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Préface

C‘est avec plaisir que j’ai accepté l’honneur de préfacer cet important ouvrage entrepris par Jean-Jacques Guillaumin, avec qui j’ai eu un long compagnonnage en Pathologie végétale, depuis notre formation au laboratoire du professeur G. Viennot-Bourgin, et qui a trouvé son apogée lors de l’étude du dépérissement des chênes en forêt de Tronçais, puis celui du sapin dans les Vosges et en Auvergne.

Il existe très peu d’ouvrages de l’importance de celui-ci consacré aux Armillaires, et aucun en langue française. J.-J. Guillaumin a eu le mérite de le réaliser. Il était sans conteste le mieux placé pour cette entreprise, pour avoir consacré tant d’années à ce groupe de champignons, au contact des réalités de laboratoire et de terrain, tant en milieu agricole que forestier, et avec l’ensemble des chercheurs et praticiens du monde entier.

« L’armillaire » n’a pas fini de défrayer la chronique, depuis les débuts de la Pathologie végétale et forestière à la fin du XIXe siècle, et encore pour de nombreuses années !

Ce groupe d’espèces pris dans son ensemble est sans doute l’un des plus étonnants du monde cryptogamique par la variété de ses formes, de ses expressions, et des territoires qu’il occupe à l’échelle mondiale. Ce caractère apparemment « protéiforme » a longtemps dérouté l’observateur et handicapé la compréhension.

Ce n’est que depuis une vingtaine d’années, par la mise en évidence de l’existence d’espèces distinctes, qu’une lumière réellement nouvelle a été jetée sur « l’armillaire » . De nouvelles voies ont ainsi été ouvertes, en particulier pour le pathologiste qui savait enfin à qui il avait affaire !

La possibilité de distinguer les espèces d’armillaire, par voie morphologique, mais surtout génétique puis moléculaire, a permis de réaliser de rapides progrès dans la connaissance du groupe, en particulier du point de vue de l’écologie et de la pathologie. Elle donne lieu aussi à de passionnants travaux de phylogénie.

Ces nouvelles connaissances permettent au pathologiste de travailler dans un cadre beaucoup mieux défini que par le passé. Mais de nombreuses « énigmes » restent encore à élucider en vue d’aboutir à une réelle maîtrise ou gestion des risques parasitaires liés aux armillaires. Si la distinction entre des espèces typiquement agressives et d’autres dites « parasites de faiblesse » constitue un progrès significatif, elle n’informe en rien sur les conditions qui président au développement de la maladie. Évoquer la prédisposition de l’hôte par des affaiblissements d’origines diverses peut sembler être soit une évidence, soit une explication facile.

En tout état de cause, il faudra bien clarifier nos connaissances sur les conditions et les facteurs qui favorisent l’apparition des foyers de maladie ; les nombreuses données disponibles actuellement apparaissent encore trop souvent contradictoires. Ce domaine défiera sans doute encore longtemps le pathologiste à cause de l’imbrication des facteurs, y compris en expérimentation. Il faudra aussi connaître de façon beaucoup plus précise les mécanismes qui régissent l’équilibre entre la plante et le parasite, en particulier quand celui-ci a déjà réalisé sa première intrusion discrète et limitée dans les tissus ; il est vraisemblable que les mêmes mécanismes puissent concerner les espèces agressives et les espèces parasites de faiblesse.

Quoi qu’il en soit, il me paraît important de souligner qu’à l’instar d’autres espèces fongiques, et notamment d’autres agents de pourridiés, les armillaires sont de puissants acteurs qui modèlent les écosystèmes forestiers, leurs « dégâts » étant source d’hétérogénéité et de diversité. Ce n’est qu’en remplissant cette utile fonction qu’elles apparaissent comme « nuisibles » dans les formations végétales productives conduites par l’homme.

Le présent ouvrage, avec son abondante documentation, en faisant l’état des connaissances sur les armillaires, y compris les plus récentes, constitue un excellent point de repère et comme une invitation à poursuivre ou entreprendre des actions pour l’avenir.





 Claude DELATOUR, 
Pathologiste forestier, INRA Nancy, 
ancien responsable des programmes 
de Pathologie forestière à l’INRA.
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Partie 1

Généralités





Chapitre 1

Place de l’armillaire parmi les agents de pourridiés

Jean-Jacques GUILLAUMIN et Bernard BOTTON





 Le terme « pourridié » a été emprunté par la langue française à l’occitan où le mot signifie « pourriture » au sens large. Le français l’a repris en lui donnant une acception à la fois plus étroite et plus technique : le phytopathologiste de langue française désigne sous ce nom une maladie des racines des végétaux ligneux provoquée par un champignon et s’accompagnant d’une décomposition du tissu ligneux. Si l’on se veut formaliste, on n’emploiera le terme « pourridié » que lorsque quatre conditions sont remplies simultanément :



	– l’hôte est ligneux ;

	– l’agent pathogène est un champignon ;

	– les parties atteintes sont les racines et (ou) le collet ;

	– il y a décomposition de l’écorce et du bois, ce qui implique que le parasite possède des systèmes enzymatiques capables d’attaquer soit la cellulose, soit la lignine, soit l’une et l’autre. Le corollaire est que le pourridié concerne essentiellement les racines grosses ou moyennes des végétaux ligneux, beaucoup plus que les petites racines assimilatrices, encore peu lignifiées.


Parmi les phytopathologistes de langue française, les auteurs wallons (Pichel, 1956) ou suisses romands (Corbaz, 1990) utilisent aussi le terme « pourridié » ; par contre les Québécois préfèrent parler de « carie des racines » , « carie » étant un vieux mot français (de langue d’oïl) pour désigner une maladie végétale.

En langue anglaise, on emploie l’expression « root rot of trees » (Shaw et Kile, 1991) (littéralement « pourriture racinaire des arbres » ).

Toutes les catégories de végétaux ligneux sont concernées par les pourridiés : les arbres forestiers, les arbres fruitiers, la vigne, les petits fruits, les arbres et arbustes ornementaux des parcs, jardins, avenues et arboretums, et enfin les cultures ligneuses industrielles qui sont surtout des plantes tropicales (théier, caféier, cacaoyer, hévéa, palmier à huile, etc.). Tous ces hôtes potentiels correspondent à des systèmes de culture très différents présentant un degré d’artificialisation très variable, et où les pourridiés jouent un rôle différent : dans une forêt boréale mixte proche du climax, les pourridiés font partie de l’écosystème et contribuent à sa régénération (cf. chap. 16). À l’opposé, sur une vigne, un verger ou une plantation tropicale, formations très artificielles et souvent en déséquilibre écologique, les pourridiés tendent à la destruction totale de la culture.

Les agents de pourridié sont tous des saprophytes facultatifs qui réalisent une partie de leur cycle sur du bois mort (des souches ou des racines mortes). Leur parasitisme est particulièrement fruste et ne semble pas faire intervenir des mécanismes de reconnaissance de type signal : la pénétration de l’hôte par le champignon dépend d’un rapport de forces où la masse de champignon présente à l’extérieur du collet ou de la racine (le « potentiel d’inoculum » tel que défini par Garrett, 1956a) joue un rôle essentiel : la pénétration d’un agent de pourridié se produit au niveau d’une racine moyenne ou grosse (ou du collet) et elle est toujours effectuée par une masse mycélienne importante qui permet la mobilisation d’une quantité minimale d’enzymes de dégradation du bois et éventuellement de toxines. Deux situations sont possibles :



	– ou bien la pénétration s’effectue par contact entre une racine saine et une racine colonisée (appartenant à un arbre encore vivant ou à une souche) ; dans ce cas, c’est la masse de mycélium indifférencié présente dans la racine contaminante qui permet l’infection ;

	– ou bien le champignon pénètre dans la racine grâce à des organes agrégés d’assez grande taille qui peuvent être des rhizomorphes (organes agrégés linéaires croissant de façon autonome dans le sol), des ozoniums (toiles mycéliennes proliférant à l’extérieur de la racine) ou même des sclérotes (organes agrégés compacts, plus ou moins isodiamétriques).


On a pu proposer une classification fonctionnelle des pourridiés en fonction de leurs relations avec leur hôte (Delatour et Guillaumin, 1985) :



	– on peut parler de « pourridié primaire » quand la maladie affecte des arbres qui ne sont affaiblis ni par l’âge, ni par un environnement défavorable. L’évolution se poursuit normalement jusqu’à la mort de l’hôte ;
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Figure 1.1. Pourriture de cœur sur épicéa commun provoquée par Heterobasidion annosum (Cliché J.-J. Guillaumin).




	– on parle de « pourridié d’équilibre » (ou de faiblesse) quand le champignon responsable n’agit en parasite que sur des hôtes affaiblis : on peut dire dans ce cas que c’est l’environnement (ou l’âge) qui crée le parasitisme : l’affaiblissement des résistances de l’hôte rend capable d’attaquer des tissus vivants un champignon normalement saprophyte. La maladie peut, comme dans le cas précédent, évoluer jusqu’à la mort de l’hôte, mais une amélioration de l’environnement peut aussi conduire à une rémission ;

	– enfin, l’expression « pourridié à effet technologique » s’applique à des situations où l’agent pathogène altère peu les tissus fonctionnels, mais se localise préférentiellement dans le bois de cœur des racines, puis éventuellement du tronc. Cette situation correspond donc à des pourritures de cœur avec pénétration racinaire. Dans ce cas, il n’y a pas vraiment parasitisme, l’arbre peut poursuivre une croissance normale, ce qui n’empêche pas les pertes économiques d’être parfois considérables. Cette situation est appelée butt rot par les Anglo-Saxons ; c’est par exemple typiquement le résultat de l’attaque de l’épicéa par le fomes (Heterobasidion annosum) (fig. 1.1).


La distinction entre les trois catégories, notamment entre les deux premières, n’est pas toujours tranchée. La distinction pourridié primaire / pourridié d’équilibre n’est pas qu’une question de vitesse de croissance du champignon et de la pourriture qu’il occasionne : par exemple la collybie à pied en fuseau (Collybia fusipes), parasite des chênes (fig. 1.2), est bien un agent de pourridié primaire, capable d’attaquer des arbres non affaiblis, en dépit de son évolution très lente (Marçais et Delatour, 1996).

En outre, certains champignons peuvent occasionner des pourridiés de type différent selon la plante hôte ou les conditions du milieu.
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Figure 1.2. Décomposition des racines d’un chêne pédonculé par Collybia fusipes (Cliché J.-J. Guillaumin).



Les espèces du genre Armillaria, qui font l’objet du présent ouvrage, provoquent un type de pourridié particulier, le « pourridié-agaric » , caractérisé entre autres par l’apparition, parfois sur l’arbre vivant et surtout sur le bois mort, en fin de maladie, de carpophores typiques, souvent de grande taille, comportant un pied et un chapeau. Le nom de genre Armillaria, qui vient du latin « armilla » (bracelet), a donné en français « armillaire » . L’ « armillaire » , champignon agent de la maladie, est donc responsable du « pourridié-agaric » , terme qui désigne la maladie elle-même.

Marginalement, les espèces d’Armillaria peuvent aussi infecter des hôtes non ligneux ; ce sont généralement des plantes dont la partie souterraine ou le collet sont charnus : c’est le cas pour la pomme de terre, dont les tubercules peuvent être attaqués par les rhizomorphes (Wilson, 1921), du strelitzia, plante à rhizomes (Guillaumin et al., 1982) ou de la graminée néozélandaise à base charnue « toetoe » (Cortaderia fulvida) (Shaw et al., 1976). Une armillaire a été signalée au Japon sur des carottes en cours de stockage (Harada, 1980). En conditions expérimentales, Hughes et al. (1991) ont montré le pouvoir pathogène d’Armillaria mellea et A. ostoyae sur le rumex à feuilles obtuses (Rumex obtusifolia), une Polygonaceae à racine charnue parfois envahissante dans les cultures. Dans les mêmes conditions, plusieurs espèces non ligneuses, dont la betterave Beta vulgaris, ont pu être inoculées par Robinson-Bax et Fox (2002). Selon Klein-Glebbinck et al. (1991), l’épilobe à feuilles étroites Epilobium angustifolium, plante très abondante dans les clairières forestières, peut constituer un relais dans l’infection du pin lodgepole Pinus contorta par A. ostoyae. Enfin, le pouvoir pathogène d’Armillaria heimii sur le manioc, plante mi-charnue, mi-ligneuse, sera décrit dans le chapitre 20 du présent ouvrage.

Les auteurs francophones ne s’accordent pas toujours sur le genre (masculin ou féminin) du nom « armillaire » . Les dictionnaires eux-mêmes sont hésitants : si le Petit Larousse considère qu’il s’agit d’un substantif masculin, le Dictionnaire encyclopédique du même éditeur opte pour le féminin. Dans le présent ouvrage, nous considérerons le mot comme féminin, en conformité avec le genre du mot latin dont il dérive.

La prononciation du terme « armillaire » est parfois également source de désaccords. Toutefois, il semble bien que la prononciation correcte des deux l soit « l » (comme dans « salaire » ) et non « y » (comme dans « cuillère » ).

Les champignons agents de pourridié se répartissent entre les deux principaux embranchements qui constituent le règne des Champignons (ou Mycota) : les Basidiomycètes et les Ascomycètes. Les Basidiomycètes sont les plus nombreux, car les enzymes oxydatives (polyphénoloxydases et peroxydases), qui permettent la dégradation de la lignine, sont plus répandues chez eux que chez les Ascomycètes. La liste des champignons agents de pourridiés apparaît comme un inventaire assez disparate ; le tableau 1.1 permet de les classer d’une part en fonction de leur position systématique, d’autre part entre agents de pourridiés tempérés et tropicaux.

Parmi les Agaricales, en dehors du genre Armillaria, la seule espèce dont le pouvoir pathogène soit indiscutable est la collybie à pied en fuseau Collybia fusipes (Bull. : Fr.) Quél. Cette espèce très commune dans les chênaies a été longtemps considérée comme un simple saprophyte. Les études du dépérissement du chêne pédonculé conduites en Forêt de Tronçais (Allier) au début des années 1980 ont permis de

Tableau 1.1. Principaux agents de pourridiés.
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mettre en évidence le rôle pathogène de ce champignon sur chênes (Guillaumin et al., 1985a). La collybie à pied en fuseau est une espèce européenne, qui ne fait actuellement l’objet d’études qu’en France. Elle présente la caractéristique épidémiologique rare pour un pourridié de se disséminer plus par basidiospores que par contact racinaire (Marçais et al., 1998).

Les agents de pourridié appartiennent plus fréquemment au groupe des polypores. Une maladie économiquement très importante est le « fomes » , pourridié des résineux provoqué par un groupe d’espèces très proches les unes des autres appartenant au genre Heterobasidion. Le terme de fomes, passé dans le langage forestier courant, provient d’un nom latin ancien du champignon, qui s’est appelé successivement, entre autres noms, Fomes annosus (Fr.) Cooke et Heterobasidion annosum (Fr.) Bref., avant d’être récemment éclaté (du moins pour les populations européennes) en trois espèces distinctes d’Heterobasidion (Niemelä et Korhonen, 1998). Le genre Heterobasidion comprend en outre deux groupes américains qui n’ont pas encore reçu de nom linnéen, ainsi qu’une espèce asiatique et une espèce australienne qui toutes deux se comportent comme des saprophytes. En Europe et en Amérique du Nord, le fomes provoque, selon les essences, soit une mortalité de son hôte (sur les pins), soit une pourriture de cœur (en particulier sur les épicéas). C’est par ce dernier symptôme que la maladie est surtout connue en France. On sait depuis Rishbeth (1950) que l’infection primaire est réalisée surtout par des basidiospores germant à la surface des souches fraîches (résultant notamment des coupes d’éclaircie) ; après colonisation des souches, l’infection des résineux vivants a lieu par contact entre leurs racines et celles des souches colonisées, puis la maladie se transmet d’arbre en arbre, toujours par contact racinaire. Des méthodes soit chimiques, soit biologiques de protection des souches ont été mises au point dès les années 1960. Le fomes est actuellement le pourridié qui fait l’objet du plus grand nombre de travaux dans le monde (un peu plus que l’armillaire qui est pourtant plus cosmopolite, alors que le fomes est restreint aux régions tempérées). Un ouvrage collectif consacré au fomes a été publié par le CAB International (Woodward et al., 1998).

À côté de l’armillaire et du fomes, l’Europe compte un troisième pourridié des résineux, le pourridié rouge provoqué par un polypore, Phaeolus schweinitzii (Fr.) Pat., actuellement très présent dans l’ouest de la France (Saintonge, 2002). L’épicéa de Sitka Picea sitchensis et le douglas Pseudotsuga menziesii sont les essences les plus attaquées par la « phéole » (Barrett et Greig, 1985).

Deux autres polypores sévissent aussi sur les résineux, mais uniquement en Amérique du Nord.

Dans l’Ouest américain (Côte Pacifique et montagnes Rocheuses), Phellinus weirii (Murr.) Gibbl. est l’agent du « pourridié lamellaire » des résineux (laminated root-rot ), économiquement presque aussi important que le fomes et l’armillaire. Le Western Root Disease Model, développé pour gérer le risque « pourridiés » sur résineux dans les montagnes Rocheuses (Shaw et al., 1991, cf. chap. 11) concernait à l’origine Armillaria ostoyae et Phellinus weirii, il a été ensuite étendu au fomes. P. weirii comporte deux « types » sexuellement incompatibles (probablement deux espèces distinctes), inféodés l’un au douglas, l’autre au thuya (Angwin et Hansen, 1989). Une troisième espèce existe en Extrême-Orient.

Inonotus tomentosus (Fr.) Teng. est un autre polypore, qui est signalé dans tout l’hémisphère Nord tempéré, mais ne provoque un pourridié qu’en Amérique du Nord, où il sévit dans la forêt boréale, depuis l’Atlantique jusqu’au Pacifique, essentiellement sur les épicéas. Ce champignon provoque sur ses hôtes d’abord des brunissements, puis une pourriture alvéolaire caractéristique. Il se dissémine essentiellement par contacts racinaires (Lewis et Hansen, 1991).

Dans les zones tropicales (Afrique, Sud-Est asiatique, Indonésie), deux polypores jouent un rôle majeur en tant qu’agents de pourridiés : Phellinus noxius (Corner) G.H.Cunn. et Rigidoporus lignosus (Klotzch) Imaz. Ce sont deux parasites importants de l’hévéa (Pichel, 1956 ; Nandris et al., 1987), mais on les signale aussi sur de nombreuses autres espèces, en particulier le P. noxius, très polyphage et très fréquent sur les arbres forestiers. R. lignosus se dissémine dans le sol par des rhizomorphes peu différenciés, qui assurent aussi l’infection des racines ; cette espèce provoque l’apparition d’une pourriture blanche et sèche. À l’opposé, P. noxius se propage essentiellement par contact racinaire ; ce champignon surtout cellulolytique est l’agent d’une pourriture brune.

Outre ces deux espèces d’importance majeure, d’autres polypores peuvent provoquer des pourridiés sur diverses plantes ligneuses en conditions tropicales. Diverses espèces de Ganoderma (G. applanatum, G. pseudoferreum, G. lucidum) qui, en Europe, sont plutôt des saprophytes ou des parasites du tronc, sont capables d’avoir, en Afrique et en Asie du Sud-Est, une dissémination racinaire, donc un comportement de pourridié (Pichel, 1956 ; Ivory, 1987). Pseudophaeolus baudonii (Pat.) Ryv., espèce tropicale voisine du Phaeolus schweinitzii des régions tempérées, attaque fréquemment le manioc, mais aussi divers arbres exotiques plantés en Afrique, tels que les pins et les eucalyptus (Ofosu-Asiedu, 1975). Phellinus lamaensis (Murr.) Heim et divers Poria sont également signalés.

Parmi les Basidiomycètes « divers » , les Helicobasidion font partie de l’ordre des Auriculariales, dont les basides sont cloisonnées ; ces champignons forment dans le sol des cordons bruns par l’intermédiaire desquels ils attaquent le collet de certains arbres ou arbustes : Helicobasidion purpureum (Tul.) Pat. est assez polyphage, fréquent en Extrême-Orient. Helicobasidion monpa Tana. provoque un pourridié du mûrier au Japon.

Sclerotium rolfsii Sacc. = Corticium rolfsii (Sacc.) Curzi appartient aux Corticiaceae, Homobasidiomycètes à hyménium résupiné. Ce champignon extrêmement polyphage, caractérisé par une abondance de petits sclérotes sphériques, est l’un des parasites fongiques les plus importants et répandus au monde, mais le plus souvent sur des plantes annuelles ou charnues. Toutefois, il peut aussi se comporter comme un agent de pourridié. Cette espèce des régions tropicales ou tempérées chaudes a été récemment signalée sur pommier en Corse et en Languedoc (Guillaumin, non publié).

Phymatotrichum omnivorum (Shear) Dugg. est un Basidiomycète stérile dont les affinités systématiques ne sont pas claires. Comme les Sclerotium et les Helicobasidion , c’est un parasite méditerranéen ou semi-tropical, plutôt inféodé à des plantes annuelles (en particulier au cotonnier aux États-Unis), mais qui peut aussi attaquer des plantes ligneuses au niveau du collet par l’intermédiaire de cordons mycéliens ou de toiles mycéliennes.

Les pourridiés à Ascomycètes sont provoqués essentiellement par des espèces de la famille des Xylariaceae, et d’abord par des Rosellinia. Rosellinia necatrix (Hart.) Berl., espèce cosmopolite et ubiquiste, est l’agent du « pourridié blanc » ou « pourridié laineux » qui sévit essentiellement sur arbres fruitiers, mais aussi sur peupliers, vigne, mûrier, théier et même (ce qui est inhabituel pour un agent de pourridié), sur des plantes charnues non ligneuses, comme les plantes florales à bulbes. C’est un parasite majeur des arbres fruitiers à pépins dans toutes les zones tempérées chaudes : Bassin méditerranéen (Teixeira de Sousa et al., 1995), Proche et Moyen-Orient, Inde du Nord, Japon, Afrique du Sud, Californie, zones non tropicales de l’Amérique du Sud. Dans le midi de la France, il est fréquemment rencontré sur le pommier (fig. 1.3), le cerisier et certaines cultures florales (Guillaumin et al., 1982). Les spores sexuées et asexuées de R. necatrix jouent un rôle mineur dans le cycle infectieux. Le parasite se propage à la fois par contact racinaire et par des cordons mycéliens capables de croître dans des sols humides et riches en matière organique. Le pourridié laineux, parfois confondu avec le pourridié-agaric (cf. chap. 18), demeure l’un des pourridiés les plus dommageables au monde. Son importance a été sans doute sous-estimée simplement parce que la recherche en arboriculture fruitière est moins bien structurée que la recherche forestière au plan international.

[image: e9782738012081_i0005.jpg]

Figure 1.3. Palmettes de Rosellinia necatrix dans l’écorce d’un pommier (Cliché J. Tourvieille).



Les autres espèces de Rosellinia sont moins répandues et plus spécialisées que R. necatrix : Rosellinia desmazieresii (Berk. & Br.) Sacc. attaque les saules et les semis de chêne ; divers Rosellinia tropicaux, en particulier R. bunodes (Berk. & Br.) Sacc. et R. pepo Pat. causent des dégâts au caféier.

La famille des Xylariaceae compte d’autres agents de pourridié, généralement des parasites d’équilibre attaquant des arbres en état de stress. Différentes espèces du genre Biscogniauxia (syn : Hypoxylon) sont rencontrées sur chênes méditerranéens. Ustulina vulgaris Tul. est, en milieu tropical, l’agent d’une pourriture sèche du théier et du cacaoyer.

Le Sphaerostilbe repens Berk. & Br., champignon de la famille des Nectriaceae, a été signalé comme agent d’un pourridié du collet de diverses plantes ligneuses tropicales, en particulier l’hévéa (Nandris et al., 1987). Ce parasite initie des organes agrégés très particuliers, à la fois rhizomorphes et corémies, dont la morphogenèse a fait l’objet, en France, de travaux de laboratoire (Guillaumin, 1970 ; Botton, 1980 et autres).

Parmi les pourridiés à Ascomycètes, on peut enfin citer deux affections assez mineures : le « pourridié-morille » dû à Roesleria hypogea Thüm. & Pass., qui attaque parfois la vigne sur sols lourds et sous climat continental (est de la France, vignobles allemands) et la maladie du rond provoquée par une pézize, Rhizina undulata Fr., qui sévit parfois sur jeunes pins, en particulier sur le pin maritime dans les Landes de Gascogne, souvent en liaison avec les incendies (Lung-Escarmant, 1981).

Indépendamment de leur position taxonomique, les champignons décomposeurs du bois (qu’ils soient à pénétration racinaire ou aérienne) ont aussi été classés en fonction du type de pourriture du bois qu’ils provoquent, et qui dépend de leur équipement enzymatique : les champignons dits de pourriture blanche peuvent dégrader à la fois la cellulose, les hémicelluloses et les lignines, ce qui se traduit généralement par un éclaircissement des tissus. Par opposition, les champignons qui dégradent seulement la cellulose et les hémicelluloses sont appelés champignons de pourriture brune, car ils laissent subsister de la lignine brune qui donne au bois sa coloration typique (exemple : le Phellinus noxius). Lorsque ce dernier type de dégradation survient en milieu très humide, le bois devient noirâtre et mou et on qualifie l’altération de pourriture molle.

L’armillaire est un agent de pourriture blanche ; on verra dans le chapitre 14 que des enzymes hydrolysant chacun des constituants pariétaux ont été caractérisées chez de nombreuses armillaires.

Néanmoins, la dégradation du bois par l’armillaire est atypique, car le champignon utilise des mécanismes de dégradation qui sont propres aux trois types de pourriture.

Au début de l’infection, la capacité lignolytique est faible (Campbell, 1931 ; Scurti, 1955) ; le bois ne s’éclaircit pas, mais au contraire brunit, ce qui fait ressembler l’altération à une pourriture brune (Schwarze et al., 2000b). La caractérisation chimique des composés pariétaux montre que la cellulose et les hémicelluloses sont d’abord dégradées, la lignine n’étant altérée que beaucoup plus tardivement. En outre, chez certains hôtes comme l’érable et le pin, la dégradation des fibres riches en cellulose montre les caractéristiques d’une pourriture molle car les hyphes sont capables de se développer au sein de la couche centrale S2 de la paroi secondaire, ce qui fait perdre la rigidité aux tissus (Schwarze et al., 2000a). C’est d’ailleurs ce faciès de pourriture molle qui est à l’origine du mot de « pourridié » .




Chapitre 2

Historique des recherches sur l’armillaire

Jean-Jacques GUILLAUMIN






 L’armillaire se signale à l’attention des naturalistes à la fois par ses carpophores et par ses organes végétatifs agrégés, en particulier les rhizomorphes souterrains. Il n’a été montré qu’assez tard (Hartig, 1874) que carpophores et rhizomorphes appartiennent au même champignon. Jusque-là, ils avaient été décrits séparément.

Le plus ancien document représentant des carpophores d’armillaire qui nous soit parvenu est le Codex Cesi, qui remonte au début du XVIIe siècle. Le Prince romain Federico Cesi, féru d’histoire naturelle et créateur de l’Academia Nazionale dei Lincei avait, entre 1622 et 1628, confié, probablement à des moines, la tâche de représenter les plantes et les champignons poussant dans la campagne romaine. L’ensemble de ces représentations, regroupées en plusieurs volumes, constitue le Codex Cesi qui est actuellement conservé à Paris, à la Bibliothèque de l’Institut. Une copie d’époque existe aussi au Royal Botanical Garden de Kew (Pegler, 2001). Le Codex Cesi représente des carpophores d’Armillaria mellea à différents stades de maturité. Les légendes latines sont très succinctes ; les auteurs n’ont pas tenté de donner un nom au champignon.

Il faut ensuite attendre un siècle pour retrouver mention de l’armillaire dans la littérature scientifique, et ce sont encore des naturalistes italiens qui sont impliqués : Pier Antonio Micheli à Florence dans son Nova Plantarum Genera (1729), puis Antonio Battara, à Rivini, dans le Fungorum Agri Ariminensis Historia (1755).

En 1762, à Ratisbonne (Regensburg), J.C. Schaeffer publie dans ses Icones fungorum une planche de huit dessins sous la dénomination Agaricus obscurus. C’est probablement la première dénomination binomiale qui ait été associée à une armillaire. La représentation est toutefois trop imparfaite pour que nous puissions aujourd’hui l’attribuer à une espèce d’armillaire précise.

Par contre, en 1790, le Danois Martin Vahl publie une bonne représentation d’un champignon à anneau qu’il dénomme Agaricus melleus (planche 1013 du 17e volume de Flora danica, œuvre en 18 volumes publiée de 1760 à 1792). En fait, Vahl connaissait cette espèce depuis dix ans déjà, comme en témoignent ses notes datant de 1780 et récemment retrouvées (Watling et al., 1982). En 1791, Bulliard, dans son Histoire des champignons de la France, représente et décrit une armillaire sous le nom d’Agaric annulaire (Agaricus annularius, fig. 2.1). Entre 1789 et 1791, le canadien Bolton décrit, en anglais, 3 espèces « armillarioïdes » rencontrées en Nouvelle-Écosse. En 1800, Persoon, commentant les dessins de Schaeffer, met en synonymie l’Agaricus obscurus de Schaeffer et une espèce nommée par Persoon Agaricus polymyces .
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Figure 2.1. Représentation d’Agaricus annularius par Bulliard (1791) (Cliché P. Desray).




À la suite de l’ouvrage fondateur de Karl von Linné Systema vegetabilium (1784), de nombreux auteurs avaient donc déjà adopté (parfois même avant 1784) la nomenclature binomiale latine pour désigner des champignons. Néanmoins, par convention, le point de départ de la nomenclature scientifique des champignons est l’ouvrage du mycologue suédois Elias Fries Systema mycologicum (1821), complété par une série d’autres publications du même auteur jusqu’en 1874 ; toute espèce décrite par un auteur antérieur doit, pour être valide, avoir été acceptée par Fries.

Dans son ouvrage de 1821, Fries divisait le genre Agaricus en plusieurs tribus (nous dirions aujourd’hui des sections ou des sous-genres) ; la plupart de ces noms (Amanita, Lepiota, Tricholoma…) sont à l’origine des noms de genres actuels des Agaricales. Toutefois Fries ne donnait pas le statut de genre à ces taxons, les espèces classées dans les diverses « tribus » continuaient à relever du genre Agaricus.

L’une de ces tribus était appelée Armillaria, terme qui en fait figurait déjà en 1819 dans un ouvrage préliminaire de Fries. La « tribus » Armillaria du Systema mycologicum comportait 12 espèces ayant en commun la présence d’un anneau et une continuité histologique entre le chapeau et le stipe. Le numéro 12 était l’Agaricus melleus de Vahl ; les formes décrites par Schaeffer, Persoon, Bulliard et Bolton étaient mises en synonymie avec Agaricus melleus en tant que variétés. Les descriptions de Micheli et de Battara étaient également considérées par Fries comme désignant la même espèce.

Le taxon « Armillaria » du Systema mycologicum était en fait très hétérogène et à part Agaricus melleus, aucune des 11 autres espèces qu’il contenait n’est aujourd’hui classée dans le genre Armillaria. Cette hétérogénéité n’avait pas échappé à Fries qui, dans la suite de son œuvre, a hésité sur la validité du taxon : en 1825, Fries supprime la « tribus » Armillaria et rattache au genre Lepiota les espèces qu’elle regroupait en 1821. En 1838, il rétablit le nom Armillaria, mais les espèces qu’il contient sont réparties en trois groupes : les « tricholomes à anneau » , les « clitocybes à anneau » (parmi lesquelles figurent l’Agaricus melleus et deux espèces voisines) et les « collybies à anneau » . En 1874, dans l’ouvrage de synthèse de Fries Hymenomycetes europaei, cette subdivision est conservée avec un nombre d’espèces accru.

Les mycologues postérieurs à Fries ont démantelé le vaste genre Agaricus en transformant en genres les sous-genres créés par Fries. Ce processus a mené, en plusieurs étapes, au nom Armillaria mellea : Staude (1857) a proposé que les sous-genres de Fries deviennent des genres mais n’a pas créé formellement les dénominations binomiales correspondantes. Ce sont Kummer (1871) et Quélet (1872) qui ont, indépendamment l’un de l’autre, proposé le binôme Armillaria mellea. À cause de l’antériorité d’un an, c’est le nom de Kummer qui est généralement associé à l’opération, le nom scientifique correct et complet de l’ « armillaire couleur de miel » est donc : Armillaria mellea (Vahl : Fries) Kummer alors que le nom de genre est Armillaria (Fries : Fries) Staude.

L’hétérogénéité du taxon Armillaria originel, son rang taxonomique flou et les tergiversations de Fries à son sujet laissaient la porte ouverte à des interprétations multiples. La nomenclature des armillaires a fait l’objet de discussions assez complexes. Nous renvoyons le lecteur désireux d’entrer dans le détail des problèmes de nomenclature des armillaires aux publications de Donk (1962), Watling et al. (1982), Termorshuizen et Arnolds (1987), Volk et Burdsall (1995).

D’après les dispositions du Code de Nomenclature, un genre ne peut être considéré comme valable que s’il est « typifié » par la description d’une espèce, l’ « espèce-type » du genre : le genre se définit de façon inductive (par agrégation de différentes espèces autour de l’espèce-type). Pour créer ou valider un genre, il faut donc choisir une espèce-type et tout le problème réside dans ce choix.

Parmi les espèces d’Agaricus qui avaient été rangées dans les Armillaria par Fries en 1821, 1838 ou 1874, pas moins de cinq espèces outre Agaricus melleus ont été proposées par différents auteurs comme type du genre Armillaria. En fait, les espèces rangées dans la « tribus » Armillaria en 1821 se sont avérées tellement différentes les unes des autres que la désignation comme type du genre Armillaria d’une espèce autre qu’Agaricus melleus aurait entraîné ipso facto le rejet d’A. melleus hors du genre Armillaria ; c’est cette logique qu’ont suivie Karsten (1881) et Singer (1936) : Karsten, qui restreignait le genre Armillaria à des espèces tricholomoïdes, a été amené, pour recevoir A. melleus et les taxons voisins, à créer un nouveau genre, qu’il a appelé Armillariella. Singer, pour qui le type d’Armillaria était Agaricus luteovirens, a repris de Karsten le nom générique Armillariella (Singer, 1962), et a décrit sous ce nom plusieurs armillaires qu’il a découvertes ou validées, notamment en Amérique du Sud (cf. chap. 3). Pendant un demi-siècle, la communauté mycologique internationale a été divisée entre les partisans d’Armillaria et ceux d’Armillariella comme nom de genre pour l’agent du pourridié-agaric. Les auteurs français penchaient le plus souvent pour Armillariella, soit comme nom de genre à part entière, soit comme section du genre Clitocybe, comme dans la Flore analytique des champignons supérieurs de Kühner et Romagnesi (1953). C’est sous le nom générique Armillariella que Romagnesi (1970 ; 1973) a créé plusieurs espèces par démantèlement d’A. mellea.

Cependant, comme l’ont fait remarquer Donk (1962) et...
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