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Résumé

Les plantes vivent en association avec de
vastes communautés de micro-organismes,
ou microbiotes, qui contribuent a la valeur
adaptative des plantes. |l est admis que la
majorité des membres du microbiote est
issue d’un réservoir local de diversité comme
le sol. Néanmoins une multitude d’espéces
microbiennes utilisent la graine comme
vecteur de dispersion. Cette transmission de
micro-organismes par les graines permet
d’assurer un processus d’héritage d’une
partie du microbiote végétal entre générations
de plantes. Ce document de synthése aborde
le microbiote des graines en se focalisant sur
(1) sa diversité, (2) I'origine de ses membres,
(3) les processus impliqués dans son
assemblage, (4) sa dynamique lors des
premiéres étapes d’installation des cultures,

(5) son réle fonctionnel et (6) son potentiel
pour l'ingénierie microbienne en agriculture.

Abstract

Plants are associated with vast communities of
micro-organisms, or microbiota, which contribute
to their adaptive value. It is usually
acknowledged that most members of the
microbiota originate from a local reservoir of
diversity, such as the soil. However, a multitude
of microbial species use the seed as a
dissemination vector. This transmission of micro-
organisms via seeds ensures plant microbiota
inheritance from one plant generation to the
next. Here, we review seed microbiota with a
particular emphasis on (1) its diversity, (2) the
origin of its members, (3) the processes involved
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in its assembly, (4) its dynamics during the early
stages of crop establishment, (5) its functional
role and (6) its potential for microbial engineering
in agriculture.
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diversité, écologie des communautés, graine,
installation des cultures, micro-organismes,
transmission
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Introduction

Historiquement la graine a été percue comme
un vecteur de dissémination de micro-
organismes phytopathogénes pouvant mener
a l'introduction de maladies dans de nouvelles
zones géographiques (Baker et Smith, 1966).
D’aprés la liste de référence de I'International
Seed Testing Association (ISTA v14, 2025),
474 bio-agresseurs ou agents pathogénes
potentiels ont été recensés au sein d'une
centaine de lots de semences récoltées sur 41
espéces végétales (Denancé et Grimault,
2022) (figure 1). C'est pourquoi I'obtention de
lots de semences dépourvus dagents
phytopathogénes est le point de départ de la
gestion des maladies végétales. Cette qualité

C\N;n:odes

(8~2)

—— - Acces libre
\ - J (ISTA website)
Bacteria
(37 ~17)
Denancé & Grimault,
Insects EPPO Bull. (2022)
(1~1)

Figure 1. Le nombre de bioagresseurs détectés sur semences (bleu) et transmis aux plantules (vert)
a éte répertorié suite a [’analyse de 714 références scientifiques (Denancé et Grimault, 2022).
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sanitaire optimale des lots de semences est le
fruit d’'un ensemble de mesures de gestion
prises durant la culture des porte-graines ainsi
que des traitements post-récolte.

Les semences hébergent une multitude

d’espéces microbiennes

La graine n’est pas un vecteur de dispersion
uniqguement réservé aux agents
phytopathogénes. L'essor des approches de
caracteérisation de la diversité microbienne par
séquencage d’amplicons, ou metabarcoding
(tableau 1), a permis d’estimer la composition
des communautés bactériennes et fongiques,
pathogénes ou non, associées aux semences.
Une récente méta-analyse répertoriant plus de
3 000 Ilots de semences collectés sur une
cinquantaine d'espéces végétales a recensé
des milliers d’espéces bactériennes et
fongiques associées aux lots analysés
(Simonin et al., 2022).

Tableau 1. Le metabarcoding.

Le metabarcoding est une technique fondée sur
U’amplification et le séquencage d’un fragment
d’ADN. Ce fragment doit posséder des régions
conservées a ses extrémités afin de garantir une
amplification de [’ensemble des micro-
organismes associés a un regne (archées,
bactéries, micro-eucaryotes).  Toutefois le
polymorphisme de séquence au sein de ce
fragment doit étre suffisamment important pour
distinguer les différents taxons. Des portions du
gene codant I’ARNr 16S sont généralement
utilisées pour estimer la composition des
communautés bactériennes. Ce gene est en effet
ubiquiste chez les procaryotes et présente des
régions polymorphes dites hypervariables. La
comparaison des séquences de ces régions
hypervariables permet de détecter la présence de
taxons bactériens au sein d’échantillons.

Cet atlas de la diversité microbienne associée
aux semences est consultable sur I'entrepét
Recherche Data Gouv (2021).

Les espéces microbiennes associées aux
semences sont principalement issues de
quatre  phyla  bactériens, que  sont
Actinomycetota, Bacillota, Bacteroidota,
Pseudomonadata (figure 2B) et de trois
classes fongiques que sont Dothideomycetes,
Sordariomycetes et Tremellomycetes
(Simonin et al., 2022). Ces mémes clades
sont trés frequemment détectés dans d’autres
compartiments végétaux, ou encore au
voisinage des racines ou a la surface des
feuilles (Trivedi et al., 2020). Toutefois
lensemble des espéces microbiennes
associées aux plantes ne se retrouvent pas
systématiquement au sein des semences.
C’est le cas notamment de plusieurs micro-
organismes telluriques comme les
champignons mycorhiziens a arbuscules
(Glomeromycétes) ou des bactéries formant
des nodosités avec les légumineuses comme
le genre Bradyrhizobium (Compant et al.,
2025). Ces observations indiquent qu’il existe
des mécanismes adaptatifs impliqués dans la
transmission a la semence.

S’il est assez difficile de distinguer le
microbiote  des graines des  autres
compartiments végétaux sur la base de sa
composition taxonomique, la taille de la
communauté (nombre d'individus) et sa
richesse spécifique (nombre d'espéces) sont
inférieures a celles de la phyllosphére et de la
rhizosphére. A titre d’exemple, une centaine
de cellules bactériennes réparties en une
petite dizaine d’espéces sont associées a une
graine de haricot (Chesneau et al., 2022),
tandis que I'on retrouve un million de cellules
et plus d’'un millier d’espéces dans un gramme
de sol avoisinant les racines (Pérez-Jaramillo
et al., 2019). Toutefois de trés fortes variations
de composition de communautés sont
observées au sein de graines collectées sur
une méme plante, voire d'un méme fruit
(Chesneau et al., 2022). Etant donné que la
diversité microbienne est trés souvent évaluée
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Figure 2. Diversité du microbiote des semences. (A) Espéces végétales ciblées. (B) Composition
taxonomique et (C) richesse bactérienne observée (Barret et al., 2015).

dans des lots d’'une centaine de semences, la
richesse spécifique peut atteindre jusqu’a 1 000
espéces bactériennes par échantillon (figure
2C).

Les membres du microbiote des semences
peuvent coloniser les différents tissus de la
graine, comme la surface de [I'embryon,
'endosperme ou le tégument (Abdelfattah et
al., 2023). Les micro-organismes localisés en
surface des tissus sont décrits comme
eépiphytes, alors que ceux présents au sein des
tissus sont catégorisés comme endophytes. La
distinction entre communautés endophytes et
épiphytes est généralement réalisée suite a
des traitements de stérilisation de surface des
graines. Ces protocoles sont toutefois
discutables, car ils ne permettent pas
totalement d’éliminer [I'ADN des micro-
organismes  épiphytes, qui sont alors
comptabilisés dans la fraction endophyte.

Les approches fondées sur la dissection des
différents tissus de la graine sont beaucoup
plus analytiques, mais non transposables a des
lots de semences. Une telle approche a par
exemple été effectuée sur des grains de blé, en
dissociant I'embryon, [I'endosperme et Ile
tégument (Robinson et al., 2016). Cette étude a
permis de mettre en évidence un gradient de

diversité microbienne croissant de I'embryon
vers les assisses cellulaires externes.

Origine des membres du microbiote des
semences

Trois voies principales sont employées par les
micro-organismes lors de leur transmission
aux semences (figure 3A). La premiere est
une voie de transmission interne des graines
via les tissus vasculaires. La deuxiéme est
une voie florale qui correspond a la
colonisation des tissus reproducteurs par un
inoculum aérien, inoculum qui colonise
ensuite les ovaires par la migration du tube
pollinique. Enfin la troisitme est une
contamination externe ou les micro-
organismes se retrouvent en surface des
graines lors d’'un contact avec les fruits ou
résidus de culture (Maude, 1996). Evaluer
avec précision l'importance relative de ces
voies de transmission repose sur des
analyses de localisation microscopique (figure
3B) fondées sur l'utilisation de souches
marquées avec un fluorophore (Darrasse et
al., 2018).

Une estimation du mode de transmission de
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Figure 3. Transmission des micro-organismes aux graines. (A) Schéma représentant les trois
principales voies de transmission des micro-organismes aux graines (d’aprés Maude 1996). (B)
Colonisation des graines de haricot par une souche de X. citri pv. fuscans marquée avec une
protéine fluorescente (Darrasse et al., 2018). (C) Fleur de colza visitée par Apis mellifera (Prado et

al., 2020).

lensemble des taxons microbiens peut
néanmoins étre réalisée de maniére indirecte
en collectant des données de séquencage sur
des sources dinoculum potentielles (par
exemple, I'atmosphére, les tissus végétaux, le
sol, les pollinisateurs) et en les comparant aux
données de seéquengage des communautés
microbiennes associées aux semences.

Ces approches ont notamment été réalisées
pour estimer la contribution de la voie florale
chez deux espéces végétales, le haricot et le
radis (Chesneau et al., 2020). Chez le haricot,
seulement 2 % des taxons bactériens détectés
dans les graines étaient également associés
aux fleurs. Pour le radis, environ un tiers des
membres du microbiote des graines était
détecté dans les fleurs.

Les différences du mode de pollinisation entre
ces deux espéces (autogame pour le haricot,
allogame pour le radis) pourraient expliquer la
contribution beaucoup plus importante de la
voie florale chez le radis. Les taxons transmis
par voie florale peuvent non seulement provenir
de l'atmosphére, mais également d’insectes
pollinisateurs. Les abeilles domestiques (figure
3C) sont par exemple capables de transférer
des taxons bactériens au microbiote des
graines de colza (Prado et al., 2020). Ces
observations ont des implications importantes
dans la réévaluation des services des

pollinisateurs, qui devraient inclure le transfert
de micro-organismes vers les graines.

Facteurs impliqués dans les processus
d'assemblage du microbiote des graines

Des variations importantes de composition du
microbiote des graines ont été mises en
évidence (figure 4) chez les graines de
différentes familles végétales comme les
Amaranthaceae, Asteraceae, Brassicaceae,
Cucurbitaceae, Fabaceae, Poaceae ou
Solanaceae (Simonin et al., 2022). Ces
différences  pourraient étre en partie
expliquées par la nature des réserves
accumulées entre familles botaniques (lipides,
protéines, sucres, eau) (Nelson 2004), la
durée des phases de développement de la
graine  (embryogenése, remplissage et
maturation) (Leprince et al., 2016) ou encore
le mode de pollinisation (allogamie vs
autogamie) (Chesneau et al., 2020). Ces
variations peuvent également étre associées a
la co-évolution entre la plante et son cortége
de micro-organismes. Par exemple, des
événements de domestication indépendants
au sein du genre Phaseolus, qui regroupe les
especes de haricots, provoquent des
changements similaires dans la composition
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Figure 4. Différences de composition des
communautés fongiques associées aux graines
de quatre especes végétales. Chaque point
représente une communauté fongique (estimée
via le séquencgage de la région intergénique
ITS1). La distance entre deux points dans cet
espace a deux dimensions est inversement
proportionnelle a leur similarité. Cette étude a
été réalisée sur huit génotypes par espece
végétale (bleu = blé, rouge = tomate, vert=
haricot, jaune = colza) produits dans deux zones
de productions (couleur claire ou foncée).

du microbiote des graines (Soldan et al., 2024).
Cette modification du microbiote est corrélée a
une altération des concentrations en calcium et
en magnésium au sein de graines (Soldan et
al., 2024). Ces résultats indiquent que les
changements  phénotypiques  sélectionnés
pendant la domestication influencent
directement la composition microbienne, offrant
des perspectives pour améeéliorer les
applications microbiennes en agriculture.

L'assemblage du microbiote des graines est
également influencé par des facteurs pédo-
climatiques propres a chaque zone de
production, ainsi que les itinéraires techniques
utilisés par les multiplicateurs. Par exemple,
une étude réalisée sur cinqg cultivars de haricot
multipliés sur deux sites distincts a établi que
60 % des \variations de structure des

communautés fongiques étaient expliquées
par le site de multiplication (Klaedtke et al.,
2016). Une autre étude effectuée sur un
méme site de multiplication de semences de
colza a mis en évidence un effet important de
lannée de récolte dans les variations de
composition bactérienne (15 %) et fongique
(65 %), confirmant Iimportance du filtre
environnemental pour les membres du
microbiote des semences (Rochefort et al.,
2019).

La sélection par I'environnement ou I'héte ne
permet pas d’expliquer I'ensemble des
variations de structure du microbiote des
graines. Ainsi la dérive écologique, qui
correspond a la perte aléatoire de membres
du microbiote, semble étre particulierement
importante au sein des communautés
bactériennes associées aux graines,
notamment lors des phases de maturation des
graines de radis (Rezki et al., 2018).

Transmission du microbiote des graines aux
plantules

La présence d'un micro-organisme a la
surface ou dans les tissus de la graine ne
garantit pas forcement sa transmission a la
plantule. Parmi les 474 bioagresseurs
répertoriées par I'ISTA, environ 40 % se
transmettent a la plantule (figure 1) (Denancé
et Grimault, 2022).

La germination des graines se caractérise par
des changements physiologiques rapides et la
libération d'exsudats composés de
métabolites primaires et spécialisés. Cette
exsudation exerce une pression sélective
importante sur les communautés
microbiennes des graines, pression
exacerbée par la compétition avec les
communautés microbiennes issues du sol. La
fraction du microbiote des graines transmises
aux plantules est trés variable en fonction des
dispositifs expérimentaux et des espéces
étudiées, et oscille entre 2% et 50 %
(Rochefort et al., 2019; Walsh et al., 2021).
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Pour la bactérie phytopathogéne X. citri pv.
fuscans, la transmission de la graine a la
plantule dépend en partie de sa taille de
population initiale (Darrasse et al., 2007). Cette
observation a été récemment confirmée avec
d’autres membres bactériens du microbiote des
graines de haricot (Arnault et al., 2024). En
effet, l'abondance des taxons bactériens
associés aux graines est significativement
corrélée a leur abondance sur plantules. Il est
alors possible de moduler la composition du
microbiote des plantules de haricot en inoculant
des souches lors de traitements post-récolte.
La concentration initiale des bactéries
associées aux graines n’explique cependant
pas totalement (~70% de Ila variance
observée) leur transmission a la plantule. En
effet, certaines souches se transmettent plus
efficacement que d’autres. L’enrichissement de
ces souches au sein de lhabitat plantule
pourraient étre associé a des déterminants
geneétiques spécifiques.

Les traits microbiens impliqués dans la primo-
colonisation des plantules sont largement
méconnus. Des approches de séquengage
aléatoire massif ont permis de corréler la
présence de certains taxons bactériens sur
plantules a une stratégie écologique de type
copiotrophe, a savoir un taux de croissance
important lorsque les ressources nutritionnelles
sont abondantes. En effet de hombreux génes
impliqués dans le transport et le métabolisme
des sucres et acides aminés étaient sur-
représentés au sein des plantules (Torres-
Cortés et al., 2018). La consommation efficace
des ressources nutritives (ou compétition
d’exploitation) semble étre un des facteurs clés
de la transmission des micro-organismes aux
plantules.

D’autres mécanismes fondés sur la production
de molécules antimicrobiennes (ou compétition
d’interférence) peuvent également moduler la
transmission des micro-organismes  aux
plantules. La compétition d’interférence via
I'injection de toxines aux activités multiples
(phospholipases, peptidases, DNAses) par un
systéme de sécrétion spécialisé, le T6SS, est

notamment impliquée dans les phases de
transmission de Stenotrophomonas rhizophila
aux plantules (Garin et al., 2024). Ce systéme
de sécrétion, permet d’'inhiber la croissance
de compétiteurs bactériens in vitro et in
planta, dont 'agent phytopathogene
Xanthomonas campestris pv. campestris
(Garin et al., 2024).

Impact du microbiote des graines sur
'installation des cultures

Si la structure taxonomique du microbiote des
graines est relativement bien caractérisée,
nous n‘avons encore que peu de
connaissances sur les fonctions réalisées par
ces communautés microbiennes et leurs
impacts sur le phénotype de I'héte.

La présence de certains champignons
endophytes transmis par les semences
(apparentés aux genres Epichloé et

Cladosporium) peut moduler des caractéres
importants pour la vigueur des graines comme
la levée de dormance ou la vitesse de
germination (Rétif et al., 2023). Des
changements de composition des
communautés microbiennes associées aux
semences ont également été corrélés a des
différences de taux de germination chez les
sétaires (Escobar-Rodriguez et al., 2020) ou
la vitesse de germination du colza (Rochefort
et al., 2019). Si les mécanismes impliqués
dans ces modulations phénotypiques ne sont
pas encore clairement établis, il est probable
que l'augmentation de la concentration en
gibbérellines soit en partie impliquée dans ces
modifications. En effet, des graines d’ivraie
stérilisées en surface ne sont pas capables de
sortir de dormance a moins d'étre
supplémentées en gibbérellines (Goggin et al.,
2015). Par ailleurs, une grande diversité de
gibbérellines a été détectée dans les filtrats de
cultures de plusieurs champignons
endophytes transmis par les semences
(Radhakrishnan et al., 2013).

De nombreux membres du microbiote des
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semences possédent également des activités
stimulatrices de croissance des plantes. Ce
potentiel biostimulant est généralement évalué
a des stades précoces de développement des
plantes (7 a 15 jours post-germination) suite a
linoculation de lots de graines avec les
souches ciblées. A titre d’exemple, 'inoculation
d’une souche de Cladosporium cladosporioides
promeut non seulement la croissance de son
héte (Suaeda salsa), mais également d’autres
espéces végeétales comme le copalme
d'Amérique  (Liquidambar  styraciflua) de
maniére dépendante de la concentration (Qin
et al., 2016). Par ailleurs, la réinoculation de
souches bactériennes affiliées a Lysinibacillus
sp. et a Paenibacillus dendritiformis améliore la
croissance de plantules de mais (Pal et al,
2022). La production d’acide indole 3-acétique
par ces deux endophytes bactériens pourrait
étre impliquée dans cette activité
biostimulatrice (Pal et al., 2022).

Certains membres du microbiote des graines
limitent le développement d’agents
phytopathogénes. C’est notamment le cas de
souches bactériennes de I'espéce Enterobacter
cloacae qui diminue l'incidence des fontes de
semis causées par Globisporangium ultimum
(Nelson 2004). Un élément clé du cycle
infectieux de G. ultimum est la germination
rapide des propagules suite a la libération
d’acides gras insaturés dans les exsudats des
graines. Les souches d’E. cloacae peuvent
métaboliser trés rapidement ces acides gras et,
ainsi, limiter la germination des propagules
(Nelson, 2004).

D’autres mécanismes de protection reposent
sur la production de molécules altérant la
biosynthése de facteurs de virulence. C’est le
cas d'une souche de Sphingomonas melonis,
bactérie endophyte présente dans des variétés
de riz partiellement résistantes a la brllure
bactérienne des semis causée par Burkholderia
plantarii (Matsumoto et al., 2021). S. melonis
confére une résistance aux plantules de riz en
produisant de I'acide anthranilique qui interfére
avec un regulateur transcriptionnel de B.
plantarii, altérant la production des facteurs de

virulence de cette derniére sans en affecter la
croissance (Matsumoto et al., 2021).

Enfin le microbiote des graines peut avoir des
conséquences a plus long terme sur
I'établissement des cultures en favorisant
l'installation de micro-organismes bénéfiques
pour la croissance de la plante. Ainsi des
grains de blé inoculés avec des souches de
Cladosporium vont favoriser le recrutement du
symbiote Phialocephala fortinii dans la
rhizosphére de cette espéce végétale (Ridout
et al., 2019). Les mécanismes impliqués dans
ce recrutement demeurent a ce jour inconnus.

Conclusions et perspectives

Une maniére de moduler la composition du
microbiote des graines est de passer par la
construction de communautés de micro-orga-
nismes simplifiées (Joubert et al., 2025). La
faible diversité des communautés micro-
biennes associées aux graines, conjuguée
aux processus de formulation post-récolte (par
exemple, enrobage ou pelliculage), font de la
graine un support idéal pour déployer ces
consortia microbiens.

Une stratégie complémentaire au déploiement
de consortia microbiens en traitement post-ré-
colte repose sur l'introduction de micro-orga-
nismes au sein de la plante mére avant que le
développement de la graine ne soit terminé.
Les micro-organismes inoculés se retrouvent
ensuite incorporés dans les tissus de la
graine. Cette approche, appelée EndoSeed, a
été notamment réalisée avec la bactérie Para-
burkholderia phytofirmans PsJN (Mitter et al.,
2017). L’inoculation par pulvérisation de PsJN
dans les fleurs des plantes méres permet son
inclusion dans les graines de plusieurs es-
péces cultivées telles que blé, mais, poivron
et soja. Comparativement aux méthodes d’en-
robage, la plus-value de cette technique ré-
side dans une meilleure survie des micro-or-
ganismes inoculés au sein des tissus de
graine et permet un stockage des lots de
graines inoculées a plus long terme.
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Quelle que soit la méthode d’inoculation sélec-
tionnée, il est nécessaire d’améliorer notre
compréhension des processus impliqués dans
lassemblage des communautés microbiennes
des plantules. En effet, I'efficacité d’inoculants
déployés sur graine peut étre réduite dans des
sols tres diversifiés (Walsh et al., 2021). Ce dé-
ficit de transmission pourrait étre expliqué par
la relation positive entre la diversité d’'une com-
munauté microbienne et sa résistance a l'inva-
sion. D’autres concepts comme la théorie des
niches écologiques, qui décrit la maniére dont
un organisme ou une population réagit a la ré-
partition des ressources et des concurrents,
pourrait guider le développement de consortia
microbiens se transmettant de maniére robuste
aux plantules. En effet, lors de la germination,
le relargage d’exsudats au voisinage des
graines va moduler le nombre de niches dispo-
nibles et, ainsi, modifier les interactions entre
les membres des communautés microbiennes
du sol et des graines (Joubert et al., 2025).
L'étude des stratégies d'histoire de vie micro-
bienne (croissance, reproduction, survie) pour-
rait également aider a identifier les traits favori-
sant une colonisation efficace. Il est également
impératif d'évaluer les effets a long terme de
ces inoculants sur les écosystémes du sol afin
de garantir des pratiques durables et respon-
sables.
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