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Résumé

La quéte d'amélioration des rendements agricoles due a la pression sur la
production alimentaire conduit a l'utilisation aveugle des produits agrochimiques. Les
biofertilisants apparaissent comme une alternative appropriée contre les impacts
environnementaux néfastes exercés par les produits chimiques synthétiques. Ces
biofertilisants peuvent faciliter et améliorer la croissance et le rendement des cultures
d'une maniére respectueuse de I'environnement. Ils contiennent des microbes vivants ou
dormants qui sont appliqués sur le sol ou utilisés pour le traitement des semences. L'un
des principaux candidats est les rhizobactéries. Ce sont un groupe de bactéries
bénéfiques colonisant la rhizosphere en favorisant la promotion des plantes (PGPR ou
Plant Growth Promoting Rhizobacteria). Elles possedent certaines caractéristiques
bénéfiques pour les plantes tant au niveau de l'augmentation de la croissance qu'au
niveau du contrble des pathogenes. De ce fait, l'utilisation des PGPR comme

biofertilisants est une approche biologique prometteuse pour une agriculture durable.

Mots clés : Rhizobactéries, PGPR, Biofertilisation, Modes d’action, Application des

biofertilisants.



Abstract

The quest for improved agricultural yields due to increased pressure on food
production leads to the indiscriminate use of agrochemicals. Biofertilizers appear as a
suitable alternative against the harmful environmental impacts exerted by synthetic
chemicals. These biofertilizers may facilitate and improve crop growth and yield in an
environmentally friendly way. They contain live or dormant microbes that are applied to
the soil or used for seed treatment. One of the main candidates is rhizobacteria. It’s a
group of beneficial bacteria colonizing the rhizosphere by promoting the growth of
plants (PGPR or Plant Growth Promoting Rhizobacteria). They have certain beneficial
characteristics for plants both in terms of increasing growth and controlling pathogens.
Therefore, the use of PGPR as biofertilizers is a promising biological approach for

sustainable agriculture.

Keywords: rhizobacteria, PGPR, Biofertilisation, modes of action, Application of

biofertilizers.
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Introduction

L'agriculture du XXle siecle est confrontée de défis, comme le déclin de la
productivité et la dégradation de la qualité des sols qui constituent des menaces
majeures pour la sécurité alimentaire mondiale. Selon les estimations des Nations
Unies, la population humaine mondiale devrait atteindre environ 9 milliards d'ici 2050
(Wood 2001). Afin de répondre aux besoins nutritionnels d'une population mondiale en
constante augmentation, des engrais chimiques et des pesticides sont appliqués a grande
échelle pour augmenter la production agricole (Rubio et al.,, 2013). Cependant,
I'utilisation peu judicieuse des produits agrochimiques a entrainé une pollution de
I'environnement entrainant des risques pour la santé publique. De plus, les sols agricoles
perdent continuellement leur qualité et leurs propriétés physiques ainsi que leurs
propriétés chimiques (déséquilibre des nutriments) et santé biologique. Par conséquent,
il existe un grand besoin de solutions permettant une production alimentaire sans

I'utilisation excessive de produits agrochimiques (Cedefio et al., 2021).

Parmi les microorganismes établissant une symbiose associative avec la plante,
se trouve un ensemble de bactéries qualifiées de PGPR (Rhizobactéries promotrices de
la croissance des plantes) pour leurs effets stimulateurs de la croissance des plantes
qu‘elles colonisent. Ces bactéries peuvent-elles étre une bonne alternative aux engrais

chimiques en augmentant la production et en réduisant la pollution de 1’environnement?

Il a été enregistré depuis longtemps l'utilisation de Rhizobium, Azotobacter,
Azospirilium et algues bleu-vert (BGA) comme biofertilisants. Il est bien connu que le
Rhizobium forme une relation symbiotique avec les nodules racinaires des plantes
Iégumineuses (Pahari et al., 2020). Alors qu'Azotobacter est principalement utilisé avec
des cultures comme le mais, le blé, le coton, la pomme de terre, la moutarde et d'autres

cultures maraicheres (Mishra et al., 2021).

Les PGPR sont apparues comme une alternative notable aux pratiques agricoles
traditionnelles pour remplacer ces produits chimiques par une variété de mécanismes
directs et indirects. Ces biofertilisants rhizobactériens présentent de nombreux
avantages par rapport a leurs homologues chimiques d'un point de vue global telle, la
décomposition de la matiére organique, le recyclage d'éléments, la production de
régulateurs de croissance des plantes, la dégradation des polluants organiques, la
stimulation de la croissance des racines, etc. (Ahemad et Khan 2009 ; Akhtar et al.,

2012 ; Gupta et al., 2015). Ces PGPR sont aussi connus pour leur capacité a induire
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une résistance contre divers microorganismes phytopathogénes, et a augmenter la
biodiversité et I'association avec d'autres microorganismes utiles (Vazquez et al., 2020).
Elles peuvent ainsi favoriser la tolérance des plantes aux différents types de stress
abiotique via 1’amélioration de la disponibilité des nutriments minéraux dans le sol

(Richardson et al., 2009 ; Barea et Richardson 2015).

L'objectif de ce travail est consacré a une synthése bibliographique sur les
PGPR tant que biofertilisant, ainsi qu’un apergu sur la taxonomie et la diversité de ces
microbes. Les mécanismes d’actions directes et indirectes sont aussi évoqués, plus des
avantages face a différents stress abiotiques. Et enfin une synthése sur la

commercialisation, les défis et les limites de I’application de ces derniers.
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Chapitre 01: Interactions dans la rhizospheére

. Sol et bactéries rhizosphériques

Le sol est un environnement complexe, hétérogéne et dynamique, lieu de
multiples processus biogéochimiques essentiels au fonctionnement des plantes et des
écosystemes (Bastian et al., 2013 ; Agler et al., 2016 ; Daudin et al., 2020). Il
représente la partie superficielle de 1’écorce terrestre. Il constitue une importante
diversité taxonomique de micro-organismes colonisent et interagissent avec leur hote en
constituant le microbiote (plantes, vers, nématodes, acariens, protozoaires, algues,
champignons, eubactéries, archaea, etc.) (Berendsen et al., 2012 ; Hacquard et al.,
2015). En termes de diversité et de densité, il a été estimé qu’un gramme de sol
contenait de 10" & 10™ bactéries, et de 6 000 & 5 0000 espéces bactériennes (Curtis et
al, 2002 ; Horner-Devine et al., 2003). Cette diversité biologique des organismes du
sol est associée a une importante diversité fonctionnelle et a une grande complexité des
interactions écologiques.

Les organismes du sol affectent aussi la productivité végétale, que ce soit de
maniére directe ou indirecte telle que les modifications des cycles du carbone et des
nutriments, de la structure du sol, interactions trophiques et contréle des parasites et des
pathogénes (Renoud, 2016 ; Lidbury et al., 2017). Les activités des organismes du sol
sont concentrées dans des sites généralement associés a la disponibilité en substrats
carbonés. C’est ainsi que les habitats microbiens sont associés aux fractions organiques,
aux agrégats, a la litiere en décomposition, au sol influencé par les vers de terre et aux
racines (rhizosphere) (Lynch, 1990 ; Zhang et al., 2015).

I. 1. Rhizospheére

Le terme « rhizosphére » décrit pour la premiere fois en 1904 par l'agronome
allemand Hiltner Lorentz pour définir la partie du sol qui entoure immédiatement les
racines de la plante. Il est connu pour jouer un role central dans la croissance et le
développement des plantes (Hrynkiewicz et Baum, 2012). La rhizosphére est
composée du mot grec « rhiza » pour racine et du mot latin « sphaera » pour le cercle
d’influence entre les microbes et le systeme racinaire (Balzergue, 2012 ; Curl et
Truelove, 2012).

On distingue en générale le rhizoplan qui est I’interface racine/sol et le sol
rhizosphérique situé au voisinage de la racine et soumis a son influence (Figure 01). Il

est le lieu des échanges entre sol, racines, microorganismes et faune associée. Ces
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échanges, intenses, se traduisent par des flux bidirectionnels d’eau et de nutriments
(Lynch, 1990 ; Maougal, 2014 ; Selami, 2015).

La plus grande proportion de groupes microbiens tels que les bactéries, les
champignons, les nématodes, les protozoaires et les microarthropodes habitent la
rhizosphére (Morgan et al., 2005 ; Hakim et al., 2020). Les membres de ces groupes
microbiens ont des effets bénéfiques, neutres ou nocifs sur la croissance des plantes
(Bais et al., 2006 ; Nihorimbere et al., 2011). La rhizosphére est diversement peuplée
de bactéries appelées rhizobactéries. Les bactéries rhizospheriques se nourrissent des
nutriments disponibles dans le sol et des exsudats racinaires des plantes (Rovira 1991 ;
Bais et al., 2006 ; Dodd et al., 2010). Les exsudats racinaires sont composés de sucres
solubles, d'acide organiques, d'acides aminés, mais peuvent aussi contenir des
hormones, des vitamines, des composes amineés, des composés phénoliques et d'ester de
phosphate de sucre (Nihorimbere et al., 2011 ; Ahkami et al., 2017). C’est ce que fait
de la rhizosphére une zone riche en nutriments et un centre d’attraction des bactéries
symbiotiques qui, d’autre parte, aident a la croissance des plantes (Kumar et Dubey,
2020).

Endorhizosphere

Rhizoplane

Ectorhizosphere

Microorganisms

Metal(loid)s

Bulk soil

Rhizosphere soil

Figure 01 : Diagramme d’une racine et structure de la rhizosphére
(Seshadri et al., 2015).
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I. 2. Les rhizobactéries promotrices de la croissance des plantes (PGPR)

En se basant sur leurs travaux, Kloepper et Schroth (1978) ont introduit le mot
« Rhizobactéries » qualifiant la communauté bactérienne qui colonise compétitivement
les racines des plantes, et capables d’améliorer le développement, la croissance, et/ou la
santé du végétal (Vacheron et al., 2013 ; Moenne-Loccoz et al., 2019). Ces bactéries
interagissent étroitement avec le partenaire végétal, conduisant & des modifications
physiologiques de la plante en termes de transcriptome (Drogue et al., 2014), protéome
(Kwon et al., 2016) et métabolome (Walker et al., 2011).

Les PGPR présent librement dans la rhizosphére peuvent avoir des effets
bénéfiques sur plante (Van der Heiden et al., 2008 ; Singh, 2018 ; Rehman et al.,
2020) tant au niveau du contréle des pathogenes. Elles peuvent également induire des
changements dans les activités physiologiques, chimiques, métaboliques et moléculaires
de la plante. Les plantes colonisées par ces bactéries expriment des phénotypes
végétaux uniques qui montrent une augmentation de la masse des racines et des
pousses, une meilleure absorption des nutriments et une atténuation du stress. De plus,
les microbes peuvent fixer l'azote et le phosphate pour l'utilisation des plantes (Behl et
al., 2012 ; Calvo et al., 2014 ; Moenne-Loccoz et al., 2019).

Les PGPR aussi, sont capables de s’adapter a des conditions défavorables
comme la forte salinité, et la sécheresse et d’améliorer la croissance des plantes via
I’accumulation de solutés, comme : solutés compatibles, accélération de la vitesse de
croissance, raccourcissement de la période végétative, floraison précoce, réduction des
pertes en eau, augmentation des capacités photosynthétiques, diminution de la
sensibilité des plantes via réduction de léthyléne des plantes (Ahemad, 2015),
activation des mécanismes d’osmo-protection et amélioration de la survie (via
accumulation de tréhalose) (Gamalero et Glick, 2022). Les PGPR sont également trés
intéressantes pour 1’utilisation dans ’agriculture. Elles peuvent étre utilisées comme
inoculant pour la biofertilisation (Combes-Meynet et al., 2011), en tant que

biopesticides ou des agents de la bioremédiation ( Kirdi, 2011).
Il.  Diversité taxonomique des PGPR biofertilisants

Au cours des dernieres années, le nombre de PGPR identifiées a augmenté d’une

facon significative. Vu le r6le de la rhizosphére comme un écosysteme les PGPR ont
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gagné une grande importance dans le fonctionnement de la biosphere avec leurs
différents mécanismes d’action (Figure 02). Ces microorganismes cultivables,

présentant une diversité de genres et d’especes, appartiennent majoritairement aux
Proteobacteries, Firmicutes, Actinobacteries et Bacteroidetes

quatre phyla suivants :

(Hugenholtz, 2002).
Domaine Plivium Classe Espéces
Bacilluz ;p (&5,
Baciliuz amyloligugfciens (M)
Bacillus circulans (B)
Bacillus megetarium ()
Bacillus subiclis M B.H)

Pacnibacillus 5p. ® 5

Bacilli

Firmicutes

f

i

i

i

f Azospirillum sp. (R

! Azospirillum Brazilanze (M, 5)

/ Azospirillum amaeonanse (R )

Bradyrhizobium japonicum { M, 5)

Brevindimonas 5p . ()

f
i

a-protecbactenie - sohipeomona: . (B

Rhizobium ropici (B)

i
{
i
|I|'
/ Burkholderiasp. (R)
/ Burkhideria cepacia (M)
/ Burkholdaria vietamiansis (1 )
Bacteries . : Delftia truruhatensis { B)
. Proteobacterie P-protesbacterie  |— Harbaspirilium gp ( R)
Herbaspivillum seropadicae ( M,
R

Azotobacter;p (R )
Praudomonas 5p (R, B)
Freudomonas flugrescans (.2

Poaudomonas corrugae (M)
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Figure 02 : PGPR regroupées selon leur classification phylogénétique (Pérez-Montano
etal., 2014). M : mais, R : riz, B : BIé, S : soja, H : Haricot.
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Il. 1. Proteobacteria
A. Alphaproteobacteria

Les PGPR appartenant a cette classe sont les Rhizobia d'abord classés par leur
capacité a fixer I’azote et a noduler les plantes. Ces souches peuvent se comporter
comme PGPR quand elles colonisent les racines des plantes non légumineuses dans une
relation non spécifique. En effet le genre Rhizobium contient également des souches
PGPR qui ont été considérée comme de nouveaux genres: Bradyrhizobium,
Sinorhizobium et Mesorhizobium (Sawada et al., 2003). Le genre Gluconacetobacter de
la famille des Acetobacteraceae est composé de bactéries endophytes obligatoires

colonise les racines, la tige et les feuilles de la canne a sucre (Tejera et al., 2003).

Les especes du genre Azospirillum sont considérées comme promotrices de la
croissance des plantes. Les souches appartenant a ce genre se produisent sous forme de
cellules libres dans le sol ou elles s’associent aux racines, tiges, feuilles et graines

principalement des céréales et des graminées fourragéres (Baldani et al., 2005).

i.  Les bactéries du genre Rhizobium

Les Rhizobiums, ou rhizobia, sont des bactéries aérobies du sol appartenant a la
famille des Rhizobiaceae (Sahgal et Johri, 2006). Ces bactéries sont capables d’établir
une symbiose fixatrice d’azote avec des plantes de la famille des Iégumineuses. Cette
symbiose se traduit par la formation sur les racines de la plante hote des nodules
(nodosités). Les nodosités sont le lieu d’une activité¢ symbiotique : la plante fournit les
substances carbonées aux bactéries, et les bactéries fournissent a la plante les substances
azotées synthétisées a partir de 1’azote atmosphérique (Downie, 2005). Le processus de
la fixation symbiotique d’azote aide la plante a survivre et a rivaliser efficacement sur

les sols pauvres en azote.

L'inoculation par Rhizobium sp, entraine une augmentation dans la croissance, le
rendement et le nombre de nodules formé au niveau des racines par rapport aux plantes
sans inoculation. En plus de leur activit¢ bénéfique de fixation d’azote avec les
légumineuses, les Rhizobium peuvent améliorer la nutrition des plantes par la

mobilisation du phosphate organiques et inorganiques (Akhtar et Siddiqui, 2009).
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ii.  Les bactéries du genre Azospirillum

Le genre Azospirillum fait partie du groupe des rhizobactéries favorisant la
croissance des plantes (Castro-Sowinski et al., 2007; Rozier et al., 2017; Schmidt et
Gaudin, 2018). Azospirillum est un genre appartient a la sous-classe o des
Protéobactéries de la famille des Rhodospirillaceae, Ce sont des bactéries a Gram
négatif, microaérophiles, non fermentaires. Elles sont isolées pour la premiére fois par
Beijerinck en 1925 et décrite comme Spirillum lipoferum, elles ont été plus tard
renommées Azospirillum. Elles peuvent fixer de 20 a 40 kg N/ha en association avec les
racines et peuvent aussi fabriquer des hormones telles que I'acide indol acétique, I'acide
gibberellique, les cytokinines ainsi que des vitamines (Hossain et al., 2015).

Les principales espéces d'Azospirillum sont : Azospirillum brasilense et
Azospirillum lipoferum. Autres espéces : Azospirillum amazonense, Azospirillum

halopraeferens et Azospirillum irakense.
e Caractéres générales

Azospirillum est un genre de bactéries en forme de spirale capable de fixer
I'azote et de synthétiser plusieurs phytohormones, dont I'acide indole-acétique. En outre,
I’Azospirillum a une activité de contrble biologique des phytopathogenes. Toutes ces
caractéristiques rendent certaines espéces d'Azospirillum parmi les meilleurs
biofertilisants des cultures agricole (Garcia-Fraile et al., 2015 ; Mhlongo et al., 2018).
Elles se trouvent dans beaucoup de sols et au niveau des racines de graminées. Il a été
établi que différentes especes d'Azospirillum peuvent coloniser différemment les racines
des plantes ; par exemple, A. brasilense Sp7 est capable d'adhérer a la surface des
racines, formant des agrégats bactériens ou des biofilms (Viruega-Gongora et al.,
2020), tandis que A. baldaniorum (d'abord noté comme Azospirillum brasilense Sp245)
(Ferreira et al., 2020) est capable de subir une internalisation et de vivre dans les
espaces intercellulaires des racines (Schloter et Hartmann, 1998). La colonisation des
plantes implique une série de choix de mode de vie distincts, y compris la chimiotaxie

et la colonisation spatiale, puis la formation de biofilms.
B. Betaproteobacteria

Dans la famille Burkholderiaceae, le genre Burkholderia forme un groupe

monophylétique qui contient diverses especes ayant des propriétés physiologiques et
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écologiques variées. Elles sont isolées a partir des sols et des plantes. Quelques souches
ont la capacité de fixer de fagcon symbiotique I'azote. Ralstonia est un genre également
attribué a la famille des Burkholderiaceae. Il est, comme le genre Burkholderia,

omnipresent (Moulin et al., 2001).
C. Gammaproteobacteria

Dans la famille des Pseudomonadaceae, le genre Azotobacter est composé de
bactéries qui favorisent la croissance des plantes principalement a cause de sa capacité
de fixer le I’azote et ne pas noduler les plantes (Sturz et Christie, 2003). De plus,
Pseudomonas est le genre le plus abondant dans la rhizosphére parmi les bactéries a
Gram-négatif du sol, et I'activité PGPR de certaines de ces souches est connue depuis de
nombreuses années, résultant d’une large connaissance des mécanismes impliqués. Par
contre, les genres inclus dans la famille des Enterobacteriaceae assurant la fonction de
PGPR sont : Citrobacter, Enterobacter, Erwinia, Klebsiella, Kluyvera, Pantoea et
Serratia (Garrity, 2005).

i.  Les bactéries du genre Azotobacter

Azotobacter est un genre bactérien appartenant a la sous-classe des
Gammaproteobacteria, il a été découvert en 1901 par le microbiologiste néerlandais et
le botaniste Martinus Beijerinck (Aisha et al., 2020). Ces bactéries sont des bacilles a
Gram négatif trouvées dans des sols neutres et alcalins, dans I'eau et en association
avec certaines plantes. Elles sont ovoides et relativement larges (2 a 4 um, jusqu'a 6
pum) et peuvent prendre plusieurs formes (cocci ou batonnets) non sporulés, mobiles
grace des flagelles. Ces bactéries sont des aérobies strictes, hétérotrophes et présentent
la capacité de fixer I'azote atmosphérique (Hassen et al., 2020). En plus de bénéficier
directement aux plantes par une meilleure absorption des minéraux, les Azotobacter

accelerent également les activités bénéfiques d'autres biofertilisants.

Le genre Azotobacter est composé de 6 especes : Azotobacter armeniacus,
Azotobacter beijerinckii, Azotobacter chroococcum, Azotobacter nigricans, Azotobacter
paspalii et Azotobacter vinelandii.

e Caractéres générales

Les Azotobacter sont des bactéries connues pour fixer l'azote atmosphérique

pour la synthése de leurs protéines cellulaires, donnant aux plantes cultivees une partie
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considérable de l'azote. Les Azotobacter spp. sont sensibles au pH acide, a la
concentration élevée de sel et a la température (Aquilanti et al., 2004). Elles ont des
impacts avantageux sur la croissance et le rendement des cultures par la biosynthése de
substances biologiquement actives, la production d'inhibiteurs phytopathogenes et
I’amélioration de I'absorption des nutriments (Lenart, 2012). La recherche sur
Azotobacter chroococcum en production veégetale a montré son importance dans
I'amelioration de la nutrition des plantes et I'amélioration de la fertilité du sol (Kurrey
et al., 2018). L'utilisation d'Azotobacter chroococcum dans les expériences de recherche
comme inoculant microbien est connue pour sa capacité promouvoir de la croissance et

son impact le rendement (Gothandapani et al., 2017).

ii.  Les bactéries du genre Pseudomonas

Le genre Pseudomonas est découvert en 1894 par Migula, il appartient au
phylum des Proteobacteria, classe des Gammaproteobacteria, Famille des
Pseudomonaceae, Ordre des Pseudomonales (Moore et al., 2006). Le Pseudomonas est
un bacille fin sous forme de batonnet de 1 a 5 um de longueur et 0,5 a 1 um de largeur
(Chaker, 2012). Elles sont des bactéries Gram négatives, avec des flagelles polaires et
en forme de batonnet. Les espéces de Pseudomonas et leurs produits ont été utilisés
pour leurs applications en biotechnologie (Anayo et al., 2016). Elles sont des bactéries
ubiquistes, rencontrées souvent dans les sols, classées comme étant les meilleurs
candidats PGPR (Saharan et Nohra, 2011). Elles sont impliquées dans la promotion
de la croissance et dans le biocontrble des phytopathogénes. Ainsi elles colonisent
efficacement les racines des plantes.

e Caractéres générales

Pseudomonas est I'un des genres bactériens les plus diversifiés présents dans le
sol, l'eau, les plantes, etc. La rhizosphere des plantes est la niche écologique la plus
importante pour les Pseudomonas par rapport au sol. Les exsudats racinaires de la
plante interagissent de préférence avec les bactéries Gram-négatif que les souches
bactériennes a Gram-positif en raison de la composition des parois cellulaires et de la

composition des exsudats racinaires (Kumar et al., 2015).

Ces bactéries ont une grande capacité a coloniser la rhizosphere ainsi que les
racines des plantes et elles sont capables de former des associations intimes avec leurs
hotes. Les exsudats racinaires, et en particulier les sucres et les acides aminés, attirent

les bactéries par chimiotactisme a la surface des racines notamment les bactéries
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mobiles, ce qui permit a ces derniéres de coloniser la rhizosphere (De Weert et al.,
2002). Ces bactéries sont connues comme promotrice de la nutrition et la croissance des
plantes par la solubilisation des minéraux comme le phosphore, par la production des
sidérophores ou par la production de régulateurs de croissances comme les auxines.
L’inoculation des plantes a 1’aide de certaines souches de Pseudomonas sp
s’accompagne en effet d’une augmentation significative du rendement de la culture.
Elles ont été étudiées de maniere intensive surtout pour leur potentiel a produire divers

produits d'intérét industriel (Dabrowska et al., 2020).
Il. 2. Actinobacteria

Le genre Frankia est fixateur symbiotique d'azote. Cette capacité est une
caractéristique du genre. Ces bactéries sont associées a des plantes actinorhiziennes
pionnier de la colonisation des sols pauvres ou perturbés. D’autres Actinobacteria sont
également des promoteurs de la croissance des plantes mais ne participent pas a la
symbiose. lls appartiennent aux genres Arthrobacter, Micrococcus (Gray et Smith,
2005), Curtobacterium (Barriuso et al., 2005) et Streptomyces (Siddiqui et Mahmood,
1999).

Le genre Frankia est un actinomycéte de la famille des Frankiaceae, de I’ordre
des actinomycétales, du sous-ordre des Frankineae, et de la classe des Actinobacteria.
Une des plus grandes unités taxonomiques parmi les 18 lignées reconnues a ce jour dans

les bactéries (Franche et al., 2009).

Frankia est un genre de bactérie actinomycete filamenteuse, gram-positive est
une efficacité élevée en azote (Ghodhbane-Gtari et al., 2013). Elle est capables de
fixer l'azote atmosphérique (N?) et de le transformer en ammoniac (NHs) grace a une
enzyme appelée nitrogénase. Pour effectuer ce processus, elle forme des nodules sur les
racines des plantes actinorhiziennes. Frankia est également une bactérie actinique qui
forme une symbiose avec des plantes inoculatrices non légumineuses, comme les aulnes
(Salwan et Sharma, 2020).

e Caractéres générales
Frankia elle est capable de former une symbiose avec les racines de plantes
specifiques en particulier en émettant des filaments tres fins ou hyphes tels ceux des

champignons. Quand il est secreteé déclenche dans les tissus de la plante hote une série
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d'événements Peut étre conduisant a la déformation des poils racinaires et a un pic de

calcium (Grangvist et al., 2015).

Frankia est également capable de favoriser la croissance des racines des plantes,
améliorer I'absorption des éléments minéraux et améliorer I'adaptation aux stress, tels

que la sécheresse et le froid (Aasfar et al., 2021).

En condition symbiotique, Frankia posséde une morphologie diversifiée qui se
compose d'hyphes, de sporanges, de spores et de vésicules symbiotiques. Elle differe de

Rhizobium (qui effectue la fixation de I’azote chez les l1égumineuses).

Le developpement d'outils génomiques et moléculaires a la fois chez Frankia et
dans des plantes actinorhiziennes modéles, notamment Alnus glutinosa et Casuarina
glauca, a fait progresser la compréhension de ce micro-organisme et sa capacité a

développer une endosymbiose racinaire (Bogusz et Franche, 2020).

Il. 3. Firmicutes
Parmi les bactéries telluriques a Gram positif, les Bacillus sont les types les plus

communs et les plus prédominants, ils représentent 95 % de la flore isolée.

i. Les bactéries du genre Bacillus
Les Bacillus forment un genre de bactéries a Gram positif, appartenant a la
famille des Bacillaceae. Le genre Bacillus, principal représentant des bactéries aérobies
formant des endospores, est I'un des genres les plus diversifiés, composé actuellement
de 273 especes validées. C’est le genre le plus abondant dans la rhizosphere, I'activité
PGPR de certaines de ces souches a été connue depuis plusieurs années. Elles sont

potentiellement utiles comme agents de lutte biologique (Parmar et Sindhu, 2013).

e Caractéres générales

Les especes de Bacillus spp. sont les plus attirantes parmi les rhizobactéries
favorisant la croissance des plantes. Elles sont caractérisées par leur capacité a former
des spores, leur permettant de résister a des conditions environnementales défavorables
et par conséquent, elles contribuent de maniere significative aux formulations
commerciales utilisées pour les applications sur le terrain (Probanza et al., 2002). Elle
est capable de solubiliser le phosphate, produire de I'AlA, les sidérophores et les
antifongiques (Charest et al., 2005). Ces bactéries peuvent dégrader la plupart de la

matieére organique animale ou végétale (cellulose, amidon, protéines, hydrocarbures...)
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par la production d’enzymes extracellulaires, produisent aussi des antibiotiques
peptidiques. De croitre & des valeurs de pH, de température et de concentrations de sel

ou peu d'autres organismes peuvent survivre (Holt et al., 1994).
I11.  Interaction micro-organismes-plantes dans la rhizosphere

La coopération entre PGPR et plante est une interaction ancienne. Le
fonctionnement de la coopération PGPR-plante varie selon les génotypes de PGPR et la
plante-h6te (Narula et al., 2012 ; Drogue et al., 2014). Les profils d’exsudation ou
d’architecture racinaire difféerent selon la plante, ce qui peut moduler I’écologie
rhizosphérique et 1’efficacité des PGPR (Kuzmicheva et al., 2017 ; Moenne-Loccoz et
al., 2019).

La relation entre plantes- micro-organismes atiré un trés grand intérét. Dans un
premier temps, ’homme a exploité les interactions entre les plantes et les micro-
organismes pour I’amélioration de rendement et la croissance végétale (Joseph, 2007).
Des recherches récentes ont montré qu’au sein d’une population bactérienne, les
cellules se communiquent entre elles afin de coordonner certaines activités (Figure 03).
Ces communications sont les clefs de leur survie. En effet, la performance microbienne
dépend de la capacité a percevoir et a réagir rapidement aux échanges
environnementaux. De ce fait, les bactéries ont développé un mécanisme complexe de
communication afin de contrdler 1’expression de certaines fonctions, c’est le quorum
sensing (Ahmed et al., 2008).

Le quorum sensing confére aux bactéries de nombreux avantages compétitifs par
I'amélioration des chances de survie et la colonisation des niches écologiques. Ainsi
I'envahissement de certains plantes par des bactéries pathogenes telles que
Xanthomonas campestris et Pseudomonas syringae (Sarris et al., 2008 ; Bernal et al.,
2017).

Des études récentes réalisées ont rapporté sur I’importance de mécanismes de
régulation chez les bactéries bénéfiques des plantes telles la promotion de la croissance,
la protection contre les bactéries pathogenes et le stress de salinité, avec la libération de
certaines molécules telles que I’acyl homoserine lactone (AHL), composé similaire aux
molécules bactériennes. Des études antérieures ont rapporté sur la capacité de ces
molécules de stimuler la défense contre les bactéries pathogénes et le blocage des

interactions entre les bacteries (Ahmed et al., 2008).
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I.  PGPR et stimulation de la croissance des plantes

L'utilisation intensive d'engrais et de pesticides de synthése a des conséquences
négatives en termes de biodiversité microbienne des sols et de contamination de
I'environnement. Face a cette préoccupation croissante, une méthode agricole alternative
proposée est l'utilisation de microorganismes comme biofertilisants (Tableau 01). Les

PGPR sont classées en fonction de leurs activités fonctionnelles en :

- Biofertilisants : en augmentant la disponibilité des nutriments dans la rhizosphere.

- Phytostimulants : par la promotion de la croissance des plantes généralement par les
phytohormones.

- Agents de biocontrdle et de bioremédiation : en dégradant les polluants organiques et
en luttant contre les maladies, principalement par la production d'antibiotiques et de
métabolites antifongiques (Antoun et Prévost, 2005).

I1. Biofertilisants

Au cours des deux derniéres décennies, le terme biofertilisant a été dérivé en
diverses maniéres en raison des progrés réalisés dans les études de I'association entre
les micro-organismes et les plantes. Le biofertilisant est composé de rhizobactéries et
peut aussi contenir des champignons ou un mélange des deux. Ce inoculant bactérien ou
fongique est appliqué aux plantes dans le but d'augmenter la disponibilité des
nutriments (EI-Ghamry et al., 2018). Lorsqu’elles sont appliqués sur la graine (Figure
04), ou a la surface de la plante, ces microorganismes colonisent la rhizosphere ou
I’endopshére des plantes en favorisant la croissance et le rendement et augmentent

I’apport et la disponibilité des nutriments primaires a son hote.
Il. 1. Mécanismes d’action des biofertilisants

Le biofertilisant est un produit non synthétisé chimiquement, biodégradable et
pouvant étre utilisé comme engrais contenant des microorganismes vivants (PGPR)
solubilisants le phosphate et fixants l'azote atmosphérique. Ces microorganismes
pouvaient favoriser la croissance des plantes en augmentant I'apport de nutriments, la
biomasse ou la surface racinaire. Certains biofertilisants sont capables de produire
suffisamment de phytohormones favorisant la croissance végétale telles 1’acide indole
acétique (IAA) et des substances qui contrdlent la prolifération des agents pathogénes

(ex : HCN) (Noumavo et al., 2015) (Figure 04). Ces biofertilisants gagnent une grande
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importance en tant que moyen écologiquement rentable en améliorant le rendement des
cultures et la fertilité des sols via leurs mécanismes. Ces derniers sont soient indirects
qui se produisent en dehors de la plante ou bien a I’intérieur de leurs tissus en affectant

directement son métabolisme.

Tableau 01 : Les mécanismes par lesquels les PGPR stimulent la croissance des plantes

(Martinez-Viveros et al, 2010).

Termes Définition Mécanismes Références
Une substance contenant -!:ixation biologique da
des micro-organismes, I"azote. (Vessey, 2003)
quand elle est appliquée a o
W la semence, la surface de | ~Solubilisation du (Somers et al.,
S la plante ou au sol, elle phosphore insoluble 2004)
3 colonise la rhizosphere et
= stimule la croissance (Fuertes-
g végétale par I’amélioration Ramerez et
@ de la nutrition ou la Gaballero-
disponibilité des Mellado, 2006)
nutriments essentiels a la
plante.
. . -Production des
- Micro-organismes ayant la hytohormones (Laugtenber
=) faculté de produire ou Pryx . g 9
‘§ chanaer la concertation de (auxines, cytokinines, et al., 2002)
2 , |g ours de croi gibbérellines)
S| leloaue lacide indole (Somersetal.
c . .
D acétique ATA, I'acide Reductiondela 2004)
@ ibberelli > | concertation d’éthylene
o gl Efe. ques, l’e’sh , (2 Dintérieur de la
cytokinines, et I’éthylene. plante)
-Production des
antibiotiques (HCN,
Micro-organismes sidérophores, (Vessey, 2003)
améliorant la croissance metabolites
@ des plantes par le controle | antifongiques) (Somersetal.,
=3 des agents -Productlon_de§ 2004)
-cg phytopathogeénes, enzymes qui deg_radent
= principalement par la les parois cellulaire des | (chandler etal.,
= production des champignons. 2008)
@ antibiotiques et des -Compétitivité a
métabolites I’encontre des agents
antifongiques pathogénes.
-Résistance systémique
acquise et induite.
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I1. 1. 1. Mécanismes directs

Certains PGPR stimulent la croissance des plantes en absence des agents
pathogenes. Les mécanismes directes de I'action des PGPR comprennent I'amélioration
de la nutrition des plantes en leur fournissant des éléments nutritifs (ex : P, K, Zn, Fe,
autres nutriments minéraux essentiels) ou a travers la stimulation de la croissance et le
développement des plantes, par la régulation des niveaux de phytohormones (Gouda,
2018 ; Kalam, 2020).

A. Fixation de I’azote

La fixation biologique de I'azote par les bactéries du sol est considérée comme
I'un des principaux mécanismes par lequel les plantes bénéficient de I'association
microbienne. L'azote est un élément chimique trés disponible dans la nature et
indispensable pour le fonctionnement des organismes. C'est le nutriment le plus
important pour la croissance et la productivité des plantes (Gupta et al., 2000 ;
Bhattacharyya et al.,, 2012). Les bactéries fixatrices d'azote font partie des
biofertilisants qui constituent une alternative aux engrais chimiques (Cherif, 2014). Les
PGPR les plus connus pour leur réle de stimulation des plantes grace a leur capacité de
fixer I’azote atmosphérique sont : Azoarcus spp., Burkholderia spp., Gluconacetobacter
diazotrophicus, Herbaspirillum ; Azotobacter Paenibacillus , qui transforment I’azote
atmosphérique en ammoniac en utilisant un systeme enzymatique. La rhizobie est un
vaste groupe de rhizobactéries qui ont la capacité d’établir des interactions symbiotiques
par la colonisation et la formation des nodules racinaires, dans lesquelles 1’azote est fixé
et le transformé en ammoniaque puis rapidement en nitrate pour le rendre disponible a
leur I’h6te (Munes et Mulugeta, 2013).

B. Solubilisation du Phosphate

Le phosphore est le deuxieme nutriment le plus essentiel pour la croissance et le
développement des plantes. Il joue un réle important dans presque tous les processus
métaboliques majeurs, y compris le transfert d'énergie et, la transmission du signal, la
respiration et la photosynthese (Ahmed, 2017). Les plantes sont incapables d'utiliser le
phosphate car 95 a 99 % de phosphate présents sous la forme insoluble, immobilisée et
précipitée. Par contre, elles absorbent le phosphate uniquement sous deux formes
solubles : les ions monobasique (H2PO4) et basique (HPO4) (Anand et al., 2016). La
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solubilisation microbienne du phosphate joue un role important dans la conversion du P
insoluble en P soluble. En effet, il a été démontré que certains microorganismes du sol
sont impliqués dans la solubilisation des phosphates insolubles telles Bacillus,
Enterobacter, Erwinia et Pseudomonas spp., dont B. megaterium, B. polymyxa , B
circulans, B. coagulans, B. subtilis et B. sircalmous De méme, d’autres organismes sont
en mesure de profiter du P solubilisé, tels que les champignons et les plantes
supérieures. Les microorganismes solubilistrices du phosphate sont capables de
produire des acides organiques et relachent des protons, qui a travers leurs groupements
carboxyliques, chélates les cations fixés aux phosphates insolubles ce qui permet de les
convertir en formes solubles (Salma, 2015).

C. Solubilisation du potassium

Le potassium est le troisieme nutriment essentiel nécessaire a la croissance des
plantes aprés l'azote et le phosphore (Ding et al., 2021 ; Patel et al., 2021). Il est
disponible en quantité abondante dans le sol, mais seule une petite fraction (1 a 2 %) est
disponible pour les plantes. Plus de 90 % du potassium insoluble est sous forme de
minéraux tels les silicates (Parmar et Sindhu, 2013). La carence en potassium est
devenue un obstacle majeur a la production agricole. Sa carence peut entrainer des
dommages aux plantes en ralentissant la croissance racinaire et en produisant des petites
graines avec un faible rendement (Vijay, 2014). Les PGPR peuvent solubiliser le

potassium des roches potassiques par la sécrétion des acides organiques.

Les microorganismes les plus connues en solubilisant de potassium sont :
Arthrobacter spp., Streptomyces spp. (Etesami et al., 2017), Pseudomonas, Bacillus,
Rhizobium, Agrobacterium, Klebsilla, Erwinia (Wang et al., 2020), Acidothiobacillus
spp., Bacillus edaphicus, Ferrooxidans spp., Bacillus mucilaginosus, Pseudomonas spp.,

Bacillus edaphicus, Burkholderia spp., et Paenibacillus spp., (Dos Santos et al., 2020).
D. Production des sidérophores

Le fer est un élément nécessaire en tant que cofacteur enzymatique, dans le
métabolisme oxydatif, dans le transfert des électrons, la synthése d’ADN et d’ARN et
également pour la formation des biofilms bactérien (Gupta, 2017 ; Patel, 2018). 1l est
souvent présent dans le sol sous forme de trihydroxyde Fe3+ insoluble et non

assimilable par les plantes. Les petites molécules de sidérophores produites et sécrétées
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par les bactéries et les champignons peuvent faciliter son absorption dans les cellules
veégetales. 1l existe quatre types chimiques de sidérophores catécholates, phénolates,
hydroxamates, et carboxylat (Hider, 2010). Les sidérophores produits par les PGPR
supportent la satisfaction des plantes en leur besoin en fer en le rendant soluble (Singh
et al., 2017). Les sidérophores sont produits par certaines bactéries telles Alcaligenes,
Pseudomonas, Bradyrhizobium, Bacillus, Enterobacter et Rhizobium (Shaikh, 2015).
Leur production confére des avantages compétitifs aux PGPR qui colonisent les racines

en excluant les autres microorganismes de cette niche écologique.
E. Production de phytohormones

Les phytohormones sont des composés organiques naturels qui influencent
divers processus physiologiques ou morphologiques chez les plantes a des
concentrations faibles, telles que I'élongation racinaire et la division cellulaire (Parewa,
2018). Ces phytohormones affectent visiblement I'activité métabolique des plantes et
ont également contribué indirectement a la stimulation de la défense ainsi qu'a la gestion
des stress abiotiques tels la sécheresse, la salinité, la chaleur, le froid, les inondations et
le rayonnement ultraviolet qui entrainent une énorme perte de la production agricole
mondial. A cet égard, le PGPR sécréte diverses phytohormones, notamment : l'auxine,
I'éthyléne, la cytokinine, les gibbérellines (GA), I’acide abscissique (Ghitri, 2018).

i. Auxine
L'auxine est une phytohormone importante, essentielle au développement et a la
croissance des plantes (Tsukanova et al., 2017). L’acide indole acétique (AIA) est
I'auxine la plus connue au développement végétale qui joue un réle central dans les
interactions plantes-bactéries (Figure 05) (Luo, 2018). Son principal effet bénéfique est
I’¢élongation racinaire en particuliers les poils absorbants et les racines secondaires qui
induisent par conséquent 1’augmentation de flux des exsudats racinaires (Grobelak,
2015). Les genres tels Acinetobacter, Pseudomonas, Rhizobium, Azospirillum, Bacillus
et Klebsiella sont les bactéries les plus connues dans la biosynthése de I'lAA au niveau
de la rhizosphére de différentes cultures (Choudhary et al., 2018).
ii.  Cytokinine
Les cytokinines sont une classe de phytohormones connues pour favoriser les
divisions cellulaires, I'¢largissement des cellules et I'expansion des tissus dans certaines

parties de la plante (Nasir, 2016). L'équilibre entre les niveaux d'auxine et de cytokinine
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est considéré comme le principal régulateur de I'organogenése végétale et de la structure
racinaire. La cytokinine a un effet inhibiteur sur la croissance des racines. En effet, elle
favorise la différenciation cellulaire dans le méristeme de la pointe des racines et régule
la ramification des racines. Elle peut également réguler les fonctions des racines, y
compris le transport des nutriments et l'absorption des protéines. Divers PGPR
synthétisent des cytokinines, entrainant une augmentation de la production d'exsudats
des racines par la plante, augmentant ainsi l'interaction entre les PGPR et les plantes
(Grover et al., 2020). Les genres bactériens producteurs de cytokinine jouent un réle
important dans la régulation de la croissance des plantes, notamment Pseudomonas,
Klebsiella, Enterobacter, Achromobacter, Bacillus, Paenibacillus, Azotobacter,
Agrobacterium, Azospirillum, Flavobacterium et Arthrobacter (Vaikuntapu et al.,
2014 ; Premachandra et al., 2016 ; Boukerma et al., 2017).

iii.  Gibbérelline

La gibbérelline est produite naturellement par les plantes supérieures, les
champignons et les bactéries (Patel, 2018). Son rdle se manifeste principalement dans
la division cellulaire au niveau du méristéme en induisant 1’élongation de la tige et la
croissance des racines. Les bactéries peuvent produire de la gibbérelline en tant que
métabolite secondaire qui participe a la voie de signalisation de l'interaction plante-
bactérie. Elle aide a stimuler la croissance aérienne et racinaire et a maintenir la
structure de la plante. De nombreux PGPR sont connus pour la produire telles
Acetobacter diazotrophicus, Azospirillum lipoferum, Bacillus pumilus, Bacillus cereus,
Bacillus macrolides et Herbaspirillum seropedicae, Acinetobacter calcoaceticus
(Shaikh, 2015 ; Grover et al., 2020).

iv.  Ethyléne

L'éthylene est une phytohormone clé ayant une vaste gamme de fonctions
biologiques, y compris la croissance et le développement des plantes. Il favorise
I'initiation des racines, réduit le flétrissement, améliore la maturation des fruits, stimule
la germination des graines et active la production des autres hormones végétales
(Ahmed et al., 2017). La présence de 1-aminocyclopropane-1-carboxylate (ACC)
désaminase produit par des PGPR joue un rdle actif dans la modulation des niveaux
d'éthylene dans la les plantes (Figure 05) (Singh et al., 2019). Les bactéries

synthétisant I’ACC désaminase appartiennent aux genres Pseudomonas, Bacillus,
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Acinetobacter,  Azospirillum,  Achromobacter, = Enterobacter,  Burkholderia,
Agrobacterium, Alcaligenes, Rhizobium et Serratia (Ahmed et al., 2017).
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Figure 05 : Mécanisme de I'ACC-désaminase en association avec I’AIA en facilitant

la croissance végétale sous stress abiotique. ACC, 1-aminocyclopropane-1-carboxylate ;
IAA, acide indole-3-acétique ; SAM, S-adénosyl méthionine (Meena et al., 2020).

I1. 1. 2. Mécanismes indirects

L'action indirecte des micro-organismes pour favoriser la croissance des plantes
comprend la production d'agents de lutte biologique qui inactivent ou tuent les agents
pathogenes, offrant un environnement sain aux plantes (Naik et al., 2019 ; Dos Santos
et al., 2020).

L'antibiose, la compétition, la production d'enzymes lytiques (chitinases et
glucanases) capables d'hydrolyser les parois cellulaires fongiques sont considérées
comme des mécanismes indirects de promotion de la croissance (Bhattacharyya et
Jha, 2012). Les bactéries peuvent également améliorer indirectement la fertilité des sols
et la croissance des plantes en supprimant les agents pathogénes et en augmentant
I'immunité innée des plantes contre les agents pathogénes (Gupta et al., 2015 ;
Tabassum et al., 2017).
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A. Production des enzymes lytiques

La sécrétion et la production des enzymes lytiques est une caractéristique
essentielles des agents de lutte biologique pour prévenir le développement de microbes
pathogénes (Xie et al., 2016 ; Hakim et al., 2021). C’est un mécanisme utilisé par les
rhizobactéries favorisant la croissance des plantes par la production des enzymes telles
que : la B-1,3-glucanase, la B-1,4-glucanase, la f-1,6-glucanase, la cellulase, I’amylase
et la pectinase (Kumar et Dubey, 2012), la déshydrogénase, la chitinases, la protéase,
phosphatases, lipases (Lanteigne et al., 2012 ; Joshi et al., 2015 ; Hakim et al., 2021).

Ces enzymes présentent une activité hyperparasitaire attaquant les agents
pathogenes au niveau de la paroi cellulaire Par exemple: Bacillus cereus et Bacillus
cepacia produisent I’hydrolase qui rompent les parois cellulaires de plusieurs microbes
pathogénes du sol (Karthika et al., 2020). Grace a l'activité de ces enzymes, la plante
est protégée des différents stress biotiques et abiotiques en supprimant les champignons
pathogénes dont Botrytis cinerea, Fusarium oxysporum, Pythium ultimum,
Phytophthora spp., et Rhizoctonia solani (Yasmin et al., 2016 ; Chen et al., 2020).

B. Production des antibiotiques

L'un des mécanismes les plus étudiés et les plus puissants contre les microbes
pathogenes causant des maladies aux plantes est la production d'antibiotiques par des
souches rhizobactériennes (Hakim et al., 2021). C'est le processus de production et de
délivrance de molécules qui tuent ou ralentissent la croissance de l'agent pathogéne
cible (Fravel, 1988 ; Pinton et al., 2007). Les antibiotiques sont des composés
organiques hétérogenes de faible poids moléculaire qui se divisent en six classe: les
phénazines, les phloroglucinols, la pyolutéorine, la pyrrolnitrine, les lipopeptides
cycliques et le HCN (Haas et Défago 2005 ; Meena et al., 2020).

Parmi les différents PGPR, les espéces Bacillus spp. B. subtilis et Pseudomonas
spp., présentent la capacité de produire une large gamme d'antibiotiques qui peuvent
contrdler la croissance d'environ 23 types d'agents pathogénes des plantes (Nagorska et
al., 2007 ; Ulloa-Ogaz et al., 2015 ; Meena et al., 2020). La plupart des especes de
Pseudomonas produisent une grande variété d'antibiotiques : i) antifongiques telles :
phénazines, acide phénazine-1-carboxylique, phénazine-1-carboxamide, pyrrolnitrine,
pyolutéorine, 2,4diacétylphloroglucinol, rhamnolipides, oomycine A, cépaciamide A,
écomycines, viscosinamide, butyrolactones, N- butylbenzéne sulfonamide, pyocyanine),

i) antibactérienne (ex : acide pseudomonique andazomycine), antibiotiques
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antitumoraux (FR901463 et cépafungines) et iii) antivirale (ex : Karalicine) (Ramadan
et al., 2016). La bactérie Bacille spp., Produit également une grande variété de
antibiotiques antifongiques et antibactériens d’origine ribosomique ou non ribosomique.
Les antibiotiques d'origine ribosomique comprennent la subtilosine A, la subtilintas A,
la sublancine et ceux d'origine non ribosomale comprennent la chlorotétaine bacilysine,

la mycobacilline, rhizocticines, difficidine et bacillaene etc. (Wang et al., 2015).
C. Résistance systémique acquise et induite

La Résistance Systémique Acquise (RSA) et la Résistance Systémique Induite
(RSI) sont I'état physiologique de I'amélioration de la capacité défensive contre des
agents pathogenes dans des environnementaux particuliers et conduit a renforcer et a
stimuler le systeme de défense inné de la plante contre les attaques pathogenes
ultérieures. Le bio-amorcage des plantes a l'aide de PGPR induit une résistance
systémique a un large éventail d'agents pathogeénes des plantes (Naznin et al., 2013).
Cette « immunité » est activée apres que les plantes percoivent des molécules dites
« @licitrices » produits par les microorganismes bénéficiaires. Ce phénomene implique
la reconnaissance par 1’héte d’éliciteurs produits par 1’agent inducteur. La RSA est la
résistance déclenchée lorsqu'un agent pathogéne infecte les plantes, et la RSI est la
résistance déclenchée par les PGPR pour protéger les plantes contre les maladies. La
RSI semble étre la méme que la RSA. Lorsque l'inoculum PGPR est appliqué a une
plante, les PGPR induisent une résistance contre de nombreux agents pathogénes
bactériens dans la plante, cela conduit a une RSI (Rehman et al., 2020).

L’expression phénotypique du phénomene de la RSI peut étre divisée en quatre
étapes principales. Ces étapes sont :
1. La perception par la plante des molécules bactériennes responsables de 1’¢licitation
du phénomene,
2. La transmission du signal nécessaire a la systémisation du phénomene dans la plante,
3. La mise en alerte de la plante au niveau systémique qui, dans la plupart des cas, n’est
pas accompagnée de modifications majeures de 1’activité transcriptionnelle avant
I’attaque du pathogene,
4. L’expression du ou des mécanisme(s) de défense sensu stricto induits permettant de
limiter voire inhiber la pénétration du pathogéne dans les tissus de 1’hote végétal
(Cherif, 2018).
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D. Compétition

La présence des PGPR dans la rhizosphére génere dans certains cas une relation
de compétition trophique a I’avantage des bactéries bénéfiques. Cette compétition
s’exprime surtout par rapport au fer, ¢lément indispensable au métabolisme des
organismes aérobies (Kirdi, 2011). La compétition nutritionnelle et pour les niches
entre les PGPR et les agents pathogenes sont des interactions importantes qui
soutiennent indirectement la croissance des plantes en inhibant la croissance des agents
pathogénes (Rehman et al., 2020). Une telle compétition peut limiter la fixation de
I'agent phytopathogénes sur la plante, ce qui rend sa prolifération difficile. Cependant,
comme il n'est pas toujours possible de créer des mutants de PGPR plus ou moins
compétitifs pour la fixation a la surface de la plante, il existe un nombre relativement
limité de démonstrations sans équivoque de la capacité de PGPR de biocontrble a
surpasser les phytopathogénes et a empécher ainsi leur fonctionnement. En fait, on
pense géneralement que la compétitivité du PGPR agit de concert avec d'autres
mécanismes de biocontrdle pour contrecarrer le fonctionnement des phytopathogénes.
L'exemple de la compétition pour les nutriments dans le biocontréle de la fonte des
semis de Pythium aphanidermatum a été étudié dans les travaux de (Porcel et al., 2014)
montrant la compétitivité de Bacillus megaterium dans I'amélioration de la croissance

des plants de tomates (Olanrewaju et al., 2017).
Les micro-organismes entrent en compétition de deux maniéres :
i.  Compétition des ressources

Cela se produit lorsque les taux de croissance des deux populations sont limités par la
méme ressource et qu'une population a la capacité de diminuer la disponibilité de cette
ressource pour les autres populations. On I'appelle aussi concurrence indirecte,

concurrence passive et concurrence exploitante.
ii.  Compétition d'interférence

Elle se produit entre deux populations dans lesquelles I'une d'elles endommage
physiquement ou chimiquement I'habitat de I'autre population et I'exclut de I'habitation.
Cette relation est également appelée concurrence directe ou concurrence active (Selim
et Zayed, 2017).
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I.  Avantage des biofertilisants

Les biofertilisants rhizobactériens présentent de nombreux avantages par rapport
a leurs homologues chimiques d'un point de vue global. Par exemple, ils offrent des
méthodes écologiques, peu colteuses et efficaces pour augmenter le rendement des
cultures (Dhir et al., 2017) ( Figure 06).

L'utilisation de biofertilisants par les agriculteurs pauvres en ressources peut
augmenter le rendement des cultures et réduire les codts de production en diminuant le
besoin d'intrants chimiques (Suyal et al., 2016). Ou le rdle principal de I'application de
biofertilisants est d'augmenter la croissance des plantes sans effets secondaires néfastes
sur I'environnement (Mishra et al., 2013). Les rapports statistiques dans le monde
montrent que le colt des biofertilisants a base de rhizobacteéries est bien inférieur a celui
des engrais synthétiques nécessaires pour apporter la méme quantité de nutriments dans
le sol. En plus d'améliorer la croissance et le rendement des plantes en augmentant la
fertilitt du sol et la disponibilité des nutriments, l'utilisation de biofertilisants
rhizobactériens réduit également la pollution de I'environnement causée par les engrais
chimiques et protege les plantes contre de nombreux pathogenes du sol
(Brahmaprakash, 2012). Ces bioproduits peuvent également atténuer le stress
abiotique des plantes (Sharma et al., 2016). En outre, ils sont plus sirs a appliquer et
leurs activités sont plus spécifiques et efficaces en petites quantités et ils peuvent
survivre jusgu'aux saisons de culture suivantes, contrairement a leurs homologues
artificiels. Par exemple, l'utilisation continue de ces biofertilisants est avancée pour
permettre aux populations microbiennes bénéfiques de se développer dans les sols,
maintenant ainsi constamment la fertilité du sol (Malik et al., 2011). Contrairement aux
engrais synthétiques, dont jusqu'a 50 % sont perdus par lixiviation et/ou fixation dans le
sol, les biofertilisants ne sont pas sujets a la lixiviation et a la fixation dans le sol, et ont
une efficacité de plus de 90 % (Le Mire et al., 2016). De plus, les biofertilisants se
décomposent naturellement, et il n'y a donc aucun risque de persistance dans

I'environnement et pour la santé humaine (kaur et al., 2016).

26



Chapitre 03 : Avantages et applications des PGPR tant que biofertilisants

Plant Growth Promotion Rhizosphere colonization
and Protection advantages

Acquisition and solubilization
of nutrients:
Siderophores, P solubilization,
Nitrification and Nitrogen
Fixation

Antioxidant activities: Hiahl =
Superoxide dismutases, ighly competitive
Catalases, Glutathione rhizobacterium

peroxidases
\ )

4

Biofilm:
exopolysaccharides >
production

Volatile organic compounds:
2,3-butanediol, dimethy
disulfide
N,N-dimethyl-hexadecylamine

Antimicrobial compounds:
Lytic enzymes, Antibiotics

Motility and chemotaxis

—

ol

Figure 06 : Déférents avantages des PGPRs biofertilisants (Santoyo et al., 2021).

I1.  Impact de ’application des biofertilisants

Un biofertilisant n’est pas un engrais organique simple ou du fumier. Il s'agit
d'un milieu riche en microorganismes vivants appliqués sur les semences, le sol ou les
plantes vivantes. Ces microorganismes peuvent augmenter la disponibilité des
nutriments dans le sol (Vessey, 2003). Les biofertilisants contiennent différents types de
champignons, de bactéries racinaires ou d’autres microorganismes. lls forment une
relation mutuellement bénéfique ou symbiotique avec leurs plantes hotes
(Dineshkumar et al., 2018). Si Il'inoculant microbien n'est pas appliqué correctement,
les avantages des biofertilisants ne peuvent pas se manifester. En effet, la plupart des
biofertilisants microbiens sont hétérotropes, c'est-a-dire qu'ils ne peuvent pas synthétiser
leur propre nourriture et ils dépendent du carbone organique du sol pour leurs besoins
énergétiques et leur croissance (Aggani, 2013). Ces bactéries elles vivent soient en
colonisant la rhizosphére ou bien en symbiose avec les plantes supérieures. Ces modes
de vie leur permettent de tirer le carbone organique directement des racines. De ce fait,
les inoculants microbiens devraient étre appliquées de maniére a assurer leur adhésion a
la surface racinaire dans le cas ou 1’inoculant est appliqué directement sur la racine.

Dans le cas des cultures dont les graines sont semées directement dans le champ, les
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inoculants sont appliqués a travers les graines afin qu’ils puissent coloniser la région
rhizospherique lorsque les jeunes racines sont émergées apres la germination (Chang,
1994 ; Aggani, 2013).
Il. 1. Face aux métaux lourds

Les métaux lourds tels : Hg, As, Cd et Pb sont absorbés par les racines et
diffusent aux différentes parties des plantes. Ils perturbent par conséquent l'activité
métabolique de la plante, détériore le développement de la plante (Foy et al., 1978 ;
Bingham et al.,, 1986 ; Mukesh et al.,, 2020) et diminue considérablement la
productivité des cultures. Ces métaux lourds influencent directement le pH du sol et sa
texture, entravant ainsi la croissance des cultures (Hamid et al., 2021; Mohanty et al.,
2021). Lorsque les plantes sont exposees au stress des métaux lourds ou a d'autres stress
abiotiques, le niveau d'éthylene endogéne augmente (Lynch et Brown 1997 ; Meena
et al., 2017 ; Mukesh et al., 2020). Bien que les PGPR améliorent les propriétes du sol
grace a divers mécanismes de régulation des contaminants métalliques (Tableau 02).
La souche Pseudomonas koreensis AGB-1 isolée de Miscanthus sinensis (nommée
aussi : herbe a éléphant) possédant des génes marqueurs de métaux lourds dans leur
génome est connue comme agent efficace contre la toxicité des métaux (Babu et al.,
2015 ; Mukesh et al., 2020). Les PGPR présentent diverses stratégies telles que la
bioaccumulation, la bioasorption, la précipitation, I'oxydation et la réduction des métaux
via différentes voies enzymatiques. Ces mécanismes peuvent diminuer [I'effet toxique

des ions de ces métaux lourds (Sharma et Archana, 2016 ; Mohanty et al., 2021).
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Tableau 02 : Bioremédiation des métaux lourds par PGPR (Mohanty et al., 2021).

Plantes
PGPR hotes Meétal(s) Roéle du PGPR Références
-Phytoremédiation
Brevundimonas Scirpus Mercure accrue (Mishra et al., 2016)
Diminuta, Mucronatus | (HQ) - Diminution de la
Alcaligenes faecalis toxicité du sol
- Améliorer I'efficacité
Bacillus, Prosopis Chrome de
Staphylococcus, juliflora, Cadmium, | Phytoremédiation (Wani et Khan,
Aerococcus Lolium Cuivre, -Tolére une 2012)
mitiforum Plomb concentration élevée de
et zinc Chrome
- Améliorer la
Rhizobium sp, Pisum Chrome concentration de
Microbacterium sp. sativum %)) I'azote dans les plantes | (Mishra et al., 2016)
- Diminution de la
toxicité du chrome
- Diminution de la
Bacillus Brassica Plomb (Pb) | pollution des sols (Reichman, 2014)
Megaterium napus - Rendement total en
matiére seche des
plantes
- Exces de biomasse
Bradyrhizobium Helianthus Arsenic végétale
japonicum annuus (As) - Croissance sous (Yavar et al., 2014)
CB1809 et Triticuma concentration forte
estivum d’As
Mesorhizobium huakuii | Tomate Cadmium -Capacité importante (Sriprang et al.,
subsp. Astragalus des cellules a se lier au 2003)
rengei B3 sinicus Cd2
- Facilité
Bacillus subtilis SJ-101 Nickel I'accumulation de
Brassica Nickel (Zaidi et al., 2006)
juncea
Azotobacter - Croissance des
chroococcum Brassica Plomb plantes stimulée (Wu et al., 2006)
HKN-5, Bacillus juncea et zinc - Plante protégée de la
megaterium toxicité des métaux
HKP-1, B.
mucilaginosus
HKK-1
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Il. 2. Face alasécheresse et au stress salin

Le stress hydrique, la salinité, la sécheresse, les températures élevées et basses,
sont quelques exemples de stress qui font partie du stress abiotique (Gamalero et
Glick, 2012). Le stress hydrique réduit le potentiel hydrique des cellules végétales et la
pression de turgescence et par conséquent augmente la concentration des solutés dans
le cytosol. En réponse a la sécheresse, une augmentation de I'ABA, des osmolytes
compatibles et une surproduction d'especes réactives de I'oxygene se produisent. Dans
I'ensemble, les processus importants de croissance et de développement tels que
I'acquisition du métabolisme minéral et cellulaire sont arrétés (Christensen et al., 2007
; Munns et Tester 2008 ; Khan et al., 2011 ; Lisar et al., 2012).

Les réponses initiales de la plupart des plantes a la sécheresse et a la salinité sont
similaires ; les deux réponses sont largement dues au stress hydrique de la plante
(Munns et Tester 2008 ; Forni et al., 2017 ; Gamalero et Glick, 2022). Lorsque les
plantes sont exposees pour la premiere fois a des niveaux élevés de sel, une diminution
de leur taux de croissance se produit. Ceci est souvent suivi d'une lente reprise vers un
taux de croissance plus faible. Par la suite, suite a lI'absorption continue de sel par les
plantes, les ions sodium sont transloqués a travers le xyleme vers les pousses des
plantes, les feuilles et les pousses finissant par accumuler des niveaux éleves d'ions
sodium. La toxicité de I'accumulation d'ions sodium dans les plantes est généralement
considérée comme étant fonction des quantités excessives d'ions sodium qui entrent en
compétition avec les ions (Siddiqui et al., 2017 ; Gamalero et Glick, 2022), qui a leur
tour peuvent provoquer une fuite d'électrolytes des cellules végétales, une peroxydation
lipidique des membranes cellulaires végétales, une augmentation de la photorespiration,
une diminution de la transpiration, éventuellement du pollen la stérilité et une
diminution du taux de photosynthese de la plante, qui affectent tous négativement le

rendement et la qualité de la plante.

Différents mécanismes de PGPR, sont engagés dans l'amélioration de la
tolérance des plantes hotes aux stress abiotiques. L'effet protecteur de mécanismes
bactériens envers ces contraintes a été largement testé et validé pour un grand nombre
d'especes végétales et bactériennes (Tableau 03). L’ACC désaminase, I'TAA, la
cytokinine et les métabolites tels que la proline et le tréhalose présentent un large
éventail dans 1’améliorer la tolérance des plantes au stress salin et a la sécheresse

(Figure Q7).
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Tableau 03 : Amélioration des cultures exposées au stress abiotique par les PGPR
(Shah et al., 2021 ; Kumar et al., 2021 ).

Type de stress | PGPR Culture Réle du PGPR Références
-Réduction des ions de
Paenibacillus Soja Na+ dans les racines par
La salinité mucilaginosus (Glycine les composes organiques (Maetal., 2018)
max) volatiles et augmentation
de leur teneur en proline
-Augmentation de I'l|AA,
Arthrobacter Ble réduction de I'ABA et
La sécheresse et | protophormiae (SA3) et (Triticum | d'’ACC désaminase.
la salinité Dietzia  natronolimnaea | aestivum Ajustement de (Barnawal et al.,
(STR1) L) I'expression des 2017)
régulateurs de la
signalisation de I'éthylene
Klebsiella variicola F2
(KJ465989) Mais (Zea | -L'accumulation induite
La sécheresse Raoultella planticola YL2 | mays) de glycine-bétaine et de (Gou et al., 2015)
(KJ465991) choline qui conduita
Pseudomonas fluorescens diminution de la perte
Y X2 d'eau
L'inoculant unique de
RAAS3 (Variovorax Petit mil -Production d'ACC
paradoxus) et un inoculant | ou finger désaminase et
La sécheresse en quatre bactéries millet augmentation des ROS
Pseudomonas (Eleusine (Chandra et al.,
palleroniana, coracana) 2020)
(Pseudomonas fluorescens,
Pseudomonas
palleroniana)
Rhizobium leguminosarum
bv. Viciae Betterave | -Production d'ACC
La sécheresse et (Pisum désaminase qui favorise la | (Belimov et al., 2019)
les métaux sativum L.) | nodulation, la biomasse
lourds des racines et l'efficacité
de I’absorption de I'eau et
de nutriments
Pseudomonas
Stress de azotoformans FAP5 Blé_ _ -Amélioration des
(Triticum | différents paramétres (Ansari et al., 2021)
sécheresse asetivum) | morphologiques et
physiologiques par la
production du biofilm
Bacillus safensis (NCBI
Haute JX660689) and Ble -Amélioration de la
Ochrobactrum (Triticum | signalisation antioxydante | (Sarkar et al., 2018)
température pseudogrignonens (NCBI aestivum et réduction des lésions
JX660688) L.) des chloroplastes et des

membranes

31




Chapitre 03 : Avantages et applications des PGPR tant que biofertilisants

Induction of the antioxidant enzymes
Production of ACC deaminase

Induction of the synthesis of compatible
solutes {e.g., proline)

Trehalose production

| Exopolysaccharide release

sased plant biomass and fruit yield

%% Restored hormonal balance

M Improved nutrient uptake

Greater resistance to disease

Greater tolerance to salinity and drought
Higher survival rate

Figure 07 : Conséquences du stress salin et de la sécheresse sur les plantes et le role de
PGPR (Gamalero et Glick, 2022).

Il. 3. Meilleure assimilation des nutriments

Dans la rhizosphere, la densité importante de bactéries favorise la prise de
nutriments et leur disponibilité pour la plante (Van Loon, 2007). Les biofertilisants
augmentent l'azote et le phosphore disponibles pour les plantes plus naturellement que
les autres engrais. Les différentes variétés disponibles permettent aux producteurs
d'adapter les microorganismes utilisés aux besoins de plantes particuliéres. Les
biofertilisants sont simples a utiliser, méme pour les novices petits producteurs est
permise grace a la symbiose Rhizobium-légumineuses, et grace aux associations
Azospirillum-céréales, et Bacillus-céréales. En utilisant des traceurs 15N, il a pu étre
mis en évidence que la quantité d’azote totale chez le blé est augmentée de 7 a 12 %
grace a Azospirillum brasilense et Azospirillum lipoferum (Calvo et al., 2014).
De plus, des bactéries sont capables de solubiliser le phosphore. Le manque de
phosphore dans le sol est un probléeme important en agriculture. Méme un apport de
fertilisants contenant du phosphore ne le rend pas plus disponible pour la plante car il se
lie aux particules du sol (Calvo et al., 2014). Les deux principaux mécanismes de

solubilisation du phosphore sont 1’action d’une phosphatase, qui solubilise le phosphore
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organique, et la sécrétion d’acides organiques qui solubilisent le phosphore inorganique
(Beauchamp, 1993). Les acides organiques transforment le phosphore grace a leurs
groupes carboxyles et hydroxyles, en chélatant avec les cations lies aux phosphates, le
rendant soluble (Sharma et al., 2013). Ces acides organiques diminuent également le
PH ce qui permet la libération d’ions phosphates. La forme majoritaire de phosphore
organique est 1’acide phytique, contribuant a plus de 60% du phosphore organique.
Cependant, les plantes ne peuvent pas l’utiliser sous cette forme, ils doivent étre
dephosphorylés par des phosphatases (Calvo et al., 2014). Pour exemple, des
transporteurs de phosphate inorganique sont présents sur les hyphes de G.versiforme ce
qui facilite I’absorption directe du phosphate a partir du sol. Les bactéries identifiées
dans ce réle sont Pseudomonas spp, Bacillus spp, Streptomyces spp, Achromobacter
spp, Microccocus spp, Erwinia spp et Azospirillum spp. Les acides organiques qu’ils
liberent sont dépendants de leurs especes. Les champignons mycorhiziens arbusculaires
(AMF) contribuent également de fagon significative & la nutrition en phosphore
(Parniske, 2008). En plus du phosphore, le potassium est aussi un nutriment essentiel
que les micro-organismes peuvent solubiliser. Le potassium minéral est rendu soluble
grace aux acides organiques sécrétés par les micro-organismes, qui chélate les ions

silicones (Calvo et al., 2014).
I1l.  Défis et contraintes liés aux biofertilisants

Les biofertilisants nécessitent des précautions particulieres pour leur stockage a
long terme, car ils sont vivants (Goswami et al., 2016). lls doivent étre utilisés avant
leur date d'expiration. Si d'autres microorganismes contaminent le support ou si les
producteurs utilisent la mauvaise souche, ils ne seront pas aussi efficaces. Le sol doit
contenir suffisamment d'éléments nutritifs pour que les organismes biofertilisants
puissent prospérer et manifester leurs effets bénéfiques. Les biofertilisants sont
complémentaires aux autres engrais, mais ils ne peuvent pas les remplacer totalement.
En effet, ils peuvent perdre leur efficacité si le sol est trop chaud ou trop sec (Thomas
et al.,, 2019). Les sols excessivement acides ou alcalins entravent également la
croissance réussie des micro-organismes bénéfiques ; de plus, ils sont moins efficaces si

le sol contient un exces de leurs ennemis microbiologiques naturels.
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l. Marché mondial des PGPR biofertilisants

Le marché mondial des biofertilisants représente une fraction minuscule du
marché des produits agrochimiques synthétiques (Timmusk et al.,, 2017). Les
biofertilisants fixateurs d'azote dominent le marché avec une plus grande part dominent
d'environ 80 % (Figure 08), suivis par les biofertilisants solubilisant le phosphate, avec
une part de marché plus importante avec une maigre part de 14 % (Tableau 04)
(Timmusk et al., 2017 ; Soumare et al., 2020). Les Rhizobium spp, et Azotobacter spp,
et Azospirillum spp. Sont les principaux biofertilisants fixateurs d'azote disponibles sur
le marché. Bien que ces biofertilisants fixateurs d'azote soient principalement utilisés
pour la culture de légumineuses et d'autres plantes légumineuses, ils sont également
utilisés pour la production d'engrais. Légumineuses, ils sont également utilisés pour la
culture de certaines céréales et cultures commerciales (Timmusk et al., 2017 ;

Ferguson et al., 2019).

Géographiquement, le marché mondial des biofertilisants couvre plusieurs
régions du monde, telles que I'Amérique du Nord, I'Europe, I'Asie-Pacifique,
I'’Amérique latine, le Moyen-Orient et I'Afrique (Figure 08). En ce qui concerne les
revenus générés par la production de biofertilisants, I'Amérique du Nord (Etats-Unis,
Canada et Mexique) domine le marché mondial des biofertilisants, suivie de I'Europe
(Allemagne, Royaume-Uni, Espagne, Italie, Hongrie et France) et de la région Asie-
Pacifique (Chine, Japon, Inde, Australie, Nouvelle-Zélande et le reste de I'Asie)
(Tableau 04). En 2017, les marchés des biofertilisants marchés étaient évalués a 495
millions USD en Amérique du Nord, 450 millions USD en Europe, 284 millions USD
en Asie-Pacifique, 240 millions USD en Amérique du Sud et 44 millions USD en
Afrique (Soumare et al., 2020). On estime que le marché mondial des biofertilisants
atteindra 3,5 milliards d'USD en 2025. Certains des biofertilisants a base de PGPR

couramment utilisés et disponibles dans le monde.
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Tableau 04 : Un apercu des produits biofertilisants & base de PGPR disponibles dans le
monde (Soumare et al., 2020 ; Basu et al., 2021 ; Kumar et al., 2021).

Type de Nom de Souche (s) PGPR Pays du Région du
biofertilisant | biofertilisant fabricant | marché
Nitragin Rhizobia
Gold®
Cell-Tech® | Rhizobia USA
TagTeam® Rhizobia, Penicillium
bilaii
Custom N2 Paenibacillus
Polymyxa
Nodulator® | Bradyrhizobium
Japonicum Canada
Nodulator® | Bacillus subtilis, )
PRO Bradyrhizobium Amérique
Japonicum du Nord
Bioboots® Delftia acidovorans,
Bradyrhizobium sp.
_ Azofer® Azospirillum
Fixateurs Brasilense Mexique
d’azote  Rpizofer® | Rhizobium etli
Nitrofix® Azospirillum sp. Cuba
Rhizosum Azotobacter, vinelandii,
N® Rhizophagus, irregularis Espagne
Rhizosum Azospirillum sp.
Aqua
Legume Fix Rhizobium sp.,
Bradyrhizobium, UK
japonicum
BactoFil® Azospirillum, brasilense,
Al10 Azotobacter vinelandii,
Bacllius
Megaterium Hongrie | L’Europe
BactoFil® Bradyrhizobium
Soya japonicum
Phylazonit M | Azotobacter chroococcum,
Bacillus megaterium
Azotobacteri | Azospirillum brasilense B- Russie
n® 4485
Azoter Azotobacter chroococcum,
Azospirillum brasilense, Slovaquie

Bacillus megaterium
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Type de Nom de Souche (s) PGPR Pays du Région du
biofertilisant | biofertilisant fabricant | marché
TwinN® Azorhizobium sp.,
Azoarcus sp.,
Azospirillum sp. Australie
TripleN® Azorhizobium spp.,
Azoarcus spp.,
Azospirillum spp.
Bio-N Azospirillum spp. Philippine,
Australie
BioGro® Pseudomonas fluorescens /
putida, Klebsiella Viet Nam
pneumoniae, Citrobacter Asie-
freundii Pacifique
Mamezo® Rhizobia Japon
Agrilife Azotobacter chroococcum,
Nitrofix A. vinelandii, Acetobacter
diazotrophicus,
Azospirillum lipoferum,
Rhizobium japonicum
Ajay Azospirillum sp. Inde
Azospirillum
Fixateurs | Symbion N | Azospirillum sp.,
d’azote Rhizobium sp.,
Acetobacter sp.,
Azotobacter sp.
Zadspirillum | Azospirillum brasilense
Rizo-Liq Bradyrhizobium sp.,
Mesorhizobium
ciceri, Rhizobium spp. Argentine
Nodulest 10 | Bradyrhizobium
Japonicum Amérique
Rizo-Liq Top | Bradyrhizobium du sud
Japonicum
BiAgro 10® | Bradyrhizobium Argentine,
japonicum Brésil,
Bolivie
Dimargon® | Azotobacter chroococcum | Colombie
Nitrasec Rhizobium sp. Uruguay
Biofix Rhizobia Kenya
Nodumax Bradyrhizobium spp. Nigeria
Azo-N Azospirillum brasilense, A.
Lipoferum Afrique du | Afrique
Azo-N Plus Azospirillum brasilense, A. sud

lipoferum, Azotobacter
chroococcum
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Type de Nom de Souche (s) PGPR Pays du Région du
biofertilisant | biofertilisant fabricant | marché
Fosforina® Pseudomonas Amérique
Fluorescens Cuba du Nord
Rhizosum Bacillus megaterium,
PK® Frateuria aurantia, Espagne
Rhizophagus L’Europe
Irregularis
Phosphobacte | Bacillus megaterium Russie
Solubilisent | -rin var. phosphaticum
de phosphate | CataPult Bacillus spp., Australie
Glomus intraradices
Symbion van | Bacillus megaterium
Plus
P Sol B Pseudomonas striata, Inde Asie-
Bacillus polymyxa, Pacifique
B. megaterium
CBF Bacillus mucilaginosus, Chine
B. subtilis
Bio Phos® Bacillus megaterium Sri Lanka
Solubilisant | Rhizosum K | Frateuria aurantia Espagne | L’Europe
de potassium | K Sol B Frateuria aurantia Inde Asie-
Pacifique
Solubilisant | Biozink® PGPR consortia Asie-
de zinc Zn Sol B Thiobacillus Inde Pacifique
Thiooxidans
EVL PGPR consortia Canada | Amérique
Coating® du Nord
Amase® Pseudomonas Suéde L’Europe
Phytostimul- Azotoformans
ateurs Bio Gold Azotobacter Asie-
chroococcum, Sri Lanka | Pacifique
Pseudomonas
Fluorescens
Bioativo PGPR consortia Brésil Amérique
du sud
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Figure 08 : Taille et répartition du marché mondial des biofertilisants en millions
d'USD par région. La surface de chaque cercle est proportionnelle a la taille du marché
des biofertilisants (en millions d'USD) dans la région en question
(Soumare et al., 2020 ; Basu et al., 2021).

I1.  Stratégies de la commercialisation des biofertilisants

Bioformulations des produits pour la promotion de la croissance des plantes, la
fertilité des sols et la suppression des phytopathogenes offrent des alternatives vertes
aux produits agrochimiques conventionnels (Arora et al., 2016). Pour qu'un produit
produise l'effet désiré sur la culture, il doit étre parfaitement appliqué. Le
développement des inoculants a base de PGPR n'est pas strictement défini mais
comprend généralement les étapes suivantes : (Backer et al., 2018 ; Soumare et al.,
2020) (Figure 09)

1. Isolement des bactéries des racines ou d'autres tissus végétaux ;

2. Selectionner les bactéries les plus performantes sous conditions controlées de

laboratoire ;
3. Tester les activités PGPR sur le terrain pour une gamme de cultures ;

4. Evaluation des combinaisons possibles de souches et/ou de signaux ;
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5. Confirmation de I'absence des effets éco-toxicologiques ;

6. Préparation de la formule de produit, par exemple : tourbe, poudre granulaire, liquide

ou mouillable ;
7. Enregistrement et approbation réglementaire du produit ;

8. Commercialisation sur le marché.
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Figure 09 : Organigramme pour la sélection des souches microbiennes bénéfiques et les
différentes étapes impliquées dans la préparation et la commercialisation de
biofertilisants & base de PGPR (Basu et al., 2021 ; Kumar et al., 2021).

I1. 1. Préparation d’un biofertilisant

La formulation de I'inoculant est un aspect critique et doit étre préparée de
maniere a permettre une grande capacité de survie des PGPR de la période de stockage
a l'application (Soumare et al., 2019 ; Amenaghawon et al., 2021). La formulation du
bioinoculant comprend la préparation de I'inoculum, I'ajout d'additifs, le choix d'un bon
support, la stérilisation du matériau de support, la mise a I'échelle, les mesures de
contr6le de la qualité et un emballage approprié avec les meilleures méthodes de
livraison (Figure 09). La formulation peut étre a base solide ou liquide, la premiere peut
en outre étre seche ou humide selon les besoins (Berninger et al., 2017 ; Oliveira et
al., 2017 ; Berger et al., 2018).
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A. Formulation liquide

Les inoculants liquides dominent le marché car ils sont faciles & préparer et bon
marché par rapport aux formulations solides (Lee et al., 2016 ; Dey, 2021). La
préparation de ce type d’inoculum s'effectue en mélangeant les bactéries soit avec un
milieu de culture, soit avec une solution spécifique préalablement formulée comme
I'eau, I'huile et les polymeres constituent les inoculants liquides et ce dernier est
mélangé a la culture afin d'augmenter la stabilité, I'adhérence et la capacité de
dispersion (Mauricio, 2010 ; Lee et al., 2016). Il existe principalement deux facons de
traiter les semences pour 1’application d’inoculum liquide bactérien. La premicre facon
consiste @ mélanger les graines dans I’inoculum liquide et la deuxiéme a pulvériser

I’inoculum sur le sillon des semis (Mauricio, 2010).

Une fois la croissance des cultures bactériennes récoltée/préparée, certains
agents protecteurs comme les polyméres naturels (par exemple, la gomme de xanthane,
le carraghénane, la gomme arabique, l'alginate, la gélatine, etc.), les polymeres
synthétiques ( par exemple, la polyvinyle pyrrolidone (PVP) et I'alcool polyvinylique) ,
du glycérol, de I'huile horticole, des monosaccharides (glucose) ou des disaccharides
(par exemple, le lactose) sont ajoutés dans le milieu liquide pour prolonger la viabilité
de la culture microbienne pendant le stockage (Lee et al., 2016 ; Valetti et al., 2016 ;
Bernabeu et al., 2018). Il a été rapporté que les polyméres ajoutés créent un
microenvironnement ayant une activité de I'eau élevee, ce qui limite le transfert de
chaleur, maintenant ainsi les conditions nécessaires a la survie bactérienne (Mugnier et
Jung, 1985). Cependant, les microbes sont vulnérables aux stress abiotiques
principalement en raison de la limitation des nutriments et du choc thermique, ce qui
réduit la population de cellules viables (He et al., 2015 ; Berger et al.,, 2018 ;
Bernabeu et al., 2018). Le nombre minimum de cellules viables dans une formulation
doit étre de 10" ufc/mL pendant le stockage au froid et I'application (He et al., 2015 ;
Valetti et al., 2016).

B. Formulation solide

L’inoculum solide est le plus utilisé pour I’inoculation des légumineuses (Beck
et al., 1993). Les microorganismes peuvent également étre introduits dans le sol par
I’intermédiaire d’un inoculant solide, dont le composant principal est appelé support.

Un bon support doit avoir comme caractéristiques essentielles : la capacité de libérer un
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grand nombre de cellules viables dans de bonnes conditions physiologiques (Mauricio,
2010).

La formulation solide contenant des protecteurs, des additifs et des supports peut
étre humide ou seche, mais la composition reste plus ou moins la méme. Cependant,
dans la formulation humide, il n'y a pas de processus de séchage grace auquel la teneur
en eau reste élevée tout au long du stockage et méme pendant I'application également.
De plus, la formulation humide est a base d'alginate (Joe et al., 2014 ; Liffourrena et
Lucchesi, 2018), de tourbe (Oliveira et al.,, 2017 ; Zhou et al., 2017), dargile
(Schoebitz et al., 2014), de biogaz boues melangées a du sol enrichi (Mukhtar et al.,
2017) et du biochar (Tripti et al., 2017). Ils permettent d’améliorer le taux de survie des
bactéries (Mauricio, 2010). Les transporteurs doivent étre sélectionnés sur la base du
colt, de la toxicité, de la stabilité chimique et adaptés a la gestion par les agriculteurs
(Malus’a et al., 2012 ; Bashan et al.,, 2014). En formulation humide solide,
I'immobilisation du PGPR prévient l'effet des conditions sévéres et s'effectue soit par
formation de biofilm soit par adhésion sur un support soit par freinage sur des billes
d'alginate, les principaux supports utilisés pour I'inoculation de rhizobactéries dans le

sol: la tourbe, le talc, lI'argile et la vermiculite (Rabin et al., 2015).
Il. 2. Qualité des biofertilisants

La qualité des biofertilisants est l'un des problemes clés pour obtenir de
meilleures performances des cultures et augmenter le niveau d'adoption. L'assurance
qualité doit étre distinguée du controle qualité: alors que I'assurance qualité est effectuée
en interne tout au long de la production de biofertilisants, le controle qualité est effectué
sur les produits finaux par des laboratoires indépendants pour s'assurer que les normes
de qualité sont respectées (Herrmann et Lesueur, 2013 ; Atieno et al., 2019). Les
deux systemes sont essentiels pour maximiser les chances de succes de I'inoculation de

biofertilisants.

Le systeme d'assurance qualité doit garantir que la formulation du biofertilisant
doit étre hautement compétent pour la rhizosphere et respectueuse de I'environnement et
compatible aussi avec les autres rhizobactéries (c'est-a-dire absence d'agents pathogénes
humains et végétaux), et fournir des micro-organismes tolérant aux facteurs physico-
chimiques tels que la chaleur, la dessiccation, les radiations et oxydants, empéchant
ainsi le déclin de leur population pendant le stockage et le transport. Le nombre de
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micro-organismes doit étre suffisamment élevé (et les contaminants maintenus bas) tout
au long de la durée de conservation du produit pour coloniser les racines des plantes en
nombre significatif lors de l'inoculation et doit pouvoir favoriser la croissance des
plantes. Donc, il doit présenter un large spectre d'action, et toutes les instructions
concernant le stockage et I'application doivent étre clairement présentées sur I'étiquette
(Vejan et al., 2016 ; Atieno et al., 2019 ; Basu et al., 2021). Malheureusement, les
fabricants de biofertilisants ne sont souvent pas disposes a améliorer leur systéeme
d'assurance qualité, principalement en raison de l'investissement que cela nécessite,
ainsi que du manque de connaissances et d'installations (Herrmann et Lesueur, 2013)
Utilisation de biofertilisants de qualité incohérente peut entrainer des effets incohérents
sur les cultures et, par conséquent, les agriculteurs sont susceptibles de perdre confiance

dans les produits et la technologie en général (Husen et al., 2007 ; Vessey, 2003).

Pour éviter que des biofertilisants de mauvaise qualité n'atteignent le marché, le
cadre de contrble de la qualité doit étre bien défini au niveau national ou international
pour assurer la conformité aux normes prescrites, la securité et I'efficacité du produit
(Catroux et al., 2001 ; Herridge et al., 2002 ; Desyane, 2012 ; Banayo et al., 2012 ;
Masso et al., 2015). La participation a un programme de contrdle qualité peut étre
obligatoire ou volontaire selon la législation mais les facteurs contrdlés incluent
généralement la nature et I'efficacité de la ou des souches, le nombre de cellules viables,
I'absence de contamination significative, une formulation efficace et facile a appliquer. ,
une durée de conservation adéquate du produit, un emballage et des instructions
d'utilisation appropriés (Xavier et al., 2004 ; Lupwayi et al., 2011 ; Herrmann et al.,
2015 ; Basu et al., 2021). Cependant, les normes de qualité des biofertilisants ne
concernent généralement que les produits a base de rhizobium, varient fortement d'un
pays a l'autre et sont plus ou moins appliquées (Jenkins et Grzywacz, 2000 ; Lupwayi
et al., 2000 ; Stephens et Rask, 2000).

Il. 3. Limites de la production de biofertilisants

Plusieurs contraintes pesent sur la production commerciale de biofertilisants a
grande échelle notamment la mauvaise qualité du sol, la concurrence de la souche
inoculee, le stress abiotique, la contamination, le manque de souche efficace, de
compétences, de matériel de support, de sensibilisation, de stockage, et méme de

mangue d'expérience et les reglements et les normes de sécurité (Bharti et
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Suryavanshi, 2021). Le site crédibilité des biofertilisants dépend de I'étiquetage du
produit avec date d'expiration, le nom des microbes et leur action (Naveed et al., 2015 ;
Timmusk et al., 2017). Les fabricants doivent sélectionner les especes exotiques
robustes, qui doivent étre testées dans des conditions environnementales. Le contréle de
la qualité devrait étre obligatoire a tous les niveaux de la production de biofertilisants.
Le produit doit avoir une durée de vie de 2 a 3 mois, et qui peut étre prolongée en
ajoutant des additifs et des nutriments avec un support d'additifs et de nutriments. En
outre, l'accent doit étre mis sur I'amendement avec des matieres organiques comme le
lombricompost et le fumier de ferme (Mamnabi et al., 2020) afin de réduire
l'application d'engrais chimiques et de maintenir la qualit¢ de I'eau. L’application
d'engrais chimiques et de maintenir la qualité du sol et I'efficacité des PGPR sans
affecter la croissance et le rendement des cultures. La Co-inoculation ou consortium
microbien pourrait fournir un meilleur résultat de développement de la plante et une
meilleure absorption des nutriments (Zeffa et al., 2020 ; Santoyo et al., 2021) mais, il
doit y avoir une expérimentation appropriée pour étudier I'effet synergique des microbes
sur différentes cultures. Il doit y avoir des reglements pour le développement, la
maintenance et la promotion des biofertilisants. De plus, des subventions et des
incitations doivent étre données par le gouvernement aux agriculteurs pour promouvoir
I'agriculture biologique en utilisant les PGPR comme biofertilisants. L'encouragement
I'utilisation des biofertilisants peut aider a restaurer la fertilité du sol. De la fertilité des

sols avec I'avantage supplémentaire d'une culture durable.

I11.  Directives et précautions pour I'utilisation des PGPR comme biofertilisants

Les principales mesures de sécurité et les directives (Mahajan et Gupta, 2009 ;
Basu et al., 2021) essentielles a l'utilisation des PGPR comme biofertilisants sont les

suivantes :

* |l est essentiel que le biofertilisant fourni qui sera utilisé dans les champs soit de
bonne qualité, contienne 10’ cellules viables par gramme comme inoculum, et soit

acheté auprés d'un fabricant réputé ;

* Etant donné que le biofertilisant présente une spécificité, il ne doit étre utilisé que
pour la ou les culture(s) spécifiée(s) sur I'emballage du produit disponible dans le

commerce ;
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* Le sac de culture doit porter une étiquette indiguant le nom de la culture pour laquelle
il doit étre utilisé ;

* Lors de l'inoculation, I'excés de culture doit étre inoculé, ou les restes/résidus de
culture doivent étre immediatement placés dans les rainures du champ de maniere a ce

que les microorganismes inoculés puissent se développer ;

* Puisque les biofertilisants sont des produits microbiens, pour obtenir une meilleure
duree de vie, ils doivent étre stockés dans des endroits frais et ombrageés de préférence a

température ambiante (25-28 C°) ;

* Pendant le stockage ou l'application, le contact direct des biofertilisants avec des
produits agrochimiques (herbicides, herbicides et pesticides) doit étre strictement évite ;

* D'une maniere générale, 200 g de biofertilisant peuvent étre utilisés efficacement pour

traiter 10 kg de graines ;
* Dans le cas de conditions de sol défavorables, notamment lorsque le sol est fortement

acide, des amendements tels que la chaux ou le phosphate naturel sont généralement
préférables.
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Conclusion

Dans la rhizosphere différents microorganismes peuvent cohabiter la plante.
Parmi ces microorganismes, il existe les rhizobactéries qui pourraient manifester un
effet bénéfique sur la plante. Elles sont reconnues par une symbiose associative qui
s’agit d’une interaction avec des bénéfices reciproques entre les deux partenaires
(plantes/ microorganismes). Lorsque ces rhizobactéries contribuent a la croissance des
plantes elles sont appelées PGPR.

L'inoculation de biofertilisants est une stratégie prometteuse pour améliorer les
rendements des cultures et réduire l'utilisation d'engrais chimiques, créant ainsi une
agriculture durable respectueuse de I'environnement. Les interactions plantes-microbes
se produisant dans la rhizosphére ont permis I'échange de métabolites essentiels entre la
plante et le PGPR associé qui jouent un role important dans l'amélioration de
I'accessibilité des nutriments tels que N, P, K, Zn et S, dans la modulation des
phytohormones, la suppression des maladies des plantes et l'atténuation des stress

abiotiques.

Les biofertilisants nécessitent des précautions particuliéres pour leur stockage a
long terme, et pour prolonger leur survie et leur efficacité menant a I'amélioration de
la production végétale. Les biofertilisants sont complémentaires aux autres engrais,

mais ils ne peuvent pas les remplacer totalement.
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Les PGPR et leur impact sur la biofertilisation
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La quéte d'amélioration des rendements agricoles due a la pression sur la production alimentaire conduit a l'utilisation aveugle
des produits agrochimiques. Les biofertilisants apparaissent comme une alternative appropriée contre les impacts
environnementaux néfastes exercés par les produits chimiques synthétiques. Ces biofertilisants peuvent faciliter et améliorer la
croissance et le rendement des cultures d'une maniere respectueuse de I'environnement. 1ls contiennent des microbes vivants ou
dormants qui sont appliqués sur le sol ou utilisés pour le traitement des semences. L'un des principaux candidats est les
rhizobactéries. Ce sont un groupe de bactéries bénéfiques colonisant la rhizosphére en favorisant la promotion des plantes
(PGPR ou Plant Growth Promoting Rhizobacteria). Elles possédent certaines caractéristiques bénéfiques pour les plantes tant
au niveau de l'augmentation de la croissance gu'au niveau du contrdle des pathogenes. De ce fait, l'utilisation des PGPR comme
biofertilisants est une approche biologique prometteuse pour une agriculture durable.

Mots clés : Rhizobactéries, PGPR, Biofertilisation, Modes d’action, Application des biofertilisants.

The quest for improved agricultural yields due to increased pressure on food production leads to the indiscriminate use of
agrochemicals. Biofertilizers appear as a suitable alternative against the harmful environmental impacts exerted by synthetic
chemicals. These biofertilizers may facilitate and improve crop growth and yield in an environmentally friendly way. They
contain live or dormant microbes that are applied to the soil or used for seed treatment. One of the main candidates is
rhizobacteria. It’s a group of beneficial bacteria colonizing the rhizosphere by promoting the growth of plants (PGPR or Plant
Growth Promoting Rhizobacteria). They have certain beneficial characteristics for plants both in terms of increasing growth
and controlling pathogens. Therefore, the use of PGPR as biofertilizers is a promising biological approach for sustainable
agriculture.

Keywords: rhizobacteria, PGPR, Biofertilisation, modes of action, Application of biofertilizers.
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