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Résumeé des travaux de these

1. Introduction

1.1 Réle des phytohormones dans le développement de la symbiose
ectomycorhizienne

Pour pallier aux limitations nutritives des sols des forets tempérées et boréales, la plupart
des espéces d'arbres forment des associations mutualistes avec les champignons présents
dans le sol. Dans ces écosystemes forestiers, environ 6000-7000 especes d'arbres
interagissent avec plus de 20 000 espéces de basidiomycétes et d'ascomycétes pour former
des structures symbiotiques appelées ectomycorhizes (ECM). Ces tissus sont composés a la
fois de tissus racinaires et fongiques (van der Heijden et al., 2015 ; Martin et al., 2016). Les
champignons ectomycorhiziens contribuent au développement et a la santé des arbres en (i)
améliorant leur nutrition minérale (N,P) et hydrique, en échange de carbone issu de la
photosynthése (Tibbett & Sanders, 2002 ; Plassard & Dell, 2010 ; Lehto & Zwiazek, 2011) ;
(i) augmentant leur résistance aux stress biotiques et abiotiques (Luo et al., 2009 ; Pena et
al., 2013 ; Danielsen & Polle, 2014 ; Luo et al., 2018 ; Gonthier et al., 2019) ; (iii) participant
via leur réseau de mycélium extramatriciel au réseau appelé "wood wide web", permettant
I'échange de nutriments et de molécules de signalisation entre arbres voisins (Simard et al.,
1997 ; Klein et al.,, 2016) ; (iv) participant aux cycles des éléments minéraux par la
séquestration du carbone atmosphérique dans le sol et la dégradation de la matiére
organique (Lindahl & Tunlid, 2015 ; Nehls et al., 2016).

Les ECM sont des organes mixtes composés d'hyphes fongiques et de fines racines
latérales d'arbres. L’ontogenése d’'une ECM nécessite plusieurs étapes : d’'abord I'échange
de signaux pré-symbiotiques, suivie de la formation d’'un manteau fongique et enfin la
colonisation de l'apoplaste par les hyphes pour former le réseau de Hartig, zone ou les
échanges de nutriments entre les partenaires symbiotiques ont supposément lieu. Ainsi
avant le contact direct, les deux partenaires échangent des flavonoides, des phytohormones
et des petites protéines sécrétées pour une reconnaissance mutuelle et pour déclencher le
développement de racines latérales (Garcia et al., 2015). Ensuite, les hyphes fongiques
agrégées adherent a la surface des racines latérales et formant un épais manteau. La
formation du réseau d'Hartig s’accompagne de [l'allongement radial des cellules
épidermiques et corticales de la racine et d’'une modification de la composition des parois
des cellules fongiques et végétales permettant aux hyphes fongiques de croitre dans

I'apoplaste des cellules corticales (Balestrini & Kottke, 2016). Le développement d’'une ECM
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fonctionnelle nécessite donc un dialogue moléculaire sophistiqué et finement ajusté entre les
deux partenaires de l'interaction. Ce dialogue implique un échange de molécules volatiles et
solubles, ainsi que la sécrétion de protéines effectrices et d'enzymes. Ces échanges de
signaux ont un double objectif : (i) reprogrammer le développement des racines de I'héte et
des cellules fongiques et (ii) détourner I'immunité des plantes hétes.

Les premiers champignons ectomycorhiziens sont apparus il y a environ 140-180 millions
d'années, associés aux racines de Pinaceae (Brundrett, 2002). Depuis lors, les champignons
ectomycorhiziens ont évolué a plusieurs reprises a partir d'ancétres saprotrophes. Malgré
leur origine polyphylétique, les champignons ectomycorhiziens ont subi une perte
convergente d'enzymes dégradant la paroi cellulaire des cellules végétales (PCWDE) et de
peroxydases de classe Il oxydant la lignine, tout en développant un arsenal de petites
protéines sécrétées (SSPs) spécifiques pour chaque lignée phylogénétique (Kohler et al.,
2015). L'expression au cours de la mycorhization de génes fongiques codant des PCWDE,
des transporteurs de nutriments (N, P, C) et de petites protéines sécrétées (Mycorrhiza-
induced Small Secreted Proteins, MiSSPs) est nécessaire au développement de 'ECM,
méme si des mécanismes moléculaires spécifiques d'établissement de symbiose peuvent
aussi dépendre de I'espéce et résultent probablement d'une co-évolution avec I'arbre hote
(Martin et al., 2010).

Si la formation d’'une ECM nécessite une reprogrammation générale du transcriptome
des cellules fongiques, celui des cellules racinaires est également fortement modifié. La
modulation de I'immunité et du développement des racines des arbres se produit en partie
par l'accumulation et/ou une perception modifiée des phytohormones. Par exemple, lors de
la mycorhization la signalisation induite par l'auxine dans les racines de l'arbre hote favorise
le développement des racines latérales, probablement en lien avec la voie de signalisation
de I'éthylene (Felten et al., 2009 ; Splivallo et al., 2009). De plus, la protéine MiSSP7 de
Laccaria bicolor inhibe la voie de signalisation de I'acide jasmonique (AJ) dans les racines de
I'néte, en stabilisant le co-récepteur de signalisation de I'AJ du peuplier, PtJAZ6. Ainsi, la
protéine effectrice MiSSP7 est nécessaire au développement du réseau de Hartig,
probablement pour supprimer au moins en partie les réponses immunitaires des cellules
racinaires (Plett et al., 2014a). Cependant, la reprogrammation transcriptomique des racines
de peuplier déclenchée par MiSSP7 reste a identifier, ainsi que les relations pendant le
développement d'ECM entre la voie de signalisation de I'AJ et les autres voies de

signalisation hormonale.
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1.2. Objectifs de ces travaux de these

Cette thése a pour objectif d’élucider le role de la voie de signalisation de I'AJ et de celles
interagissant avec I’AJ comme l'acide gibbérellique (GA), I'acide salicylique (SA) et I'éthyléne
(ET), dans la régulation du réseau transcriptomique associé au développement de
l'interaction mutualiste entre le basidiomycéte ectomycorrhizien L. bicolor et l'arbre
angiosperme P. tremula x alba.

Pour ce faire, j’ai concentré mon travail sur trois aspects principaux : (i) comprendre le
meécanisme moléculaire par lequel l'effecteur fongique sécrété MiSSP7 supprime les
réponses du peuplier médiées par I'AJ ; (ii) évaluer si un(des) segment(s) de la signalisation
de I'AJ sont sélectivement réprimés pendant le développement d’ECM ; (iii) caractériser les
voies de signalisation hormonales et leurs interactions dans les racines du peuplier et
clarifier leur fonction pendant la colonisation fongique.

Pour I'étude du réle moléculaire de MiSSP7 dans le complexe de perception de I'AJ des
racines de peuplier, nous avons d'abord identifié l'interactome de PtJAZ6 par des études
d'interaction protéine-protéine. En effet, chez la plante modéle Arabidopsis, l'activité
transcriptionnelle de différents facteurs de transcription (FT) contrdle des réponses distinctes
a '’AJ (Chini et al., 2016). Ainsi, l'identification des FT interagissant avec PtJAZ6 dans les
racines de peuplier apparait cruciale pour comprendre l'influence de MiSSP7 sur I'expression
génique des racines hoétes. De plus, pour mieux comprendre l'activit¢ de MiSSP7 sur la
perception de I'AJ au niveau moléculaire, nous avons testé par triple-hybride si les
interactions entre PtJAZ6 et chacune des autres protéines du complexe étaient modifiées ou
non en présence de MiSSP7.

J’ai ensuite étudié le réle des FT associés a PtJAZ6 pendant le développement de 'ECM,
en générant des lignées transgéniques de peuplier surexprimant les FT d'intérét, ainsi que
des peupliers chimériques dont les racines expriment significativement moins (silencing) ces
mémes FT. L'analyse de I'architecture racinaire, du développement des ECM et du réseau
de Hartig des ECM de ces peupliers transgéniques a fourni des indications sur I'importance
de ces régulateurs de I'expression génique pour le développement de la relation mutualiste.
D'autre part, j’ai évalué si la colonisation fongique supprime sélectivement un sous-ensemble
des réponses dépendantes de 'AJ. L'objectif était de déterminer si une manipulation par le
champignon de limmunité des plantes et/ou dautres réponses (développement)
déclenchées par I'AJ est nécessaire pour la symbiose ECM. Ainsi, jai examiné, par
séquencage d'’ARN a haut débit, les transcriptomes de racines de peuplier colonisées ou non
par L. bicolor et traitées par I'ajout exogéne de MeJA. Dans le méme contexte expérimental,
jai également défini des génes de réponse a I'AJ dans les racines de peuplier et inspecté la

dynamique de leur expression au cours du développement de 'ECM.
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Enfin, jai également étudié le réle des voies de signalisation de l'acide salicylique,
I'éthylene et I'acide gibbérellique et de leur interaction avec la voie de signalisation de I'AJ,
dans la reprogrammation transcriptionnelle ayant cours pendant la formation de 'ECM. Dans
la méme série d'expériences, les concentrations de JAs, SA, GAs, cytokinines et abscisates
ont été quantifiés par spectrométrie de masse, pour obtenir des informations sur la

dynamique du métabolisme des phytohormones dans le développement de 'TECM.

2. La protéine effectrice MiSSP7 du champignon
ectomycorhizien Laccaria bicolor impacte I'interactome de
PtJAZ6, co-recepteur de I'AJ dans les racines de peuplier

L'établissement, le développement et le fonctionnement des racines ectomycorhiziennes
nécessitent une coordination stricte du développement, de I'immunité et de la physiologie
des cellules fongiques et végétales. Le contrble de ces processus est effectué, en partie, par
les phytohormones. En exploitant l'interaction mutualiste entre L. bicolor et Populus spp.
comme modéle pour étudier la symbiose ECM au niveau moléculaire, il a été démontré que
les hyphes du champignon L. bicolor sécrétent des petites protéines (MiSSPs) dans le
voisinage des racines du peuplier (Martin et al., 2008 ; Martin et al., 2016). L’'une d’entre elle,
MiSSP7, est un effecteur symbiotique nécessaire au développement de 'lECM (Plett et al.,
2011). MiSSP7 interagit physiquement avec la protéine JAZ6 de Populus trichocarpa
(PtJAZ6) dans le noyau des cellules hotes (Plett et al., 2014a). Cette interaction inhibe la
dégradation de PtJAZ6 en présence d’AJ et, par conséquent, supprime au moins certaines
réponses dépendantes de 'AJ permettant la colonisation fongique in planta. Cependant,
l'influence de l'interaction MiSSP7-PtJAZ6 sur le réseau transcriptomique des cellules
racinaires du peuplier reste encore inconnue. En particulier, il n'est pas clair si la stabilisation
de PtJAZ6 a un impact sur l'activité des FT en aval. En effet, différents FT interagissant avec
PtJAZ6 pourraient réguler des segments distincts de la signalisation de I'AJ, dont certains
pourraient étre perturbés en présence de la protéine effectrice MiSSP7.

Pour mieux comprendre l'altération de la perception et des réponses a I’AJ au cours du
développement d’ECM, la composition du complexe protéique associé a PtJAZ6 dans les
racines de peuplier a été déterminé. Un crible double-hybride en levure a permis d’identifier
un FT de peuplier JAM1, appartenant a la famille basic helix-loop-helix (bHLH), comme
partenaire d’interaction de PtJAZ6. Par la suite, les interactions entre PtJAZ6 et d'autres
protéines de peuplier candidates, selon leur homologie avec Arabidopsis, ont été testées en
levure et in planta par expression transitoire en feuilles de tabac. Enfin, jai évalué en
systeme levure triple-hybride si MiSSP7 modifie les spécificités de liaison de PtJAZ6 a ses

protéines associées.

18



Résumé des travaux de these

Ces études d'interaction protéine-protéine ont démontré que PtJAZ6 interagit avec une
protéine de la famille TOPLESS, deux protéines NINJA, plusieurs autres protéines JAZ et les
homologues du peuplier des FT bHLH d’Arabidopsis MYC2 et JAM1. Les génes codant pour
PtMYC2 et PtJAM1 ont subi une duplication dans le génome du peuplier, aboutissant a
l'existence de deux paralogues chacun: PtMYC2.1 (Potri.001G142200), PtMYC2.2
(Potri.003G092200), PtJAM1.1 (Potri.014G099700) et PtJAM1.2 (Potri.002G172100). Des
tests en levure simple-hybride suggérent que, comme chez Arabidopsis, les PtMYC2
agissent comme activateurs de transcription tandis que les PtJAM1 fonctionnent comme
répresseurs de transcription. De plus, une étude triple-hybride en levure a montré que
I'effecteur fongique MiSSP7 renforce la liaison de PtJAZ6 a PtMYC2.1 et affaiblit I'interaction
PtJAZ6-PtMYC2.2. Chez Arabidopsis, les protéines JAZ agissent en qualité de répresseurs
transcriptionnels par recrutement d’enzymes de remodelage de la chromatine de la famille
TOPLESS soit directement soit via la protéine NINJA (Howe et al., 2018). Ainsi, notre
résultat suggére qu'au contact du mycélium de L. bicolor I'activité transcriptionnelle de
PtMYC2.1 est inhibée, tandis que PtMYC2.2 est libéré de linhibition par PtJAZ6. De plus,
MiSSP7 affaiblit l'interaction entre PtJAZ6 et d'autres protéines PtJAZ, mais la fonction de
cette inhibition de ’homo- ou hétérodimérisation PtJAZ6 reste actuellement inconnue.

Nous avons montré qu'un effecteur symbiotique sécrété par un champignon mutualiste
peut favoriser l'interaction symbiotique en modifiant la dynamique des réseaux d'interaction
protéine-protéine associés aux signaux de I'AJ et en maintenant la répression des génes
régulés par PtMYC2.1. Le role de la concurrence possible entre les PtIMYC2 et les PtJAM1
pour la liaison a PtJAZ6 et aux promoteurs des génes cibles doit étre étudié dans les
recherches futures.

3. Le facteur de transcription PtaMYC2.1, associé a PtJAZ6,
impacte le développement du réseau de Hartig.

Les jasmonates sont une classe d'oxylipines dérivées d'acides gras impliqués dans
I'allongement des racines primaires, la formation de trichomes, la sénescence des feuilles, la
fertilité masculine et la défense (Wasternack & Hause, 2013 ; Howe et al., 2018). Il a été
montré que l'ajout exogéne d’AJ est délétere pour le développement de la symbiose ECM
entre les racines de Populus spp. et L. bicolor (Plett et al., 2014a,b). De plus, nous avons
découvert que le co-récepteur de I'AJ PtJAZ6, stabilisé par l'effecteur fongique MiSSP7,
interagit avec les FT PtMYC2 et PtJAM1. Chez Arabidopsis, le FT de la famille bHLH MYC2
coordonne une cascade transcriptionnelle favorisant la résistance aux insectes, la tolérance
au stress oxydatif et le métabolisme des flavonoides tout en ayant un impact négatif sur la

réponse aux pathogénes nécrotrophiques et la biosynthése des métabolites secondaires
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(Dombrecht et al., 2007). D'autre part, les FT bHLH du sous-groupe llid
bHLH17/JASMONATE ASSOCIATED MYC2-LIKE1 (JAM1), bHLH13/JAM2, bHLH3/JAM3 et
bHLH14 agissent comme répresseurs transcriptionnels impliqués pour atténuer les réponses
dépendantes de 'AJ, et sont en compétition avec MYC2 pour leur liaison au promoteur des
genes cibles (Howe et al., 2018). Ainsi, la vaste gamme de FT qui interagissent avec les
protéines JAZ, leurs différents profils d'expression et leur spectre spécifique de genes cibles
permettent une modulation précise des différentes réponses dépendantes de I'AJ aux
différents signaux liés au développement ou de I'environnement (Chini et al., 2016 ; Howe et
al., 2018).

Ayant montré dans le chapitre précédent que la fixation de MiSSP7 sur PtJAZ6 modifie la
force des interactions entre PtJAZ6 et ses FT associés, nous avons émis I'hypothése que les
FT PtaMYC2 et PtaJAM1 de Populus tremula x alba, respectivement des activateurs et des
répresseurs de transcription, jouent des roles opposés dans le développement des ECM.
Nous avons également émis I'hypothése que les deux paralogues PtaMYC2.1 et PtaMYC2.2
régulent I'expression de différents sous-ensembles de genes cibles et que I'activation ou la
répression de segments distincts de la voie de signalisation de I'AJ pourrait controler la
colonisation fongique des racines des arbres.

Pour évaluer le réle de PtaMYC2.1, PtaMYC2.2 et PtaJAM1.1 dans le développement
d’ECM, nous avons généré des lignées transgéniques de P. tremula x alba surexprimant ces
FT, ainsi que des peupliers chimériques dont les racines n’expriment plus ces genes par le
phénomeéne de silencing via ARN interférent (RNAI). Les peupliers surexprimants PtaJAM1.1
ont montré un développement accru du réseau d’Hartig, tandis que le phénotype opposé a
été observé pour les peupliers surexprimant PtaMYC2.1. Il manque encore des données
concernant la surexpression de PtaMYC2.2 et les lignées composites RNAi pour ces FT.
Ces résultats préliminaires confirment que I'activation de la signalisation de I'AJ est délétere
pour la formation du réseau d’Hartig (Plett et al., 2014a), mais ne démontrent pas que les
paralogues PtaMYC2.1 et PtaMYC2.2 ont un réle différent. Etonnamment, la colonisation par
L. bicolor des racines des lignées transgéniques témoins et surexprimant PtaMYC2.1
réprime l'expression du géne PtaMYC2.1. Puisque l'expression de PtaMYC2.1 dans les
lignées surexprimant est pilotée par le promoteur CaMV 35S, et non par le promoteur natif
de PtaMYC2.1, nous avons avancé |'hypothése que la diminution des transcrits de
PtaMYC2.1 se produirait par un mécanisme de « silencing » basé sur 'ARN plutét que par la
répression de la transcription.

Dans I'ensemble, ces résultats suggerent que PtaMYC2.1 et PtaJAM1.1 ont un impact
opposé sur le développement du réseau d’Hartig et que de multiples mécanismes de
régulation influencent l'expression génique dépendante de I'AJ lors de I'établissement
d'ECM. D'autres études seront nécessaires pour évaluer si PtaMYC2.1 et PtaMYC2.2
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régulent difféeremment la pénétration fongique dans I'apoplaste racinaire et pour identifier les

genes cibles directs et indirects de ces FT dans les racines de peuplier.

4. Laccaria bicolor modifie la sensibilité des racines de peuplier
aux phytohormones comme les jasmonates, gibbérellines,
salicylates et ethyléne.

Chez de nombreuses plantes modéles, la voie de signalisation de I'AJ est au centre d'un
réseau de régulation complexe impliquant l'interaction avec d'autres voies de signalisation
hormonale. Par exemple, I'antagonisme entre la voie de signalisation de I'AJ et celle de SA
régule I'équilibre entre la résistance des plantes aux pathogénes nécrotrophes et biotrophes
(Pieterse et al., 2012). La voie de signalisation de I'ET peut amplifier les réponses médiées
par I'AJ contre les pathogénes, mais contrer celles déclenchées par la blessure (Lorenzo et
al., 2003). De plus, 'antagonisme entre la voie de signalisation de I'AJ et celle de GA est
impliquée dans le compromis croissance-défense, empéchant les plantes de déployer des
ressources en croissance végeétative dans des conditions de stress environnemental (Guo et
al., 2018). Au cours de l'interaction entre le peuplier et L. bicolor, la biosynthése constitutive
de I'ET inhibe le développement du réseau de Hartig, probablement en empéchant
I'expression des génes impliqués dans la reconnaissance des deux partenaires et dans la
synthése des parois cellulaires (Plett et al., 2014b). Dans la méme étude, l'existence d'une
synergie entre la voie signalisation de I'AJ et celle de I'ET a été suggérée, en raison de la
signature transcriptionnelle similaire des racines de peuplier traitées par I'ajout exogene soit
d’AJ, soit I’ET. Au contraire, le traitement exogéne avec SA n'a pas eu d'impact sur le
développement de 'lECM (Plett et al., 2014b). Cependant, de nhombreuses questions sur le
réle exact de la voie de signalisation de I'AJ et son interaction avec les autres voies de
signalisation hormonale pendant la symbiose ectomycorhizienne restent sans réponse. Par
exemple, déterminer si l'inoculation fongique affecte les voies de signalisation hormonales a
des stades particuliers du développement de 'ECM nécessite de connaitre des génes
marqueurs pour les différentes hormones. Ces genes de réponse ne sont actuellement pas
connus pour les racines de peuplier. De plus, I'abondance de AJ, SA, ET et GA endogénes
dans les racines de peuplier colonisées et non colonisées n'a jamais été examinée. Enfin, il
n’y a pas de démonstration de l'existence d’interactions (antagonisme ou synergie) entre les
voies de signalisation des phytohormones dans les racines de peuplier et du réle de ces
interactions dans le développement d’'une ECM.

Ainsi, pour élucider le réle des phytohormones impliquées dans la défense et le
développement lors de I'établissement de I'ECM, j'ai d’abord examiné le paysage hormonal

d’'une ECM par hormonomique. De plus, jai identifi¢ et défini les génes de réponse a
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différentes phytohormones et a leur antagonisme ou synergie. Les profils d’expression de
ces genes de réponse ont été ensuite examinés au cours développement de I'ECM. Enfin,
une analyse transcriptomique globale par séquengage d'ARN de racines de peuplier
colonisées et non colonisées, traitées ou non aux hormones, a été réalisée.

Nous avons constaté que le développement d’'une ECM s’accompagne de I'accumulation
d'auxines, de SA et de cytokinines (sous forme de ribosides) par rapport a des racines non
mycorhizées. De plus, l'inoculation avec L. bicolor diminue la sensibilité des racines de
peuplier a un traitement exogéne par AJ, tout en augmentant leur sensibilité a SA, ET et GA.
Le traitement exogéne avec AJ, seul ou en combinaison avec d'autres phytohormones,
entraine une diminution du pourcentage de mycorhization et une forte inhibition du
développement du manteau fongique et du réseau de Hartig. Ces inhibitions de la
croissance fongique in planta sont probablement liées a l'activation d'un grand nombre de
genes liés a la défense dans les racines de peuplier traitées. Néanmoins, une branche de la
voie de signalisation de 'AJ/ET peut étre activée pendant le développement d’ECM pour
assurer I'équilibre correct entre l'intégrité et I'élasticité de la paroi cellulaire pour une
pénétration efficace de l'apoplaste racinaire par les hyphes fongiques. Nos résultats
suggérent qu'un déclenchement modéré de la voie de signalisation de I'AJ pourrait
contribuer a un développement optimal du réseau de Hartig en modulant la composition de
la paroi cellulaire de la plante et en supprimant le développement des poils racinaires, tandis
qu'un déclenchement intense de cette méme voie inhiberait la colonisation fongique par
activation des défenses des cellules racinaires. De plus, nous avons démontré qu’une
homéostasie hormonale équilibrée est essentielle au développement des structures
symbiotiques. Les fonctions spécifiques des diverses voies de signalisation hormonales dans
la reprogrammation transcriptomique des racines et des hyphes en interaction mériteraient

plus d'attention dans les recherches futures.

5. Conclusion et perspectives

Dans le cadre de cette thése, nous avons apporté de nouvelles connaissances sur le role
des hormones végétales dans la reprogrammation transcriptomique associée au
développement des ECM entre Populus spp. et le basidiomycéte L. bicolor. Nous nous
sommes particulierement concentrés sur la phytohormone AJ. Puisque la voie de
signalisation de I'AJ régule de nombreux aspects de la physiologie des plantes, notre objectif
principal était de déterminer si un sous-ensemble spécifique de réponses médiées par 'AJ
serait impliqué dans la régulation du développement d’'une ECM. Dans une perspective plus
large, nous avons également étudié les interactions possibles entre la voie de signalisation

de 'AJ et d'autres voies de signalisation hormonale dans les racines de peuplier, afin de
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mettre en évidence les contributions de I'équilibre entre différents signaux hormonaux au
réarrangement transcriptomique des racines colonisées par les champignons.

Nous avons procédé a la réalisation de nos objectifs a travers trois axes de recherche.
Tout d'abord, nous avons caractérisé le complexe de perception de 'AJ des racines de
peuplier, en étudiant l'interactome de PtJAZ6 via des études d'interaction protéine-protéine.
Cette approche a permis d'identifier les FT bHLH PtMYC2.1, PtMYC2.2 et PtJAM1.1 comme
étant potentiellement impliqués dans la régulation du développement symbiotique. Par la
suite, nous avons observé que la surexpression de PtaMYC2.1 limitait le développement du
réseau d’Hartig, tandis que la surexpression de PtaJAM1.1 le favorisait. Enfin, nous avons
constaté que la sensibilité des racines de peuplier a I'AJ est réduite pendant la colonisation
mycorhizienne et qu'un sous-ensemble de génes de réponse a I'AJ était régulé dans 'ECM.
L’ensemble de nos résultats suggére donc que la voie de signalisation de I'AJ est une voie
cruciale pour le développement du réseau de Hartig et que différents segments de la
signalisation de I'AJ régulent différentiellement la colonisation fongique in planta. Nous
émettons I'hypothése que PtMYC2.1 contrdlerait préférentiellement I'expression des génes
lies a la défense, et que la suppression de son activité est nécessaire pour la pénétration
fongique intracellulaire. D'autre part, PtMYC2.2 pourrait réguler des génes dépendants de
I’AJ impliqués dans la suppression des poils racinaires et la modification des propriétés de la
paroi cellulaire végétale, des processus nécessaires au développement des ECM.

Malgré les résultats obtenus, des preuves expérimentales supplémentaires sont
nécessaires pour valider notre modéle de travail. Par exemple, le séquencage d'’ARN a haut
débit sera utile pour déterminer les réponses transcriptionelles a la surexpression des FT
PtaMYC2 et PtaJAM1 dans les racines de peuplier colonisés, et pour identifier les génes
cibles de ces FT. De plus, l'immunoprécipitation de la chromatine couplée au séquencage
(ChlP-seq) en ciblant les protéines PtaMYC2 et PtaJAM1 permettrait de déterminer les
cibles directes de leur régulation transcriptionnelle. D'autres axes de recherche sur
I'identification des cibles d'autres effecteurs MiSSP et sur l'investigation de la communication
basée sur I'ARN entre les arbres et les champignons mutualistes pourraient étre poursuivis.
Dans l'ensemble, les résultats de cette thése permettent d'élucider une parti