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RESUME

Les bactéries du genre Pseudomonas appartiennent a la famille des
Pseudomonadaceae. Elles sont ubiquitaires et présentent un intérét particulier en
microbiologie médicale, alimentaire, aquatique et environnementale ainsi qu'en agronomie.
Certaines espéces sont potentiellement utilisables en agriculture et pour l'assainissement des
écosystemes pollués par des composés xénobiotiques. Le travail magistral de Palleroni et de
son équipe, basé sur la similarité de I'ARN ribosomal (ARNr), a révélé l'extréme
hétérogenéité du genre Pseudomonas et a permis le remaniement de celui-ci en 5 groupes
d'homologie d'ARNr. Cette restructuration a été par la suite confirmée notamment par
l'analyse numérique des caracteres phénotypiques, l'étude des ubiquinones, la détermination
du profile des acides gras cellulaires 3-hydroxy et le séquengage de I'ARNr 16S. Les bactéries
considérées a tort comme membres du genre Pseudomonas (groupes Il a V de Palleroni) ont
été assignées soit a des genres préexistants soit a des genres nouveaux. Les Pseudomonas
«sensu strictoy ou les «Pseudomonas vraisy correspondent au groupe I de Palleroni. Ce
genre rassemble une soixantaine d’espéces isolées de milieux différents. Celles-ci synthétisent
ou non des pyoverdines (pigments fluorescents) et se distinguent des genres apparentés par la
présence de l'ubiquinone 9 et des acides gras cellulaires caractéristiques [acides 3-
hydroxydécanoique (3-OH 10:0) et 3-hydroxydodécanoique (3-OH 12:0)] ainsi que par
l'absence d'accumulation de poly-f3-hydroxybutyrate.

Mots clés : taxonomie, Pseudomonas, ARN 16S
ABSTRACT
Bacteria of the genus Pseudomonas belong to the family Pseudomonadaceae. They
are ubiquitous and have a particular interest in medical, food, water and environmental

microbiology and agronomy. Some species are potentially usable in the field of agriculture
and for the sanitation of ecosystems polluted with xenobiotic compounds. The masterly work
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of Palleroni, based on ribosomal ribonucleic acid (rRNA) homology, has shown the depth
heterogeneity in the genus Pseudomonas and resulted the reshuffle of this genus in 5 groups
of rRNA homology. This restructuration was thereafter confirmed by recent investigations
including numerical analysis of phenotypic characters, ubiquinone study, determination of the
pattern of cellular fatty acids 3-hydroxy and 16S rRNA sequencing. Species taken as
Pseudomonas (groups Il to V of Palleroni) were assigned to preexisting genera or to new
genera. Pseudomonas «sensu strictoy are authentic Pseudomonas and correspond to group 1
of Palleroni. The genus gathers about sixty species that are isolated from various ecosystems.
These species may or may not produce fluorescent pigments called pyoverdines and can be
distinguished from related genera by the presence of ubiquinone 9 and the specific cellular
fatty acids 3-hydroxy [3-hydroxydecanoic (3-OH 10:0) and 3-hydroxydodecanoic (3-OH
12:0) acids] and are unable to accumulate the poly-f3-hydroxybutyrate.

Keywords: taxonomy, Pseudomonas, 16S RNA

La famille des Pseudomonadaceae appartient a un vaste groupe de bactéries ayant,
dans le passé par simple convention, regu la dénomination de "non-fermentants" (Hansen,
1991). Le genre type est celui des Pseudomonas dont la création remonte a 1894 par Migula.
Ce genre constitue 1'un des plus complexes parmi ceux des bactéries a Gram négatif. Les
espéces regroupées sont principalement des microorganismes saprophytes d'origine
essentiellement telluriques et aquatiques. Toutefois, ils peuvent étre isolés des végétaux, des
selles, des secrétions, de la surface de la peau, et des produits alimentaires. En produisant des
enzymes (protéases et lipases) qui sont a 'origine du dégagement des odeurs indésirables,
certaines especes de Pseudomonas sont responsables des altérations des denrées alimentaires
réfrigérées (Alquati et al., 2002) Dans le cas de la viande conservée a basse température on
retrouve notamment les especes P. fragi et P. lundenis (Dainty et al., 1983 ; Tryfinopoulou et
al., 2002). En milieu hospitalier, les Pseudomonas sont retrouvés dans 1'environnement
immédiat des patients (éviers, robinets et équipement sanitaire). Cette ubiquité est associée a
leur versatilité métabolique et leur capacité d'adaptation aux conditions les plus hostiles du
milieu [P. psychrophila est capable de croitre a des températures comprises entre -1°C et
35°C (Yumoto et al., 2001) alors que P. thermotolerans se développe jusqu'a une température
de +55°C (Manaia et Moore, 2002)], ainsi qu'a leur résistance élevée aux substances
antimicrobiennes (antibiotiques et antiseptiques).

L'action des bactéries du genre Pseudomonas varie selon les espéces et 1'hote.
Certaines espéces sont pathogénes pour I'homme, les animaux (Nishimori ef al., 2000) et les
plantes (Akkermans ef al., 1996 ; Munsch et Alatossava, 2002) alors que d'autres sont en
revanche utiles. Parmi les espéces utiles, certaines exercent des effets stimulants pour la
croissance des plantes. D'autres pourraient étre utilisées comme fertilisants des sols
puisqu'elles décomposent la matiére organique (Nielsen et al., 1998). En raison de leur
capacité de dégrader des composés xénobiotiques comme les hydrocarbures aromatiques et
leurs dérivés (Bouchez ef al., 1995 ; Johnsen et al., 1996 ; Andersen et al., 2000 ; Pandey et
al., 2002) ou les chlorates (Wolterink et al., 2002) ainsi que les nitrates (Campbell et al.,1995;
Kisseru et al., 2003), elles pourraient intervenir dans les processus de décontamination des
sols et de biodépollution des milieux aquatiques.

Le genre Pseudomonas, défini sur des caractéres de morphologie cellulaire et de
métabolisme, n'a cessé depuis sa création de subir des remaniements. La définition trop
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évasive a ses débuts accusait un manque de caractéres spécifiques et ainsi a entrainé son
extension considérable. Les nombreuses études ont conduit a la révision de la classification
des membres du genre Pseudomonas dénommé depuis lors Pseudomonas «sensu latoy
(Palleroni et al., 1973 ; De Vos et al., 1985 ; De Ley, 1992 ; Kersters et al., 1996 ; Anzai et
al., 2000). Actuellement, il est subdivisé en 5 groupes d'homologies d'ARN ribosomal
(ARNr) dont le groupe I correspond au genre Pseudomonas «sensu stricto» ou «Pseudomonas
vraisy.

La présente revue se propose de faire une synthése des travaux de recherche qui ont
conduit a la restructuration de la taxonomie des bactéries du genre Pseudomonas «sensu lato»
et de présenter succinctement les espéces du genre Pseudomonas «sensu stricto» ainsi que les
nouvelles espéces décrites au cours de ces les 3 derniéres années.

RESTRUCTURATION TAXONOMIQUE DU GENRE PSEUDOMONAS

Actuellement les bactéries du genre Pseudomonas correspondent a des bacilles a
Gram négatif, aérobies stricts, généralement mobiles grace a des flagelles en position polaire
(monotriche ou multitriche), chimiotrophes, a métabolisme oxydatif, catalase positive et
oxydase positive a I'exception des espéces phytopathogénes du «complexe P. syringae». Les
souches se cultivent facilement sur les milieux de culture usuels, type gélose nutritive et se
développent entre -1°C (Yumoto et al., 2001) et +55°C (Manaia and Moore, 2002). Le
contenu en guanine plus cytosine (GC%) de leur ADN est compris entre 58 et 72% (Colwell
etal., 1964 ; Colwell et al., 1965 ; Mandel, 1966 ; Palleroni et al., 1973 ; Yumoto et al., 2001;
Wolterink et al., 2002 ; Pandey et al., 2002). Le genre Pseudomonas «sensu stricto»
comprend actuellement une soixantaine d'espéces (Tableau 1). Cette classification repose sur
des critéres phénotypiques, génotypiques, et plus récemment sur la comparaison des
séquences des génes codant pour les ARN ribosomaux (ARNr). L'étude de I'ARNr (16+23S) a
été largement exploitée par Palleroni et son équipe (1973) qui ont clairement séparé les
especes du genre Pseudomonas «sensu lato» en 5 groupes d'homologie (Figure 1). A partir de
1975, le groupe De Ley, en Belgique, a appliqué systématiquement la technique d'hybridation
ADN/ARNr (16+23S) a la taxonomie du genre Pseudomonas (De Ley et De Smedt, 1975).
Les résultats de leurs travaux, qui ont inclus dans leur échantillonnage un ensemble important
de bacilles a Gram négatif (De Vos et De Ley, 1983 ; De Vos ef al., 1985 et 1989), ont
confirmé ceux de Palleroni et al. (1973). Les groupes d'’ARNr de Palleroni sont autant
d'illustrations de l'orientation phylogénétique et polyphasique prise par la taxonomie
contemporaine (Vandamme et al., 1996). La division du genre Pseudomonas, réalisée grace a
I'exploitation des données de I'ARNr (hybridation puis séquengage), est confirmée par les
analyses des quinones, des profiles des acides gras cellulaires 3-hydroxy (Moss ef al., 1972 ;
Ikemoto et al., 1978 ; Oyazu et Komagata, 1983 ; Sted, 1992 ; Vancannet et al., 1996) et de
certaines protéines dont EF-G (Bocchetta ez al., 1995), Hsp 40 (Bustard et Gupta, 1997), des
protéines enzymatiques comme celles impliquées dans la biosynthése de la tyrosine (Byng et
al., 1980) ou l'allostérie de la 3-deoxy-D-arabino-heptulosonate 7-phosphate synthétase
(Whitaker et al., 1981), les protéines ribosomales (Bocchetta et al., 2000), GrpE (Ahmad et
al., 2000) et la sous unité B de I'ARN polymérase ADN dépendante (Morse e al., 2002). Les
espéces ont été réassignées soit a des genres préexistants soit a de nouveaux genres. La Figure
2 illustre I'éclatement de ces 5 groupes d'ARNr. Progressivement, la taxonomie
contemporaine (Vandamme et al., 1996) a restreint le genre Pseudomonas au groupe 1 de
Palleroni (Kersters et al., 1996) ou «Pseudomonas vrais» qui se caractérisent par la présence
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TABLEAU 1

Liste des espéces de Pseudomonas «sensu stricto» Validées. Les Espéces Dites Validées
Sont Celles Qui Sont Reconnues Officiellement, Elles Ont Eté Décrites dans des Articles
Publiés par International Journal of Systematic Bacteriology et plus Tard par
International Journal of Systematic and Evolutionary Microbiology ou Citées dans la
Liste de Validation de Ces Mémes Périodiques Si Elles Ont Eté Publiées Ailleurs. Dans
le Texte, les Espéces non « Validées » Sont Mises entre Guillemets

P. abietaniphila® P. fuscovaginae™® P. oryzihabitans™
P. aeruginosa® P. gessardii* P. palleroniana'®
P. alcaligenes™ P. graminis’ P. parafulva™

P. alcaliphila™ P. grimontii’* P. plecoglossicida™
P. avellanae® P. halophila® P. pseudoalcaligenes™
P. azotoformans™ P. indica® P. psychrophila®
P. balearica® P. jessenii®® P. putida™

P. brassicacearum’ P. jinjuensis** P. rhodesiae®

P. brenneri® P. kilonensis™* P. saccharophila®
P. cannabina'® P. koreensis™ P. salomonii'®

P. cedrind’ P. libanensis" P. savastanoi'’

P. chloritidismutans®' P. lini" P. straminea™>’

P. chlororaphis®>* P. lundensis™ P. stutzeri®®

P. corrugata™ ¢ P. luteola®™ P. syringae™*

P. costantinii®® P. mandelii*® P. syzygii*

P. cremoricolorata™ P. mediterranea’ P. thermotolerans™
P. extremorientalis™ P. mendocina® P. thivervalensis'
P. ﬂavescens19 P. migulae40 P. tremae'®

P. ﬁuorescens35 P. monteilii'* P. umsonggensis24
P. fragi®® P. mosselii"! P. vancouverensis®'
P. frederiksbergensis® P. orientalis’ P. veronii"
Références :

1. Achouak et al (2000) ; 2. Andersen et al. (2000) ; 3. Baida et al. (2001) ; 4. Baida et al.
(2002) ; 5. Behrendt et al. (1999) ; 6. Bennasar et al. (1996) ; 7. Catara et al. (2002) ; 8.
Coroler et al. (1996); 9. Dabboussi et al. (1999a); 10. Dabboussi et al. (1999b); 11.
Dabboussi et al., (2002); 12. Delorme et al., (2002.); 13. Elomari et al., (1996); 14.
Elomari et al., (1997) ; 15. Fendrich et al., (1989) ; 16. Gardan et al., (2002) ; 17. Gardan et
al., (1992); 18. Gardan et al., (1999); 19. Hildebrand et al., (1994) ; 20. Ivanova et al.,
(2002) ; 21. Janse et al., (1996); 22. Johnson et Palleroni (1989); 23. Kodama et al.,
(1985) ; 24. Kwon et al., (2003) ; 25. Manaia et Moore (2002) ; 26. Miyajima et al.,
(1983) ; 27. Mohn et al., (1999) ; 28. Molin et al., (1986) ; 29. Munsch et al., (2002) ; 30.
Nishimori et al., (2000) ; 31. Pandey et al., (2002) ; 32. Roberts et al., (1990) ; 33. Scarlett
et al., (1978); 34. Sikorski et al. (2001); 35. Skerman et al., (1980); 36. Sutra et al,,
(1997) ; 37. Uchino et al., (2000) ; 38. Uchino et al., (2001) ; 39. Verhille et al., (1999a) ;
40. Verhille et al., (1999b) ; 41. Wolterink et al., (2002) ; 42.Young et al., (1996) ; 43.
Yumoto et al., (2001) ;44. Yumoto et al., (2002).
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de l'ubiquinone 9, comme quinone majeure (Oyazu and Komagata, 1983 ; Suzuki et al.,
1993), et des acides 3-hydroxydécanoique (3-OH 10:0) et 3-hydroxydodécanoique (3-OH
12:0), comme acides gras cellulaires spécifiques (Moss et al., 1972 ; Sted, 1992 ; Vancannety
et al., 1996) ainsi que par l'absence d'accumulation de poly-B-hydroxybutyrate, comme
réserve de carbone. La liste des espéces validées a ce jour est présentée au Tableau 1. La
relation «naturelle» entre les espéces du groupe d'ARN I a été déduite de la comparaison des
séquences de 'ARN 16S d'abord par les travaux de Moore et al. (1996), qui montrérent que
les especes du genre Pseudomonas se répartissaient en 2 groupes intragénériques («groupe P.
fluorescens» et «groupe P. aeruginosa»), puis d'une facon plus précise par Anzai et coll.
(2000), qui distinguent 6 groupes d'ARN 16S dont les détails sont illustrés dans la Figure3:
«groupe P. syringae», «groupe P. chlororaphisy, «groupe P. fluorescens», «groupe P.
putiday, «groupe P. stutzerix» et enfin «groupe P. aeruginosa».

P. testosteroni
P. cepacia P. acidovorans

P. pseudomallei
. mallei

. caryophylli

. palleronii

P. pickettii - flava

. pseudoflava

P. solanacearum ?
. saccharophila

P. delafieldii
P. maltophilia

III
I Vv

P. diminuta
P. cichorii

IV P. agarici

P. stutzeri canthomonas
. alcaligenes spp.

P. mendocina
P. pseudoalcaligenes
P. vesicularis

P. syringae ‘ d P. putida bv.A
e pv.glycinea . fluorescens bv.V
pv.phaseolicola . fluorescens bv. IV

P. n{rp.'enii P. aureofaciens
P. putida bv.B . fluorescens bv.d

P. fluorescens bv.[11 R
ﬂ P. flucrescens by.11  P. chlororaphis

Figure 1. Les 5 groupes d’homologie d’ARN ribosomal constituant le genre
Pseudomonas «sensu lato» selon Palleroni (1973).

LE GENRE PSEUDOMONAS "SENSU STRICTO"
Le genre Pseudomonas rassemble les especes dites «fluorescentes», dont les

souches produisent des pigments fluorescents dénommés pyoverdines, par opposition aux
espéces dites «non fluorescentes» qui n'en produisent pas.
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Pseudomonas «fluorescents»

Les espéces «fluorescentes» se caractérisent par la production de pyoverdines, qui
sont des pigments fluorescents jaune-verts avec une longueur d'onde d'excitation maximale de
370nm. Ces pigments sont synthétisés en grande quantité dans des conditions de cultures
carencées en fer (Meyer, 1977). Les pyoverdines jouent un rdle de sidérophore puisqu'elles
complexent les ions ferriques (Meyer et Abdallah, 1978) et facilitent le transport du fer au
travers de la membrane bactérienne (Meyer et Hornersperger, 1978 ; Meyer et al., 1979). Une
méthode de sidérotypage ¢laborée par Meyer et al. (1997) est prometteuse. Celle-ci s'appuie
sur la grande variété des pyoverdines qui caractérise les espéces «fluorescentes». Plus d'une
quarantaine de pyoverdines différentes ont été décrites. La méthode de sidérotypage permet
de détecter et d'identifier le type de sidérophore d'une souche donnée, de comparer les divers
sidérotypes et de classer les bactéries en sidérovars. Une corrélation étroite entre sidérovars et
genomovars' a été constatée sur un échantillon de 301 souches «fluorescentes» (Meyer et al.
2002). D'un point de vue taxonomique les Pseudomonas «fluorescents» sont trés complexes
(Rhodes, 1959; Jessen, 1965; Stanier et al., 1966). Les especes P. aeruginosa, P. fluorescens,
P. putida, P. chlororaphis, et les espéces phytopathogénes (P. syringae et "P. cichorii") sont
les plus représentatives.

Ralstonia
A

Hyd h

®_

I

—» | Acidovorax

NO

Comamonas

Brevindi, i Pseud "sensu sm'cro'j | Brevindimonas I

Figure 2. Restructuration taxonomique du genre Pseudomonas «sensu lato».

*Pseudomonas aeruginosa est 1'espéce type du genre, elle est la mieux connue et
la plus facile a identifier. Plusieurs descriptions complétes ont été publiées (Jessen, 1965 ;
Stanier et al ., 1966 ; Doudoroff et Palleroni, 1974). C'est aussi l'espéce du genre la mieux

' groupe de souches ayant des taux d'hybridation ADN/ADN compris entre 70 et 100%.
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caractérisée sur le plan génomique (Clarke et Richmond, 1965 ; Sokatch, 1986). Le
séquencage total du génome de P. aeruginosa (souche PAO1) a été réalisé par Stover et al.
(2000). Il est composé de 6,3 millions de paires de bases. L'analyse fait apparaitre
l'importance des génes de régulation qui représentent 8% des génes identifiés. De nombreux
geénes impliqués dans le catabolisme, le transport et I'efflux des composants organiques ainsi
que 4 systémes potentiels de chémotaxie sont également reconnus. Par ailleurs, de nombreux
plasmides transférables entre souches par conjugaison ou par transduction ont été identifiés et
la majorité des souches est multilysogeéne. Ces résultats expliquent les nombreuses variations
génétiques observées dans l'espéce avec pour conséquence, la fréquence de souches
multirésistantes aux antibiotiques (Danel et al., 1995 ; Morita et al., 2001 ; Wang et al., 2003;
MacGoman et al., 2003) et reflétent aussi la forte capacité d'adaptation de P. aeruginosa aux
diverses conditions de l'environnement.

* Pseudomonas fluorescens, a la différence de P. aeruginosa, est trés hétérogéne et
se subdivise en biotypes ou biovars (Stanier et al., 1970 ; Champion et al., 1980 ; Bossis et
al., 2000). Toutefois, pour Palleroni (1992) aucune de ces subdivisions n'est enticrement
satisfaisante, et des analyses taxonomiques plus poussées pourraient engendrer la description
d'espéces nouvelles. L'exemple le plus représentatif est la description de I'espéce
psychrotrophe isolée de la viande, P. lundensis (Molin et al., 1986), préalablement, décrite
comme un groupe bien défini au sein d'un des biovars.

* Pseudomonas putida est une espece saprophyte qui peut cependant étre isolée en
bactériologie médicale sans que son pouvoir pathogéne soit clairement établi. Elle a été
divisée par Stanier et al. (1966) en 2 biovars : le biovar A et le biovar B. Ce dernier est plus
proche de P. fluorescens que de P. putida biovar A. La position taxonomique de P. putida
biovar B est une question qui reste en suspens et nécessite un complément d'études
phénotypiques et génomiques (Yamamoto et Harayama, 1998 ; Bossis et al., 2000). La
nécessité d'une restructuration taxonomique de P. putida biovar B est révélée par les travaux
de Yamamoto et Harayama (1988) basés sur 'analyse des séquences des génes codant pour la
sous unité B de 'ADN gyrase (gyrB) et pour le facteur 5’° de 'ARN polymérase (rpoD) de 20
souches de Pseudomonas dont P. putida, P. fluorescens et P. chlororaphis. Sur la base des
séquences des genes gyrB et rpoD, 1'ensemble des souches se subdivise en 2 groupes dont I'un
rassemble la souche type de P. putida et toutes les souches du biovar A et 'autre incluant
toutes les souches du biovar B et les souches types des especes de P. fluorescens, P.
chlororaphis. La reconstruction de l'arbre phylogénétique des souches de P. putida, a partir
des séquences de 'ARNr 168S, ne distingue les 2 biovars A et B que lorsque les séquences des
régions variables sont exclues de I'analyse.

*Les espéces «fluorescentes» phytopathogénes : II existe des souches
phytopathogénes dans le groupe «fluorescents» ; l'espéce la plus représentative est P.
syringae. Elle se caractérise par une croissance lente sur les milieux de culture usuels, par
I'absence d'arginine dihydrolase et par une réaction positive au test d’hypersensibilité des
feuilles de tabac. Elle n'utilise que trés peu de substrats carbonés. A leur tour, les
Pseudomonas «fluorescents» phytopathogénes se subdivisent en 2 groupes : celui des espéces
a oxydase négative, qui inclut les pathovars de P. syringae et souches apparentées, et celui des
espéces a oxydase positive, incluant "P. cichorii", P. corrugata, P. fuscovaginae, "P.
tolaasii", "P. asplenii" et "P. marginalis" (Gardan et al., 2002). L'espéce P. syringae a été
originalement isolée du lilas (Syringae vulgaris). Elle a été identifiée par la suite sur une
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Figure 3. Arbre phylogénétique des espéces du genre Pseudomonas «sensu stricto»
construit par Anzai et al. (2000) sur la base du séquencage de I’ARN ribosomal. Le
groupe “Pseudomonas pertucinogena” comprend 2 espéces non validées ; il n’appartient
donc pas au genre Pseudomonas «sensu stricto».
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grande variétés d'hotes (canne a sucre, café, blé, caroube, soja, tournesol, seigle, mais,
concombre, chou, tabac, pomme, péche, haricot, mire, olivier, sésame, thé et pois) puis
reclassée en pathovars® (Young et al., 1978), dont certains étaient considérés par Young
(1991) comme des especes nouvelles potentielles. Dans le Bergey's Manual of Systematic
Bacteriology (édition de 1984), Palleroni retient 1'existence de 47 pathovars de P. syringae.
En 1999, Gardan et al. ont publié un travail majeur d'hybridation ADN/ADN et de ribotypage
sur la presque totalité des pathovars de P. syringae. Ainsi ils ont décrit 9 genomovars au sein
d'un échantillon de 48 pathovars et de 8 espéces apparentées. Le genomovar 1 comprend la
souche type de P. syringae et 9 souches représentant chacune un pathovar de P. syringae. 11
correspond au «groupe syringae» de Pecknold et Grogan (1973). Le genomovar 2 comprend
20 souches : 4 souches types d'espéce (P. savastonoi, "P. ficuserectae", "P. meliae" et "P.
amygdali") ainsi que 16 souches représentant chacune un pathovar de P. syringae. Les 4
espéces incluses dans le genomovar 2 sont synonymes et la dénomination de "P. amygdali"
devrait étre la seule correcte. Ce genomovar correspond au «groupe morsprunorumy» de
Pecknold et Grogan (1973). Le genomovar 3 rassemble 14 souches représentant chacune un
pathovar (pv) de P. syringae. Ce genomovar qui n'inclut aucune souche type correspond au
«groupe tomato» de Pecknold et Grogan (1973). Le genomovar 4 regroupe la souche type de
I'espéce "P. coronafaciens" qui devrait donc étre validée. Le genomovar 5 qui n'inclut qu'une
seule souche, P. syringae. pv tomato est ¢levé au rang de genomovar par Gardan et al. (1999).
Le genomovar 6 inclut 2 pathovars de P. syringae ainsi que la souche type de l'espéce "P.
viridiflava". Le genomovar 7 rassemble 5 souches représentant 2 pathovars de P. syringae (P.
syringae. pv tagetis et P. syringae. pv helianthi). Les auteurs proposent de dénommer
provisoirement ce genomovar «groupe fagetis». Le genomovar 8 rassemble 6 pathovars ainsi
que la souche type de P. avellanae, espéce dont l'existence est donc taxonomiquement
vérifiée. Enfin, le genomovar 9 est formé de 3 souches de P. syringae pv cannabina et Gardan
et al. (1999) proposent d'élever ce pathovar au rang d'espece nouvelle : P. cannabina.

Dans le «groupe fluorescent» 1'équipe de Izard et Leclerc a décrit de nouvelles
espéces de Pseudomonas isolées d'eaux minérales naturelles francaises : P. veronii (Elomari
et al., 1995), P. rhodesiae (Coroler et al., 1996), P. jessenii et P. mandelii (Verhille et al.,
1999a), P. gessardii, P. migulae (Verhille et al., 1999b), P. grimontii (Baida et al., 2002) et P.
brenneri (Baida et al., 2001). Trois autres espéces de «Pseudomonas fluorescents» ont été
isolées d'eaux de sources libanaises : P. libanensis (Dabboussi et al., 1998 et 1999a), P.
cedrina originellement dénommée P. cedrella (International Journal of Systematic and
Evolutionary Microbiology : validation list n°48) et P. orientalis (Dabboussi et al., 1999b).
Les tests de virulence réalisés in-vitro par Dabboussi et al. (2000) montrent que sur
I'ensemble des souches de P. libanesis, P. cedrina et P. orientalis, seules 2 souches de P.
libanesis se sont révélées cytotoxiques pour les cellules humaines HEP-2. Les souches des
especes P. cedrina et P. orientalis ne présentaient aucune propriété d'adhésion, d'invasion ou
de cytotoxicité. Par ailleurs, les 3 espéces ne produisaient pas d'enzymes majeures associées a
la virulence. Récemment, Ajithkumar et al. (2003) ont décrit la sous espéce (subsp.) P.
veronii subsp. inensis isolée de boue activée. Enfin, les espéces P. monteilii, (Elomari et al.,
1995 et 1997) et P. mosselii (Dabboussi et al., 2002), ont été isolées en bactériologiec médicale
sans que leur pouvoir pathogéne pour I'homme ne soit connu a l'heure actuelle. Les souches
de P. mosselii peuvent étre distinguées des autres especes fluorescentes notamment par la

2 . . .
groupe de souches rassemblées sur la base commune de leur pouvoir pathogéne.
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technique nouvelle de sidérotypage mise au point par Meyer et al. (2002). La caractérisation
de l'espéce P. grimontii, résulte de la révision de la position taxonomique de souches
constituant le groupe "97-514" de Pseudomonas «fluorescentsy isolées par 1'équipe de Izard et
Leclerc a partir d'eaux minérales naturelles frangaises.

Les nouvelles especes de Pseudomonas «fluorescents» qui viennent d'étre décrites
sont : P. plecoglossicida isolée d'ayus (Plecoglossus altivelis) ou poisson parfumé (que l'on
consomme en extréme orient) atteint d'ascite hémorragique. Cette espéces est
phénotypiquement et phylogénetiquement (séquengage de 'ARN 16S) proche de P. putida
biovar A mais elle réduit les nitrates en nitrites (Nishimori et al., 2000). P. psychrophila,
isolée d'une chambre froide destinée a la conservation des denrées alimentaires, se distingue
par sa capacité de croitre a -1°C mais pas a 40°C. Elle est phylogénétiquement proche des
espéces P. fragi, P. lundensis (capables de dégrader les viandes conservées a basse
température) et P. chlororaphis (Yumoto et al., 2001). L'espece P. extremorientalis a été
isolée d'un réservoir d'eau potable; elle est phylogénétiquement proche de "P. tolaasii", P.
veronii et P. rhodesiae (Ivanova et al. 2002). L'espéce P. costantinii est une espece
phytopathogene pour les champignons de couche (Agaricus bisporus) chez qui elle provoque
la maladie de taches brunes (Munsch ef al. 2002). L'espece P. salomonii est responsable de la
maladie dénommée communément "Café au lait" ; elle est phytopathogéne pour l'ail. L'espéce
P. palleroniana a été isolée a partir de plants de riz ; sa pathogéneicité est faible ou nulle pour
le riz, sa réaction d'hypersensibilité aux feuilles de tabac est négative (Gardan et al. 2002).
Les souches de 'espéce P. lini ont été isolées du sol, elles sont proches de P. mandelii. Les 8
souches constituant cette espéce se subdivisent en 2 sidérovars différents (Delorme et al.,
2002).

Pseudomonas non fluorescents

Les espéces «non fluorescentes» sont classiquement regroupées dans 2 ensembles :
le groupe «alcaligenes» et le groupe «stutzeri».

* Le groupe «alcaligenes», défini par Stanier et al. (1966) sur la base de criteres
phénotypiques, comprend P. alcaligenes et P. pseudoalcaligenes. Ces auteurs ont souligné
des similarités phénotypiques entre les 2 espéces, qu'ils ont rassemblées dans le sous-groupe
«alcaligenesy, qui sera réétudié par la suite par Ralston-Barrett et al. (1976). Ils sont aussi
constaté des similarités entre Comamonas (Pseudomonas) acidovorans et Comamonas
(Pseudomonas) testosteroni qu'ils ont dénommé sous-groupe «acidovorans». Pickett et
Greenwood (1986) ont montré les difficultés du diagnostic phénotypique différentiel entre P.
alcaligenes et C. (Pseudomonas) testosteroni. 1ls ont noté cependant l'intérét du type de
flagellation et de I'accumulation du poly-8-hydroxybutyrate.

* Le groupe «stutzeri» (Palleroni et al., 1970) rassemble les espéces P. stutzeri et
P. mendocina. P. stutzeri est une espece ubiquitaire. Elle est reconnue comme étant tres
hétérogene (Rossello-Mora et al., 1991) et comprend 7 genomovars différents. Leur existence
a été confirmée par le séquencage de I'ARN 16S et le genomovar VI a été élevé au rang
d'espéce, P. balearica (Bennasar et al., 1996). L'organisation du génome de P. stutzeri a été
étudiée pour tenter de comprendre le processus de diversification génétique ainsi que les
capacités adaptatives (niches écologiques) de l'espéce (Ginard et al ., 1997). L'espece P.
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mendocina a été isolée en Argentine par Palleroni et al. (1970). La couleur brun-jaune de ses
colonies est associée a la présence d'un pigment caroténoide intracellulaire.

L'espéce «non fluorescente» P. fragi a été isolée de viandes avariées ; elle intéresse
particulierement les microbiologistes alimentaires. Elle est caractérisée par son hétérogénéité
et il plus approprié de parler de «complexe fragi» (Molin et Ternstrom, 1982 ; Shaw et al.,
1982).

A ces espéces majeures, s'ajoutent d'autres espéces non fluorescentes comme "P.
ficuserectae" qui est pathogéne pour le ficus ; elle appartient au groupe 2 de Gardan et al.
(1999) qui regroupe aussi les souches type des espéces P. savastonoi, "P. meliae" et "P.
amygdali". Ces dénominations sont synonymes, et celle de "P. amygdali" étant la plus
ancienne est donc la plus correcte selon le code international de nomenclature. Cependant,
comme la différenciation phénotypique entre les espéces mises en évidence est actuellement
impossible, aucun changement nomenclatural n'a été proposé par les auteurs. P.
perfectomarina, isolée de l'eau de mer, est assimilée a l'espéce P. stutzeri (Dohler et al.,
1987). D'autres especes de Pseudomonas «non fluorescents» ont été décrites comme P.
graminis (isolée de la phyllosphére des graminées) qui se caractérise par la production d'un
pigment jaune insoluble (Behrendt et al., 1999). P. frederiksbergensis a été isolée du sol d'un
site de gazéification ; cette espéce se distingue notamment par son pouvoir de dégrader le
phénanthréne (Andersen et al., 2000). L'espéce P. alcaliphila a été isolée de l'eau de mer ;
d'apres le séquengage de son ARN 168, celle-ci est proche de P. pseudoalcaligenes, "P.
oleovarans" et P. mendocina (Yumoto et al., 2001). P.indica a été isolée du sol d'un champ
pétrolifére ; elle est capable d'utiliser le butane comme seule source de carbone et d'énergie ;
son GC% est de 72% ; il est le plus élevé de toutes les especes du genre Pseudomonas
connues a ce jour ; cette espece est trés proche de P. mendocina et P. stutzeri (Pandey et al.,
2002). P. thermotolerans a été isolée d'une eau utilisée pour la préparation industrielle du
licge. Elle se caractérise par sa capacit¢ de croitre a des températures élevées (ses
températures maximale et optimale de croissance sont de 55°C et de 47°C respectivement) et
d'utiliser comme source de carbone des d'hydrocarbures a longue chaine (plus de 11 atomes
carbones) ; cette espéce est proche de P. aeruginosa (Manaia et Moore, 2002). P.
chloritidismutans a été isolée de la boue d'un bioréacteur utilisé pour le traitement de I'eau
polluée par les chlorates ; elle peut utiliser en anaérobiose les chlorates comme accepteurs
finaux d'électrons ; selon des études menées a I'échelle pilote, elle présente des potentialités
d'utilisation comme agent biologique de dépollution de 1'eau contaminée par les chlorates
(Wolterink et al., 2002). Les espéces P. parafulva et P. cremoricolorata ont été isolées de
riziéres. En culture sur l'agar nutritif ou TSA (Tryptic Soy Agar), elles produisent un pigment
jaune insoluble dans 1'eau ; elles sont incapables de croitre a pH 3,6 ; la premiére se développe
a 37°C mais pas a 41°C alors que la seconde peut croitre a 4°C (Uchino ef al. 2001). L'espéce
P. mediterranea est issue de la révision du statut taxonomique de P. corrugata et correspond
au phenon B des souches de P. corrugata (Catara et al., 2002) ; les souches incluses dans ce
phénon se distinguent par leur capacité d’assimilation du meso-tartrate, du 2-cetogluconate et
de I’histamine.

Un remaniement taxonomique d’ordre nomenclatural reste & mentionner. Holmes et
al. (1987) ont proposé le reclassement de 1’espéce P. oryzihabitans dans le genre Flavimonas
et de P. luteola dans le genre Chryseomonas. Ces 2 especes doivent étre considérées de
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nouveau comme des membres du genre Pseudomonas selon les travaux de Anzai et al. (1997)
qui considérent que sur le plan phylogénétique (séquengage de 'ARN 16S5), il y a synonymie
entre les genres Pseudomonas, Flavimonas et Chryseomonas. Les souches connues sous la
dénomination de P. ochracea sont considérées comme P. straminea (Uchino et al., 2000). De
méme, les différentes analyses génotypiques et phénotypiques ont montré que les
dénominations P. antimicrobica et Burkholderia gladioli étaient synonymes ; comme celle de
P. antimicrobica est postérieure, elle doit donc étre rejetée, selon le code international de
nomenclature et seule la dénomination de Burkholderia gladioli est correcte (Coenye et al.,
2000).

Le groupe II de Palleroni (1973) inclut des espéces rassemblant des souches
phytopathogenes et des souches isolées en bactériologie médicale, qui ont été reclassées dans
les genres Burkholderia puis Ralstonia (Yabuuchi et al., 1990) : R. solanaceum et R. pickettii.
Le groupe III de Palleroni (1973) a été particuli¢rement étudi¢ par Willems et al. (1991). Ces
auteurs ont proposé la création de la famille des Comamonadaceae comprenant 3 genres :
Comamonas [C. (Pseudomonas) acidovorans, C. (Pseudomonas) testosteroni] (Tamoka et al.,
1987), Acidovorax [A. (Pseudomonas) facilis, A. (Pseudomonas) delafieldii] (Willems, 1990)
et Hydrogenophaga [H. (Pseudomonas) flava, H. (Pseudomonas) pseudoflava et H.
(Pseudomonas) palleronii] (Willems et al., 1989). Les espéces formant le groupe IV Palleroni
(1973), P. vesicularis et P. diminuta ont été transférées en 1994 dans un genre nouveau
Brevindimonas [B. (Pseudomonas) vesicularis et B. (Pseudomonas) diminuta] par Sengers et
al.,, (1994). Le groupe V de Palleroni (1973) ne comprenait qu'une seule espéce P.
maltophilia [dénomination nomenclaturale antérieure a celle de P. melanogena (Komagata et
al., 1974)] qui a été ensuite incluse dans le genre Xanthomonas sous la dénomination de X.
maltophilia (Swings et al., 1983). Toutefois, cette proposition nomenclaturale fut contestée,
notamment par Van Zyl et Steyn (1990), ce qui a conduit Palleroni et Bradbury (1993) a
proposer la création du genre Stenotrophomonas incluant initialement I'espéce S.
(Xanthomonas) maltophilia. Depuis lors, 4 autres espéces ont rejoint le genre
Stenotrophomonas : S. africana ne comprenant qu'une souche isolée dans le liquide cephalo-
rachidien d'un malade atteint de SIDA (Drancourt et al., 1997), S. nitritireducens, qui a été
isolée d'un biofiltre expérimental d'ammoniac (Finkmann et al., 2000), S. acidominiphila qui
provient de la boue d'un réacteur de traitement des eaux usées d'une installation
pétrochimique (Assih et al., 2002) et S. rhizophila qui est une espéce possédant des propriétés
antifongiques ; les souches ont été isolées des graines de colza et des tubercules de pomme de
terre (Wolf et al., 2002).

Les autres espéces appartenant au genre Pseudomonas «sensu lato» ont été
reclassées dans d'autres genres : Herbaspirillum (Baldani et al., 1996), Delftia (Yabuuchi et
al., 1995), Telluria (Anzai et al. 1997), Aminobacter (Urakami et al., 1992), Zavarzinia,
Oligotropha (Meyer et al., 1993) et Sphingomonas (Denner et al., 1999). Les transferts des
espeéces de Pseudomonas vers d'autres genres bactériens opérés ces derniéres années
concernent les especes P. lemoignei [Paucimonas lemoignei ; (Jendrossek et al., 2001)], P.
woodsii [Burkholderia andropogonis ; (Coenye et al., 2001), P.doudoroffii [Oceanomonas
doudorolffii; (Brown et al., 2001)] et P. stanieri [ Marinobacterium stanieri (Satomi et al.,
2002)].
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CONCLUSION

Le besoin d'une classification rationnelle des espéces du genre Pseudomonas s'est
manifesté dés le début des années 1960 (Lyssenko, 1962 ; Davis et Park, 1962, Lizuka et
Komagata, 1963 ; Jenssen 1965) ; cependant 1'époque moderne débute véritablement avec la
publication fondamentale du travail de Stanier et al. (1966). Pour la premicre fois, les tests
d'assimilation, dont 'idée avait ét¢ émise 40 ans auparavant par Den Dooren De Jung (1926),
sont utilisés par Stanier et al., (1966) comme cet auteur le décrit au cours de ses réflexions sur
la taxonomie du genre Pseudomonas (Stanier, 1976). Ceux-ci ont permis de mieux connaitre
la phénotypie des Pseudomonas (bactéries non fermentantes) alors que l'on disposait de
nombreux caractéres pour l'étude des Enterobacteriaceae (bactéries fermentantes) dont la
taxonomie était plus avancée. Le travail magistral de Palleroni et al. (1973), fondé sur la
découverte de 1'extréme conservation de I'ARN ribosomal par Doi et Igarashi (1965), Dubnan
et al. (1965) et Pace et Campbell (1971 a et b), appliquée au genre Pseudomonas allait
souligner son extréme hétérogénéité. L'existence des 5 «groupes d'homologie d'ARNr » devait
étre confirmée par l'analyse numérique des caractéres phénotypiques ( Sneath et al., 1981),
I'¢tude des ubiquinones et 'analyse des profiles des acides gras cellulaires 3-hydroxy (Moss et
al., 1972 ; Ikemoto et al., 1978 ; Oyazu et Komagata, 1983 ; Stead, 1992 ; Vancannet et al.,
1996), I'étude phylogénétique de la biosynthése des acides aminés aromatiques (Byng et al.,
1983) et enfin le séquengage de I'ARN 16S (Woese, 1987 ; Moore ef al., 1996). Actuellement,
le séquencage de I'ARN 168 est poussé a l'extréme, et la description de nouvelles especes est
parfois fondée sur une seule souche ; il est permis de s'interroger comme 1'ont fait Christensen
et al. (2001) sur la validité de ces travaux. La dernicre étape fut le séquengage complet du
chromosome de P. aeruginosa par Stover et al. (2000). Ce travail explique la trés grande
capacité métabolique des espéces du genre Pseudomonas ; celle-ci n'est pas entiérement
d'origine chromosomique ; déja, Sayler er al. (1990), avaient montré que parmi toutes les
espéces étudiées dans leur travail, et hébergeant ce genre de plasmides, les % appartenaient au
genre Pseudomonas. Récemment, Spiers et al. (2000) ont publi¢ une é¢tude remarquable sur la
diversité des Pseudomonas. En conclusion, comme 1'a si bien exprimé Palleroni (2003),
I'histoire de la taxonomie des Pseudomonas refléte celle des progrés de la taxonomie
bactérienne au cours du XX™ siccle.
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