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	La symbiose ectomycorhizienne, phénomène naturel vieux d’environ 250 millions d’années, résulte d'une association mutualiste entre le mycélium d’un champignon du sol et les racines d’une plante hôte. Dans ce partenariat à deux, le champignon mobilise des nutriments du sol, en particulier le phosphore, au bénéfice de la plante hôte. En retour, le champignon reçoit de la plante hôte du carbone qu’il est incapable de fabriquer. La symbiose apporte une indéniable valeur ajoutée aux deux associés. Elle est ainsi au cœur des recherches pour optimiser les opérations de reboisement et de réhabilitation des sols dégradés et pour lutter contre la désertification. Cet ouvrage présente une synthèse des travaux sur les champignons ectomycorhiziens conduits par l'IRD et ses partenaires en Afrique de l’Ouest. Outre des données fondamentales sur la diversité et l’écologie de la symbiose, cet ouvrage décrit les méthodes d’étude des champignons, en particulier les techniques de mycorhization contrôlée, pratique sylvicole utilisée pour la production de plants forestiers. Il s’adresse à un large public (étudiants, chercheurs, enseignants, gestionnaires de l’environnement, décideurs) et constitue une référence actualisée sur les symbioses ectomycorhiziennes et leur impact dans les écosystèmes forestiers ouest-africains.
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          Préface

        

        Jean Garbaye

      

      
        
           Ce livre paraît à point nommé peu après le lancement officiel du projet historique pour l’Afrique qu’est la Grande Muraille Verte. Il s’agit en effet d’établir à travers tout le Sahel, d’un océan à l’autre, une immense bande d’aménagement et de développement agro-sylvo-pastoral destinée à enrayer la désertification. Or, dans cette zone climatique, la clé de voûte de tels systèmes intégrés est souvent l’arbre, profondément enraciné, pérenne, multifonctionnel et protecteur. Il est donc vital pour le succès d’une entreprise de l’ampleur de la Grande Muraille Verte de recenser et de se donner les moyens de mobiliser toutes les connaissances relatives à la biologie des arbres indigènes ou introduits afin d’optimiser leur mise en œuvre dans des programmes locaux de plantation.

           C’est exactement ce que fait le présent ouvrage pour un aspect des arbres essentiel mais encore sous-estimé de bien des praticiens : leur association symbiotique obligatoire avec des champignons, qui se traduit par des organes mixtes au niveau des racines, les ectomycorhizes. Pour tirer parti au mieux de ce phénomène, l’agronome doit tenir compte de la biologie et de l’écologie non seulement des arbres en tant que végétaux, mais aussi de celles de leurs partenaires fongiques ; c’est la rencontre entre ces deux règnes et leurs interactions qui déterminent la stabilité des écosystèmes et la qualité des services qu’ils rendent.

           Les quatre auteurs de ce livre étaient d’emblée particulièrement bien armés pour relever ce défi. Depuis près de vingt ans, ils ont individuellement et collectivement apporté nombre de contributions décisives non seulement au développement des connaissances sur les ectomycorhizes mais aussi à leurs applications pratiques en Afrique de l’Ouest. Ils sont connus à la fois pour leur contribution aux connaissances fondamentales sur l’écologie des ectomycorhizes et pour leurs efforts d’application en sylviculture et en agroforesterie. Leurs qualités reconnues d’enseignants et de vulgarisateurs les qualifiaient encore plus. C’est donc avec une réelle excitation que j’ai abordé le manuscrit qu’ils m’ont fait l’honneur de découvrir. Je n’ai pas été déçu et y ai trouvé beaucoup de mérites.

           Le premier est qu’une telle somme ait été compilée en langue française, alors que l’essentiel de la littérature scientifique et technique, y compris celle produite par nos auteurs eux-mêmes, est désormais en anglais. Les références aux travaux spécifiquement menés dans la région et publiés en français sont également privilégiées. Cela fait que le livre s’adresse très directement à un large lectorat régional.

           La volonté de vulgarisation est également manifeste car plusieurs parties de l’ouvrage traduisent dans un style accessible à des non-spécialistes de nombreuses publications académiques qui seraient sans cela restées totalement hermétiques pour beaucoup d’utilisateurs potentiels. Le caractère utilitaire de l’ensemble est affirmé, avec des fiches techniques par espèce, des études de cas très détaillées et la description précise des méthodes utilisées pour observer et caractériser de façon pratique les associations ectomycorhiziennes sur le terrain et au laboratoire.

           Sur le plan plus fondamental de l’écologie des symbioses mycorhiziennes, cette revue quasi exhaustive du sujet fait clairement ressortir un fait capital : la prévalence de la symbiose ectomycorhizienne et la diversité des symbiotes fongiques dans la zone tropicale concernée sont beaucoup plus grandes qu’on le dit d’ordinaire dans les manuels et les cours d’écologie végétale et de biogéographie. Il est temps de reconsidérer le dogme selon lequel les endomycorhizes à arbuscules domineraient les forêts tropicales alors que les ectomycorhizes, spécialistes des zones boréales et tempérées, n’y seraient que des exceptions confirmant la règle. C’est souvent ce genre de remise en cause d’idées reçues qui libère les esprits et conduit à de nouveaux progrès techniques.

           Un autre mérite de ce livre est de souligner de façon originale une qualité supplémentaire des champignons des associations étudiées, notamment celle de leurs potentialités alimentaires. En effet, une meilleure prise en compte du caractère comestible des fructifications de nombreux symbiotes ectomycorhiziens rencontrés dans les plantations d’arbres d’Afrique de l’Ouest pourrait en effet contribuer à diversifier le régime alimentaire et à améliorer le statut économique des populations locales.

           Il est donc clair que la parution de ce livre est un événement important pour tous les acteurs éclairés de la gestion des écosystèmes d’Afrique de l’Ouest, techniciens et ingénieurs, propriétaires de domaines, décideurs privés ou institutionnels, sans oublier les enseignants, les étudiants et les chercheurs africains qui ont pour vocation et pour mission d’être les dépositaires et les diffuseurs de ces connaissances. Tous peuvent être reconnaissants aux auteurs d’avoir eu cette heureuse initiative et de l’avoir concrétisée de façon aussi aboutie.
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          Introduction générale

        

      

      
        
           Les scénarios du Giec (Groupe intergouvernemental d’experts sur l’évolution du climat) sur les changements globaux d’origines climatique et anthropique à l’horizon 2 100 prédisent une diminution annuelle moyenne de la pluviométrie et une augmentation concomitante de la fréquence des périodes de sécheresse en Afrique de l’Ouest et du Centre. Parallèlement, la pression anthropique sur le couvert végétal continue de s’accentuer car les populations sont tributaires des produits forestiers pour leur survie. De plus, les prélèvements forestiers ne sont pas toujours compensés par la régénération naturelle et les plantations forestières. La forte pression démographique entraîne donc une dégradation du couvert forestier, d’où une réduction des ressources en bois d’œuvre et en produits non ligneux, ainsi qu’une perte importante de la biodiversité des espèces d’arbres. Cette déforestation résulte du besoin croissant de terres arables par les populations se traduisant par une transformation des forêts en terres agricoles à un taux alarmant approchant les 13 millions d’hectares par an sur terre. En cinq ans (2000-2005), la couverture forestière d’Afrique a été amputée de 4 millions d’hectares à cause de la déforestation qui touche en particulier les forêts denses humides d’Afrique de l’Ouest et du Centre (FAO, 2009). Outre la perte de biodiversité, il est généralement admis qu’entre 18 % et 25 % d’émissions de gaz à effet de serre sont issus de l’altération du couvert forestier, donnant ainsi un rôle majeur à la déforestation dans les changements climatiques. La dégradation du couvert forestier entraîne également un profond bouleversement des caractéristiques physiques, chimiques et biologiques des sols (ex. : érosion, baisse de la fertilité) qui limite significativement les processus de renouvellement naturel des formations forestières. Parmi les dysfonctionnements biologiques enregistrés dans ces écosystèmes, la structure et les fonctions des communautés microbiennes des sols sont en général profondément altérées. Les communautés de champignons ectomycorhiziens, indispensables au développement de nombreuses essences forestières de bois d’œuvre dans les zones tropicales (ex. : Isoberlinia, Afzelia), se trouvent fortement modifiées tant au niveau de leur richesse spécifique que de leur abondance. Dans ces milieux dégradés où la couverture forestière est très diffuse, les arbres et leurs champignons montrent une structuration très hétérogène sous forme d’îlots (ou « patches ») qui facilitent le développement des jeunes plantules et en conséquence la régénération naturelle de l’espèce considérée. Dans un système forestier dégradé, la baisse de production de biomasse épigée est corrélée à une altération de la structure du cortège ectomycorhizien associé.

           La symbiose ectomycorhizienne est donc un acteur majeur dans le fonctionnement des écosystèmes forestiers (ex. : productivité, régénération naturelle) qui doit être pris en compte dans les programmes de conservation, gestion, réhabilitation et valorisation des ressources forestières en milieu tropical. Or, force est de constater que les connaissances scientifiques acquises sur ce phénomène biologique sont relativement éparses, incomplètes et souvent sous-exploitées dans les itinéraires sylvicoles suivis en Afrique tropicale.

           Cet ouvrage se propose d’aborder la symbiose ectomycorhizienne dans son ensemble, de la diversité des partenaires impliqués (champignons et plantes hôtes), l’écologie de la symbiose (dynamique de colonisation, interaction avec la microflore tellurique et conséquences sur le bio-fonctionnement du sol) jusqu’à son application afin d’améliorer la croissance d’essences ligneuses (mycorhization contrôlée) et d’envisager la production de champignons ectomycorhiziens comestibles en Afrique tropicale. Cet ouvrage a aussi pour but de synthétiser les connaissances acquises sur ce phénomène biologique au cours de ces vingt dernières années en Afrique tropicale, résultats principalement obtenus en Afrique de l’Ouest dans le cadre des travaux menés par l’IRD (Institut de recherche pour le développement), l’Isra (Institut sénégalais de recherches agricoles), l’Ucad (université Cheikh Anta Diop de Dakar), le Cirad (Centre de coopération internationale en recherche agronomique pour le développement) au Sénégal, l’Inera (Institut d’environnement et de recherches agricoles) au Burkina Faso et l’Irag (Institut de recherche agronomique de Guinée) en Guinée. Outre les données fondamentales, l’application et le contrôle en milieu naturel de la symbiose ectomycorhizienne à travers des plantations forestières réalisées en milieu tropical sont aussi présentés.

        

      

    

  
    
      
        
          1. Établissement et fonctionnement de la symbiose ectomycorhizienne

        

      

      
        
          INTRODUCTION 

           Les micro-organismes du sol sont extrêmement diversifiés et comprennent des groupes très différents dont les plus importants sont les bactéries, les champignons et les protozoaires. Parmi les micro-organismes telluriques figurent certains champignons qui induisent, au niveau des racines de plantes, des organes nouveaux appelés mycorhizes, les symbioses végétales les plus répandues dans les écosystèmes terrestres (Fortin et al., 2008 ; Smith et Read, 2008). Les mycorhizes jouent un rôle essentiel aux échelles de l’écosystème et du peuplement, de l’arbre et de la cellule. Aux échelles de l’écosystème et du peuplement, les mycorhizes participent au maintien de la biodiversité végétale et fongique, à la régénération naturelle et au fonctionnement des cycles biogéochimiques (ex. : minéralisation de la matière organique, altération des minéraux primaires). À l’échelle de l’arbre, les mycorhizes assurent l’essentiel de la nutrition hydrominérale, protègent les racines contre des agents pathogènes et renforcent la résistance à des stress abiotiques. À l’échelle de la cellule, les mycorhizes participent au maintien de l’homéostasie ionique et osmotique. Tout un complexe bactérien est associé aux mycorhizes et joue un rôle essentiel dans l’établissement de la symbiose et dans l’altération des minéraux primaires de la rhizosphère ou plus exactement de la mycorhizosphère. Les champignons mycorhiziens et leur complexe bactérien jouent donc un rôle important dans le fonctionnement des écosystèmes forestiers, et influent fortement sur la diversité et la productivité des forêts.

          PRINCIPAUX TYPES DE MYCORHIZES

           On estime qu’il y a entre 220 000 et 420 000 espèces de plantes terrestres (Scotland et al., 2003). Plus de 10 000 espèces ont été examinées, en majorité des angiospermes, et 86 % d’entre elles possèdent des mycorhizes (Brundrett, 2009 ; Tedersoo et al., 2010). Il existe sept types de mycorhizes classés selon leur écologie, leur morphologie et leur structure: les mycorhizes à vésicules et à arbuscules ou mycorhizes à arbuscules (MA), les ectomycorhizes (ECM), les ectendomycorhizes, les mycorhizes arbutoïdes, monotropoïdes, éricoïdes et orchidoïdes (fig. 1, tabl. I). Les MA, les mycorhizes orchidoïdes et les ECM sont les plus fréquentes et les plus étudiées. Les MA sont les plus primitives et les plus répandues dans les écosystèmes naturels et cultivés (Tedersoo et al., 2010). Leur apparition coïncideraient avec celle des végétaux terrestres il y a 450 millions d’années (Wang et Qiu, 2006). Chez les angiospermes, les MA concernent près de 74 % des espèces (ex. : arbres, arbustes, lianes, plantes agricoles, herbacées), alors que les ECM, environ 2 % des espèces en majorité des arbres d’intérêt, sont dominantes dans les forêts boréales, tempérées (ex. : Pinaceae, Fagaceae) et tropicales (ex. : Caesalpinioideae, Dipterocarpaceae). Les plus vieux fossiles connus des ECM datent de 50 millions d’années. La présence des ECM chez les Sarcolaenaceae, une famille à ECM proche des Dipterocarpaceae et endémique de Madagascar, suggère que l’origine des ECM chez les Dipterocarpaceae est de l’époque du supercontinent Gondwana, et le statut ectomycorhizien de Pakaraimaea dipterocarpacea (Dipterocarpaceae ancestrale) date cette origine à environ 135 millions d’années (Dayanandan et al., 1999 ; Ducousso et al., 2004 a; Moyersoen, 2006).

           Les ECM dériveraient des MA via des associations relictuelles où coexisteraient les deux types de symbioses ECM et MA (Brundrett, 2002). Au cours de l’évolution, les champignons ectomycorhiziens seraient apparus plusieurs fois indépendamment dans différents clades de champignons saprophytes dont l’association avec des Spermatophytes aurait permis la colonisation de milieux pauvres en nutriments quand le climat était devenu plus aride (Fitter et Moyersoen, 1996 ; Brundrett, 2002). L’association serait réversible car elle résulterait d’un équilibre instable entre saprophytisme et symbiose, rompu plusieurs fois suivant les partenaires et les conditions du milieu. Les champignons saprophytes comportent des genres très proches des champignons ectomycorhiziens et pourraient être des symbiotes ayant perdu leur hôte (Hibbett et al., 2001). D’ailleurs, certains saprophytes (ex. : Phelbiopsis gigantea, Hypholoma fasciculare) possèdent encore l’aptitude à former les structures typiques d’ECM sur l’épicéa et le pin sylvestre, ce qui les rapproche des symbiotes fongiques (Vasiliauskas et al., 2007). Tout comme les saprophytes, des symbiotes ont l’équipement enzymatique (ex. : phénol oxydases) qui leur permet de mobiliser l’azote et le phosphore organiques (Read et Perez-Moreno, 2003 ; Courty et al., 2005 ; Martin et al., 2008).

           Les mycorhizes arbutoïdes, monotropoïdes, éricoïdes et orchidoïdes concernent quelques familles de plantes (Bryophytes, Ericaceae, Monotropaceae et Orchidaceae) ayant en commun des pelotons d’hyphes cloisonnées à l’intérieur des cellules (tabl. I). Les Orchidaceae, mycotrophes dans les premiers stades de leur développement, deviennent ensuite autotrophes ou mixotrophes pour le carbone, ou restent mycotrophes tout au long de leur vie notamment les espèces sans chlorophylle. Ces dernières sont dites mycohétérotrophes et renversent le sens habituel des flux de carbone fourni par le champignon qui forme par ailleurs des ectomycorhizes avec les arbres voisins. Il n’est pas exclu que, dans cette relation atypique, le champignon se procure du carbone en saprophyte ou en symbiose avec des plantes chlorophylliennes voisines (Selosse, 2000). Les plantes mycohétérotrophes (environ 400 espèces d’angiospermes dans 10 familles) ayant perdu toute photosynthèse auraient émergé de façon récurrente au cours de l’évolution (Selosse et al., 2002). Enfin, les ectendomycorhizes, symbioses mutualistes strictes, possèdent des structures qui les rapprochent des mycorhizes à pelotons et des ECM (fig. 1).
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          Figure 1
Schéma d’une coupe transversale montrant les principaux types d’associations symbiotiques entre des champignons du sol et des racines de végétaux ;
(A) racine sans mycorhize, (B) endomycorhizes à vésicules et à arbuscules,
(C) endomycorhizes à pelotons, (D) ectendomycorhizes, (E) ectomycorhizes chez les angiospermes,
(F) ectomycorhizes chez les Gymnospermes.
(Source : DUHOUX et NICOLE, 2004)

          Tableau I. Différents types de mycorhizes
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          (1) MA = mycorhizes à arbuscules ; (2) ECM = ectomycorhizes ;
= absent ; + = présent ; *= rare; ** = les Orchidaceae ne sont pas chlorophylliennes au stade juvénile ;
plusieurs Orchidaceae sont chlorophylliennes au stade adulte ;
Gloméro. = Gloméromycète ; Basidio. = Basidiomycète ; Asco. = Ascomycète ; Bryo. = Bryophyte ; Ptérido. = Ptéridophyte ;
Gymno. = Gymnosperme ; Angio. = Angiosperme ; Erica. = Ericaceae ; Monotropa. = Monotropaceae ; Orchida. = Orchidaceae.
(Source : SMITH et READ, 2008)

          SYMBIOSE ECTOMYCORHIZIENNE 

           La symbiose ectomycorhizienne est une association mutualiste entre les racines fines des plantes et des champignons du sol. Elle se traduit par la formation d’ECM, organe mixte, et par l’apparition de fructifications appelées sporophores visibles à proximité de la plante hôte (fig. 1 ci-dessus, 2 et 3, p. I du cahier couleurs). Au plan morphologique et structural, la racine, profondément modifiée, est enrobée d’un manteau fongique, ce qui la rend visible à l’œil nu, et présente un réseau d’hyphes, appelé réseau de Hartig, qui pénètre entre les cellules corticales sans jamais traverser la paroi (fig. 1 et 4). Chez les feuillus, le réseau de Hartig est autour de la première couche de cellules corticales allongées par rapport aux cellules sous-jacentes (fig. 4) alors que chez les résineux, il peut concerner plusieurs couches de cellules. Du manteau fongique part un réseau extramatriciel d’hyphes qui explorent un grand volume de sol allant au-delà de la rhizosphère et déterminant la mycorhizosphère (fig. 1). Le réseau extramatriciel d’hyphes est relié aux sporophores.
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          Figure 4
Manteau fongique (M) et réseau de Hartig (rH) d’une ectomycorhize de Uapaca guineensis en coupe longitudinale.
Les cellules de la première couche du cortex colonisées par le champignon sont allongées par rapport aux cellules sous-jacentes.

          Plantes hôtes

           On estime qu’il y a environ 6 000 espèces de plantes terrestres qui peuvent former des ECM (Taylor et Alexander, 2005 ; Tedersoo et al., 2010). Les espèces de plantes à ECM sont des Gymnospermes et surtout des angiospermes (tabl. II). L’une des rares Ptéridophytes pour ne pas dire la seule qui posséderait des ECM est Dryopteris filix-mas, mais son statut ectomycorhizien est encore fortement controversé dans la littérature. Les arbres sont majoritairement impliqués dans cette symbiose, mais on trouve aussi des arbustes, des lianes et des herbacées. Les arbres sont représentés principalement dans les familles ou sous-familles des Betulaceae, Caesalpinioideae, Dipterocarpaceae, Fagaceae, Myrtaceae, Papilionoideae et Pinaceae (tabl. II). En général, les arbres à ECM dominent la strate arborée des forêts boréales et tempérées de l’hémisphère nord, des forêts tempérées et subtropicales de l’hémisphère sud, des forêts à Dipterocarpaceae en Asie du Sud-Est et à Caesalpinioideae (tribu des Amherstieae) en Afrique tropicale.

           La plupart des arbres à ECM possèdent aussi des MA et (ou) plus rarement des ectendomycorhizes en particulier chez les Ericaceae (tabl. II). Par exemple, dans le genre Eucalyptus, Helianthemum et Quercus, les MA sont dominantes sur les jeunes plants alors que les ECM sont surtout sur les arbres adultes (Read...
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