hydrique. Ces mesures ont été 
réalisées à 08:00 AM, 01:00 PM et 05:30 PM. 
3.2.4 Détermination des paramètres 
morphométriques et physiologiques des 
plantes : La longueur et le diamètre à la base de 
la tige issue du greffon ont été mesurés 

 
respectivement au moyen d’un ruban-mètre et 
d’un calliper électronique en fin 
d’expérimentation (42 jpi). La température 
foliaire de la plus jeune feuille complètement 
développée a été mesurée à l’aide d’un 
thermomètre à infrarouge (LCD laser IR GM 
320) dans les conditions sus-indiquées.. La 
teneur en chlorophylle également de la plus 
jeune feuille totalement développée a été 
déterminée en unités SPAD, en fin 
d’expérimentation, avec un chlorophyll meter 
SPAD502 (Minolta Camera, Japan). La mesure 
de l'indice de réflectance photochimique (PRI) 
a été effectuée à l’aide du PlantPen PRI 210 
(PSI, Photon Systems Instruments, Drasov, 
Czech Republic) en comparant la réflectance 
des feuilles dans deux bandes de longueur 
d'onde étroites centrées à 531 nm et 570 nm. 
Ces mesures ont été réalisées tous les deux 
jours depuis l’imposition de la contrainte 
hydrique à 08:00 AM, 01:00 PM et 05:30 PM. 
Le nombre de feuilles vertes et non wiltées a été 
déterminé en fin d’expérimentation. La surface 
de la plus jeune feuille complètement 
développée a été déterminée à l'aide du logiciel 
ImageJ 1.50i après avoir été prestement 
scannée. L’intégrité membranaire des cellules de 
la plus jeune feuille complètement développée a 
été analysée immédiatement après le scan en 
mesurant la conductivité des électrolytes qui 
fuient des cellules foliaires (EC) (Azooz, 2009). 
Brièvement, la plus jeune feuille totalement 
développée a été lavée à l’eau distillée puis 
découpée en petits morceaux de 1 mm de 
longueur qui ont ensuite été placés dans 10 ml 
d'eau distillée et enfin laissés à température 
ambiante pendant 3 h avant que la conductivité 

de la solution C1 ne soit mesurée par un 
HI9813-6 Portable pH/EC/TDS/Temperature 
Meter (Hanna Instruments, Inc. USA). Ensuite, 

la conductivité a été à nouveau mesurée (C2) 
après 2 min d’ébullition et refroidissement à 
température ambiante. Le pourcentage de fuite 
d'électrolytes,  EC,  a  été  calculé  comme  suit : 

. 
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Les poids frais (FW) et sec (DW) (après 48 
heures au four à 65°C) des feuilles ont été 
utilisés pour calculer leur teneur relative en eau 
(RWC)      selon      la      formule      ci-après   : 

      (Farhangi- 
 

Abriz and Ghassemi-Golezani, 2018;  Kaouther 
et al., 2013). 
3.3 Analyses statistiques : Les résidus des 
données collectées n’étaient pas distribués selon 
la loi normale. Toutefois, avec le logiciel 

XLSTAT 2018.1., les différences entre les effets 
des traitements ont été déterminées 
invariablement par le test non-paramétrique de 
Kruskal-Wallis, la robustesse de l’ANOVA 
classique et l’ANOVA de Welch. Le test de 
comparaison par paires de Fisher LSD ou de 
Dunn a suivi pour grouper les traitements à 
effet identique. 

 

4 RESULTATS 
4.1 Colonisation mycorhizienne : Les 
figures 2 à 5 montrent la présence de structures 

 
mycorhiziennes dans des racines de tomate et 
d’hévéa issues de substrats inoculés. 

 

 
Figure 2. Structures mycorhiziennes des racines des plants de tomates issues de substrat contenant 
aussi IRCA331. 

A : arbuscules ; h : hyphe intra racinaires ; H : hyphes extra racinaires (×400). 

 
Figure 3. Structures mycorhiziennes des racines des plants de tomate, issues de substrat ne 
contenant que des pieds de tomate. 

A : arbuscules ; h : hyphe intra racinaires ; H : hyphes extra racinaires (×600). 

   
 

 

   

v 
a 

a 

H 

v 

h 

v 

a a 



Tienebo et al., 2019 Journal of Animal & Plant Sciences (J.Anim.Plant Sci. ISSN 2071-7024) 
Vol.42 (1): 7107-7126. https://doi.org/10.35759/JAnmPlSci.v42-1.3 

7113 

 

 

 
Figure 4. Structures mycorhiziennes des racines de IRCA331 issues de substrat contenant aussi de la 
tomate. 

h : hyphe intra racinaires ; H : hyphes extra racinaires (×400). 

 

Figure 5. Structures mycorhiziennes des racines de tomate (A) et du porte-greffe GT1 du clone d’hévéa 

IRCA 331 (B) issues de substrat non inoculé (×600). 
 

Le porte-greffe GT1 avait une meilleure 
intensité de mycorhization que la tomate 
réputée mycotrophe (Figure 5). Les figures 2, 4 
et 6 indiquent que les exsudats racinaires du 

type hévéine du porte-greffe du clone IRCA 
331 n’entravent pas la colonisation de ses 
racines du clone d’hévéa et de celles de la 
tomate par R. irregularis DAOM 197198. 

 

 

Figure 6. Infectivité mycorhizienne du porte-greffe du clone IRCA 331. 
HRi : Inoculation de substrat ne contenant que des pieds d’hévéa. ToRi : Inoculation de substrat ne contenant que des 
pieds de tomate. ToHRi T et ToHRi H : Inoculation de substrat contenant à la fois des pieds de tomate et d’hévéa. Les 
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barres représentant la moyenne de 10 mesures ± écart-type, surmontées de différentes lettres sont significativement 
différentes (p = 0.027). 

 

Le porte-greffe GT1 a eu une meilleure 
abondance arbusculaire que la tomate réputée 
mycotrophe (Figure 6). Les figures 2, 4 et 7 
montrent par l’abondance arbusculaire de R. 

irregularis DAOM 197198 dans les racines que la 
mycorhization est fonctionnelle et pourrait 
procurer des bénéfices au clone IRCA 331. 

 

 

Figure 7. Évaluation de l’effectivité mycorhizienne du porte-greffe du clone IRCA 331. 
HRi : Inoculation de substrat ne contenant que des pieds d’hévéa. ToRi : Inoculation de substrat ne contenant que des 
pieds de tomate. ToHRi T et ToHRi H : Inoculation de substrat contenant à la fois des pieds de tomate et d’hévéa. Les 
barres des traitements, représentant la moyenne de 10 mesures ± écart type, surmontées de différentes lettres pour un 
paramètre donné sont très hautement significativement différentes (p = 0.0054 pour a% et p = 0.0024 pour A%). 

 

4.2 Effet différentiel des traitements sur 
le clone IRCA 331 : Le phénotypage des plants 
IRCA 331 montre que les traitements ont 
différentiellement impacté leur croissance 
végétative. La croissance et l’aspect des plants 
s’est détérioré significativement avec la sévérité 
du stress quoique le clone IRCA 331 semble 

posséder une résilience native au stress 
hydrique moyennement sévère. Néanmoins, 
comparativement aux plants non mycorhizés, 
les plants mycorhizés se développent mieux et 
présentent un meilleur aspect végétatif (Figures 
8 à 10). 
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Figure 8. Plants IRCA 331 non-stressés photographiés à 14 jours post imposition du stress 
hydrique. 
NM : Plants non mycorhizés cultivés dans un sol dont la teneur en eau a été nivelée journalièrement à 100% CR durant 
14 jours ; Ri : Plants mycorhizés cultivés dans un sol dont la teneur en eau a été nivelée journalièrement à 100% CR 
durant 14 jours. 

 

La Figure 9 illustre bien que les plants 
mycorhizés ont un meilleur aspect que les 

plants non mycorhizés sous un stress hydrique 
moyennement sévère. 

 

 

 
Figure 9. Plants IRCA 331 photographiés à 14 jours post imposition du stress hydrique 
moyennement sèvère. 
NM : Plants non mycorhizés, cultivés dans un sol dont la teneur en eau a été nivelée journalièrement à 50% CR durant 
14 jours ; Ri : Plants mycorhizés cultivés dans un sol dont la teneur en eau a été nivelée journalièrement à 50% CR 
durant 14 jours. 
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Ri 
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La Figure 10 illustre bien que les plants mycorhizés ont un meilleur aspect que les plants non 
mycorhizés sous un stress hydrique sévère. 

 

Figure 10. Plants IRCA 331 photographiés à 14 jours post imposition du stress hydrique sévère. 
NM : Plants non mycorhizés sevrés d’eau pendant 14 jours (CR à 5%) ; Ri : Plants mycorhizés sevrés d’eau pendant 14 
jours (CR à 5%). 

 

4.3 pH et humidité du substrat de 
culture : Le substrat utilisé a un pH neutre. 
Toutefois, le stress hydrique a tendance à le 
rendre plus alcalin. En effet, le pH du substrat 

portant des plants mycorhizés est plus basique 
(7,43 - 7,93) que celui des plants non 
mycorhizés (7,13 – 7,80) (Figure 11). 

 

 
Figure 11. Effet du stress hydrique et de la mycorhization sur le pH du substrat à 42 jours après 

inoculation de CMA. 
Les barres sont des moyennes de 12 mesures en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres d’une couleur donnée avec 
différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01). Les plants non mycorhizés (NM) et 
mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5% CR), à un stress hydrique modéré (50% CR) ou à 
aucun stress hydrique (100% CR) durant 14 jours. 

 

L’humidité du sol a diminué naturellement et de 
façon   drastique   avec le niveau de stress 

hydrique imposé. Le substrat portant les plantes 
mycorhizées a eu un meilleur taux d’humidité 

 

Ri 
NM 
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(13,8 – 85,4) que celui des plantes non 
mycorhizées quel que soit la sévérité du stress 

hydrique appliqué (8,6 – 81,0) (Figure 12). 

 

Figure 12. Effet du stress hydrique et de la mycorhization sur l’humidité du substrat à 42 jours post 

inoculation du CMA. 
Les barres sont des moyennes de 12 mesures prises à 01:00PM en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres d’une 
couleur donnée avec différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01). Les plants non 
mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5% CR), à un stress hydrique 
modéré (50% CR) ou à aucun stress hydrique (100% CR) durant 14 jours. 

 

4.4 Indice de réflectance photochimique 
(PRI) : L’indice de réflectance photochimique 
(PRI) est positivement corrélé à l’utilisation 
efficiente de la lumière ou radiation 
photosynthétique (LUE ou RUE). Le PRI ou 

RUE des plants mycorhizés est 1,35 fois 
supérieure à celui des plants non mycorhizés au 
moment le plus ensoleillé de la journée (Figure 
13). 

 

 

Figure 13. Effet du stress hydrique et de la mycorhization sur l’indice de réflectance photochimique. 
Les barres sont des moyennes de 12 mesures prises à 01:00PM en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres d’une 
couleur donnée avec différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01). Les plants non 
mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5% CR), à un stress hydrique 
modéré (50% CR) ou à aucun stress hydrique (100% CR) durant 14 jours. 
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4.5 Température foliaire : Les plants 
mycorhizés ont eu une température foliaire 
(34,5 - 347°C) significativement inférieure à 

celle des plants non mycorhizées (36,2 - 36,6°C) 
quel que soit le niveau de stress (Figure 14). 

 

 
 

Figure 14. Effet du stress hydrique et de la mycorhization sur la température foliaire. 
Les barres sont des moyennes de 12 mesures prises à 01:00PM en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres d’une 
couleur donnée avec différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01). Les plants non 
mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5% CR), à un stress hydrique 
modéré (50% CR) ou à aucun stress hydrique (100%CR) durant 14 jours. 

 

4.6 Nombre de feuilles vertes et surfaces 
foliaires : Le nombre de feuilles vertes et non 
wiltées des plantes mycorhizées (8,5) sont 

significativement supérieurs à celui des plantes 
témoins (5,1) en condition de stress hydrique 
sevère (Figure 15). 

 

 

Figure 15. Effet du stress hydrique et de la mycorhization sur le développement foliaire. 
Les barres sont des moyennes de 12 mesures en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres d’une couleur donnée avec 

différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01). Les plants non mycorhizés (NM) et 
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mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5% CR), à un stress hydrique modéré (50% CR) ou à 
aucun stress hydrique (100% CR) durant 14 jours. 

 

L’examen des surfaces foliaires montre un effet 
différentiel des traitements. La mycorhization a 
contribué à une augmentation significative de la 

surface foliaire (238,57 cm2 contre 177,43 cm2) 
sous le stress hydrique modéré (Figure 16). 

 

 

Figure 16. Effet du stress hydrique et de la mycorhization sur la surface foliaire. 
Les barres sont des moyennes de 12 mesures en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres d’une couleur donnée avec 
différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01). Les plants non mycorhizés (NM) et 
mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5% CR), à un stress hydrique modéré (50% CR) ou à 
aucun stress hydrique (100% CR) 14 durant jours. 

 

4.7 Évolution des mensurations de la 
tige issue du greffon : Il ressort de l’analyse 
statistique que la mycorhization n’améliore 
significativement ces paramètres qu’en 

conditions de stress hydrique sévère, où ce gain 
est approximativement le double de celui des 
plants non mycorhizés (Figures 17 et 18). 

 

 

Figure 17. Effet du stress hydrique et de la mycorhization sur l’élongation. 
Les barres sont des moyennes de 12 mesures en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres d’une couleur donnée avec 

différentes lettres sont significativement différentes (p = 0,038). Les plants non mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont 
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été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5% CR), à un stress hydrique modéré (50% CR) ou à aucun stress 
hydrique (100%CR) durant 14 jours. 

 

Figure 18. Effet du stress hydrique et de la mycorhization sur le diamètre à la base de la tige issue du 
greffon. 
Les barres sont des moyennes de 12 mesures en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres d’une couleur donnée avec 
différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01). Les plants non mycorhizés (NM) et 
mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5% CR), à un stress hydrique modéré (50% CR) ou à 
aucun stress hydrique (100% CR) durant 14 jours. 

 

4.8 Teneur en chlorophylle et fuite des 
électrolytes des cellules foliaires :  Les 
teneurs en chlorophylle des plants mycorhizés 
(35,13 – 48,52 unités SPAD) étaient 

significativement plus élevées que celles des 
plants non-mycorhizés (31,33 – 42,18 unités 
SPAD) (Figure 19). 

 

 

Figure 19. Effet du stress hydrique et de la mycorhization sur la teneur en chlorophylle. 
Les barres sont des moyennes de 12 mesures en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres d’une couleur donnée avec 
différentes lettres sont significativement différentes (p < 0,05). Les plants non mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont 
été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5% CR), à un stress hydrique modéré (50% CR) ou à aucun stress 
hydrique (100% CR) durant 14 jours. 
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La conductivité chez les plants mycorhizés était 
significativement plus basse ( que celle des 

plants non mycorhizés quel que soit la severité 
du stress hydrique (Figure 20). 

 

Figure 20. Effet du stress hydrique et de la mycorhization sur la fuite d’électrolytes des cellules 
foliaires. 
Les barres sont des moyennes de 12 mesures en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres d’une couleur donnée avec 
différentes lettres sont significativement différentes (p < 0,05). Les plants non mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont 
été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5% CR), à un stress hydrique modéré (50% CR) ou à aucun stress 
hydrique (100% CR) durant 14 jours. 

 

4.9 Biomasse sèche et teneur relative en 
eau des feuilles ; La biomasse foliaire sèche 
était statistiquement identique entre plants non 

mycorhizés (7,3 – 13,4 g) et plants mycorhizés 
(4,9 – 12,7 g) quel que soit le niveau de stress 
hydrique (Figure 21). 

 

 

Figure 21. Effet du stress hydrique et de la mycorhization sur la biomasse sèche foliaire. 
Les barres sont des moyennes de 12 mesures en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres d’une couleur donnée avec 
différentes lettres sont significativement différentes (p < 0,05). Les plants non mycorhizés (NM) et mycorhizés (Ri) ont 
été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5% CR), à un stress hydrique modéré (50% CR) ou à aucun stress 
hydrique (100% CR) durant 14 jours. 

 

En conditions d’alimentation hydrique très 
réduite, la mycorhization a conduit à une bien 
meilleure teneur en eau des feuilles (59,30 %) 

comparativement aux feuilles des plants non 
mycorhizés (35,90 %) (Figure 22). 
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Figure 22. Effet du stress hydrique et de la mycorhization sur la teneur en eau. 
Les barres sont des moyennes de 12 mesures en fin d’expérimentation (42 jpi). Les barres d’une couleur donnée avec 
différentes lettres sont hautement significativement différentes (p < 0,01). Les plants non mycorhizés (NM) et 
mycorhizés (Ri) ont été soumis à 28 jpi à un stress hydrique sévère (5% CR), à un stress hydrique modéré (50% CR) ou à 
aucun stress hydrique (100% CR) durant 14 jours. 

 

5 DISCUSSION 
L’observation microscopique des racines du 
porte-greffe GT1 et de celles de la tomate, 
cultivés dans un même substrat, contenant des 
spores mycorhiziennes inoculées dans le 
système racinaire de GT1, a révélé la présence 
typique de structures mycorhiziennes telles que 
des hyphes extra et intracellulaires et des 
arbuscules. Le statut mycorhizien du porte- 
greffe GT1 est donc établi : il peut établir une 
symbiose mycorhizienne fonctionnelle avec une 
très bonne intensité de mycorhization (> 70%) 
et abondance arbusculaire (> 60 %). Ce qui 
suggère que R. irregularis DAOM 197198 
possèderait un mécanisme de résistance ou 
mieux de détoxification des exsudats 
antifongiques du type hévéine. Bien que 
contraire aux résultats in vitro sur le clone PB 
260 par la souche Rhizophagus irregularis MUCL 
41833 obtenus par (Slavokhotova et al., 2014; 
Sosa Rodriguez et al., 2013; Van Parijs et al., 
1991), nos résultats confortent ceux d’autres 
chercheurs. En effet, ceux-ci ont plutôt observé 
un bon pourcentage de colonisation (> 60%) 
des clones RRIM par des isolats de Glomus 
et/ou d’Acaulospora (Basumatary et al., 2014; 
Herrmann et al., 2016). Il nous semble que ces 
résultats contrastés soient fonction du génotype 
d’hévéa et/ou des isolats mycorhiziens utilisés. 

 
Il serait nécessaire d’étudier les mécanismes de 
résistance aux antifongiques du type  hévéine 
qui sous-tendent l’établissement de la symbiose 
chez l’hévéa. L’humidité du sol de culture a 
baissé naturellement et de façon drastique avec 
le niveau de stress hydrique imposé. Elle varie 
évidemment avec la température et l’humidité 
relative de l’air ambiant. Toutefois, le substrat 
portant les plantes mycorhizées avait un 
meilleur taux d’humidité que celui des plantes 
non mycorhizées quel que soit la sévérité du 
stress hydrique appliqué. La mycorhization 
participerait ainsi à une meilleure rétention 
d’eau dans le sol. Il est bien documenté que les 
hyphes extraracinaires mycorhiziens produisent 
de la glomaline, une protéine qui augmente la 
stabilité et l’agrégation des particules du sol de 
sorte à augmenter sa capacité de rétention d’eau 
(Li et al., 2015; Martín-Robles et al., 2018; 
Morris et al., 2019; Rillig et al., 2015; Rillig and 
Mummey, 2006; Wu et al., 2008, 2014). Fait 
intéressant qui contribuerait à la résistance des 
plants mycorhizés au stress hydrique. La plante 
souffre de stress hydrique surtout quand l’eau 
absorbée pour ses fonctions métaboliques, est 
en grande partie perdue par transpiration au 
niveau des feuilles. Généralement, les feuilles 
transpirent pour refroidir leur surface foliaire. 
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Ainsi, la température foliaire est un indice du 
niveau de stress hydrique et même thermique 
subit par la plante (Debona et al., 2017). 
L’analyse des réponses du clone mycorhizé aux 
régimes hydriques a révélé une réduction 
significative de la température foliaire, de la 
fuite d’électrolytes des cellules foliaires, et une 
augmentation significative de l’indice de 
réflectance photochimique donc de l’efficience 
de la lumière photosynthétique, 
comparativement aux plants non mycorhizés. 
Ces trois phénomènes suggèrent que la 
mycorhization contribue non seulement à 
améliorer significativement la tolérance ou la 
résistance du clone IRCA 331 au stress 
hydrique mais aussi au stress oxydatif (sous 
réserve de l’analyse comparée de l’activité 
enzymatique et non enzymatique antioxydante) 
et au stress thermique, donc à la sècheresse. Les 
teneurs en chlorophylle des plants mycorhizés, 
significativement plus élevées que les plants 
non mycorhizés, jointes aux constats 
susmentionnés, indiquent que R. irregularis 
DAOM      197198 améliore l’activité 
photosynthétique chez l’hévéa, même en cas de 
stress sévère. La mycorhization a 
significativement protégé la chlorophylle de la 
dégradation, comparativement aux plantes non 
mycorhizées sous la contrainte hydrique. 
L’amélioration de la photosynthèse se répercute 
en gain de biomasse, d’élongation et de 
croissance en épaisseur (donc du cubage de 
bois). (Basumatary et al., 2014). Par ailleurs, la 
mycorhization du porte-greffe du clone IRCA 
331 a amélioré significativement la teneur 
relative en eau des plants, donc la capacité 
d’absorption de l’eau et la réduction de la 
transpiration.  Ainsi,  la  mycorhization pourrait 

participer la réduction des zones marginales à la 
culture d’hévéa due la raréfaction ou à la 
mauvaise répartition des pluies de plus en plus 
marquée par le changement climatique. 
L’ensemble des données de phénotypage des 
plants IRCA 331 dans la présente étude montre 
que les traitements ont différentiellement 
impacté leur développement végétatif. Il est 
intéressant de relever que les plants non 
mycorhizés, soumis au stress modéré, 
témoignent d’une résilience propre. Toutefois, 
les plants mycorhizés se développent mieux et 
présentent un meilleur aspect végétatif et un 
meilleur indice de réflectance photochimique 
(PRI). Il est bien connu que les CMA 
renforcent la résilience des plantes face aux 
stress environnementaux tels que le déficit en 
eau. (Pioufle and Declerck, 2018). Bien que les 
effets bénéfiques de CMA sur les plantes 
soumises à un stress hydrique aient été 
rapportés par plusieurs auteurs (Hamza, 2014; 
Recchia et al., 2018), cette étude est la première 
à signaler l’impact positive sur le PRI. Le PRI 
est positivement corrélé aux changements dans 
les pigments caroténoïdes qui indiquent des 
changements dans l'efficacité d'utilisation de la 
lumière ou de la radiation photosynthétique 
(LUE ou RUE), le taux d'absorption du CO2 

par unité d’énergie absorbée et comme indice 
fiable du stress hydrique (Gamon et al., 1997; 
Garbulsky et al., 2011; Peñuelas et al., 2011, 
2013). Cela suggère que l'utilisation de CMA 
pourrait représenter une approche innovante 
pour résoudre le problème du déclin de la 
production hévéicole dans des conditions de 
sécheresse. Toutefois, ces résultats doivent être 
confirmés par des tests au champ. 

 

6 CONCLUSION 
De cette étude, il ressort que le porte-greffe 
GT1 est bien mycotrophe. L’évaluation a révélé 
d’excellents résultats en ce qui concerne les 
paramètres d’infectivité et d’effectivité de R. 
irregularis DAOM 197198. Le CMA possèderait 
un mécanisme de résistance (peut-être de 
détoxification) vis-à-vis des substances de type 
hévéine. R. irregularis DAOM 197198 a 

 
significativement boosté le PRI, et la teneur en 
chlorophylle même en cas de stress sévère. Elle 
a également induit une amélioration les 
capacités de rétention en eau du sol et des 
feuilles. Au regard de ces résultats, la 
mycorhization pourrait participer à réduire la 
marginalisation des zones à la culture d’hévéa 
liée au manque d’eau. Ainsi, il est possible 
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d’améliorer la productivité agricole par la 
promotion des champignons mycorhiziens 
pour faire face à l’intensification de la 

sécheresse due au changement climatique, mais 
aussi, et surtout, pour la réduction des dépenses 
liées à l’irrigation. 
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Titre : Interactions entre plante, rhizobactérie symbiotique et/ou champignon mycorhizien arbusculaire : applications 

pour la gestion de stress biotiques ou abiotiques du maïs, de la tomate et de l’hévéa  

Résumé 

Les plantes peuvent établir avec leur rhizobiome des interactions symbiotiques qui sont utilisées aujourd’hui en agroécologie 

comme moyens de lutte biologique. Toutefois, cette utilisation connaît des succès divers. La manipulation correcte des gènes et 

des partenaires impliqués dans ces interactions peut permettre de mieux exploiter ces interactions à des fins de gestion de stress, 

d’amélioration végétale ou de transgénèse. Si la régulation de la transduction des signaux intervenant dans les interactions plante 

- microsymbiote - pathogène par les lipoxygénases 13-LOX est bien documentée, celle des lipoxygénases 9-LOX n’est pas 

élucidée. Par ailleurs, le mécanisme de l’interaction entre champignon mycorhizien arbusculaire (CMA) et Pseudomonas 

promotrice de la croissance des plantes (PGPP) ou racines végétales, sécrétant des substances antifongiques telles que 

respectivement les phénazines ou l’hévéine, n’a pas été étudié. En outre, une interaction quadripartite plante - microsymbiote – 

pathogène vivant - vecteur de pathogène n’a été que rarement étudiée. Au moyen de différents plans factoriels, les effets de 

l’inactivation des gènes 9-ZmLOX12 et/ou 9-ZmLOX3 et les effets de la préinoculation de PGPP et/ou de CMA sur les réponses 

du maïs à l’anthracnose foliaire (ALB) et au stress hydrique ont été analysés. Cette étude a également analysé l’interaction entre 

CMA et PGPP ou exsudats racinaires d’hévéine dans la rhizosphère respectivement du maïs et de l’hévéa. Les effets de la 

prémycorhization sur les réponses de la tomate à la bactériose causée par les haplotypes A et B de "Candidatus Liberibacter 

solanacearum" (LsoA et LsoB) et sur la reproduction du psylle vecteur ont aussi été étudiés. L’étude a ainsi mis en évidence une 

résistance systémique induite vis-à-vis de l’anthracnose foliaire du maïs. Les phénazines ont été des inducteurs de résistance 

systémique dans les lignées sensibles mais de susceptibilité dans les lignées résistantes à l’ALB. L’induction de résistance par 

le CMA est indépendante du gène 9-ZmLOX12 alors que celle par le PGPP ne l’est pas. En outre, le CMA est capable de réduire 

la production et/ou la sécrétion de phénazines du PGPP. Le CMA possède également un mécanisme de résistance aux exsudats 

racinaires antifongique du type hévéine. Par ailleurs, les indices de tolérance (STI) au stress hydrique des mutants 9-zmlox3 et 

9-zmlox12 étaient respectivement au moins 2,0 fois et 1,2 fois plus élevés que ceux du type sauvage B73. Les gènes 9-ZmLOX3 

et 9-ZmLOX12 semblent donc être des facteurs génétiques de susceptibilité au stress hydrique. La mycorhization a amélioré les 

STI de toutes les lignées à l'exception du mutant 9-zmlox12. L’inactivation du gène 9-ZmLOX3 a accru la résistance induite par 

la mycorhization au stress hydrique. Par ailleurs, la mycorhization a réduit l’incidence de la bactériose à Lso, l’oviposition et la 

survie des nymphes issues des psylles vecteurs de LsoA mais pas celles des psylles vecteurs de LsoB. En somme, cette étude 

montre que la compréhension des mécanismes moléculaires des interactions permet une meilleure gestion des stress. 
 

Mots clés : interactions plante - microbe et microbe - microbe, gènes 9-LOX, résistance systémique induite, stress biotiques et 

abiotiques. 
 

Title: Interactions between plants, symbiotic rhizobacteria and/or arbuscular mycorrhizal fungi: applications for the 

management of biotic or abiotic stresses in maize, tomato, and rubber trees 

Abstract 

Plants can establish with their rhizobiome, symbiotic interactions that are used today in agroecology as biocontrol tools. 

However, this approach is experiencing inconsistent successes. Proper manipulation of the involved genes and partners can 

though lead to better use of these interactions for stress management, plant breeding, or transgenesis. While signal transduction 

regulation of plant-microsymbiont pathogen interactions by 13-LOX lipoxygenases is well documented, regulation by 9-LOX 

lipoxygenases is not well understood. Furthermore, the mechanism of interaction between Arbuscular Mycorrhizal Fungi (AMF) 

and Plant Growth-Promoting Pseudomonas (PGPP) or plant roots, releasing antifungal substances such as phenazine or hevein, 

respectively, has not yet been investigated. Besides, a four-way plant - microsymbiont – living pathogen - pathogen vector 

interaction has been poorly explored. Using different factorial designs, the effects of 9-ZmLOX12 and/or 9-ZmLOX3 genes’ 

silencing and the effects of PGPP and/or AMF preinoculation on maize responses to anthracnose leaf blight (ALB) and water 

stress were investigated. This study also analyzed the interaction between AMF and PGPP or hevein root exudates in the 

rhizosphere of maize and rubber tree respectively. The effects of premycorrhization on tomato responses to bacterial infection 

by the haplotypes A and B of 'Candidatus Liberibacter solanacearum' (LsoA and LsoB) and on the reproduction of the psyllid 

vector were also studied. The study thus demonstrated an induced systemic resistance against anthracnose leaf blight in maize. 

Phenazines induced systemic resistance in susceptible lines but induced susceptibility in ALB-resistant lines. The induction of 

resistance by AMF was independent of the 9-ZmLOX12 gene while induction by PGPP was not. Also, AMF was able to reduce 

the production and/or secretion of PGPP phenazines. AMF also appeared to have a mechanism of resistance to hevein-like root 

exudates. In addition, the tolerance indices (STI) to water stress in the 9-zmlox3 and 9-zmlox12 mutants were at least 2.0 and 1.2 

times higher, respectively, than those of the wild type B73. Thus, the 9-ZmLOX3 and 9-ZmLOX12 genes appeared to be 

susceptibility genetic factors towards water stress. Mycorrhization improved STIs in all genotypes except the 9-zmlox12 mutant. 

Inactivation of the 9-ZmLOX3 gene increased mycorrhization-induced resistance to water stress. Besides, mycorrhization 

reduced the incidence of Lso-induced disease, oviposition, and survival of nymphs from LsoA vector psyllids but not those from 

LsoB vector psyllids. In sum, this study confirms that understanding of the molecular mechanisms of interactions, provides basis 

for enhanced management of various stresses. 
 

Keywords: plant-microbe and microbe-microbe interactions, induced systemic resistance, 9-LOX genes, abiotic and biotic 

stresses. 
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