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À Bernard Boullard qui m’a, comme à beaucoup d’autres, ouvert les yeux sur la place essentielle qu’occupe la symbiose mycorhizienne dans la biologie des plantes.

Préface
J. André Fortin
À la lecture de cet ouvrage presque encyclopédique écrit par Jean Garbaye, il m’est apparu que le temps est venu de reconnaître l’étude de la symbiose mycorhizienne sensulato non plus comme une science secondaire empruntant seulement les voies de la phytologie et de la mycologie, mais plutôt comme une science per se sous le vocable de mycorhizologie, pour désigner l’étude d’un phénomène prenant de plus en plus de place dans la connaissance des systèmes vivants.
Il faut dire que cette science relativement récente et encore méconnue des biologistes, agronomes, forestiers et environnementalistes de la planète bouleverse les idées reçues en commençant par le concept d’évolution des espèces, qui met plutôt en avant l’évolution des systèmes vivants. L’étude de l’évolution des symbioses mycorhiziennes contrarie surtout nos collègues zoologistes agissant en quelque sorte comme les détenteurs des canons de l’évolution.
Dans cet ouvrage, l’auteur nous invite à suivre la piste évolutive des symbioses mycorhiziennes. Je me réjouis de découvrir les connaissances qui confortent ma profonde conviction que ce phénomène est fondamental et universel dans l’évolution et le fonctionnement des espèces et des écosystèmes terrestres. Ce qui nous permet de constater que la sélection naturelle favorise les organismes qui s’associent, et pas seulement les plus forts. Il faut donc insister sur la sélection non plus des espèces, mais plutôt des systèmes vivants comme nous le présente Jean Garbaye. L’état mycorhizien constitue un système vivant entraînant l’évolution des espèces de plantes et de champignons, ce que l’ouvrage exprime très bien. Bien sûr il n’y a pas que mutualisme dans les systèmes vivants ; il y a comme toujours des exceptions et des déviations, mais on peut considérer que le mutualisme a joué un rôle aussi puissant sinon plus que la compétition et la prédation dans l’évolution des espèces et des écosystèmes terrestres.
L’intérêt manifesté pour la mycorhizologie est nouveau et Jean Garbaye en relate avec soin le parcours. Même si le terme mycorhize a été créé il y a plus de 125 ans, la mycorhizologie a évolué lentement. Jusqu’aux années 1980, période où Jean est entré comme jeune chercheur, les physiologistes, les écologistes, les agronomes et les forestiers du monde considéraient le phénomène comme marginal, tant du point de vue fondamental qu’appliqué. J’aime à penser que la cinquième conférence nord-américaine sur les mycorhizes qui s’est tenue à Québec en 1981 a constitué un tournant dans cette histoire, avec ses 375 participants venus de plus de 50 pays. Ce fut l’occasion pour Jean, de présenter sa première communication internationale, et aussi d’asseoir ses convictions quant à l’importance du phénomène.
Cesse de considérations historiques et revenons à cette superbe contribution : Lasymbiose mycohizienne, une association entre les planteset les champignons. Bien qu’il existe des ouvrages tentant de faire la synthèse des connaissances en mycorhizologie, celui-ci s’en démarque par son caractère encyclopédique. Il est vain de chercher un oubli, tout y est, allant des notions les plus fondamentales et universelles jusqu’aux exceptions dans la vie intime d’espèces ayant dévié de multiples façons, par rapport aux modèles de base.
J’apprécie beaucoup la présentation selon une trilogie débutant avec des perceptions tombant facilement sous le sens, utilisant le point de vue du naturaliste. Cette invitation permet de déchiffrer la terminologie de base de la mycorhizologie et en même temps de percevoir le phénomène dans toute sa plénitude.
Vient ensuite le point de vue plus pointu du biologiste qui nous invite à plonger dans les mécanismes biochimiques et physiologiques permettant de comprendre le fonctionnement de l’équilibre symbiotique. Surtout il expose comment ces mécanismes jouent un rôle dans la vraie vie des plantes confrontées aux exigences environnementales des milieux naturels complexes, où elles entrent en interactions avec le sol et ses ressources en eau et en nutriments. Bien sûr il nous conduit beaucoup plus loin comme pionnier de la reconnaissance des bactéries et autres organismes associés aux mycorhizes proprement dites. Sa contribution originale à l’écophysiologie des ectomycorhizes notamment par leurs activités enzymatiques ouvre de nouveaux horizons en mycorhizologie débouchant sur de nombreux aspects appliqués.
Nous avons, dans la dernière partie, le point de vue de l’agronome auquel s’ajoute sûrement celui du forestier. Le temps est venu de parler du rôle et de l’utilisation des connaissances dans les pratiques agricoles et forestières. Cet aspect de la mycorhizologie connaît une expansion accélérée dans le monde entier. L’Inde a reconnu récemment, d’intérêt national la technologie mycorhizienne. L’adaptation des connaissances à des milieux, des espèces et des pratiques les plus variés présente autant de défis à relever ; ces nombreux travaux trouveront une source d’inspiration dans ce travail exemplaire.
L’ouvrage de Jean Garbaye arrive à point nommé, pour les pays émergents où la sécurité de la production alimentaire devient une préoccupation quotidienne. De la même façon dans les pays industrialisés, la pratique d’une agriculture durable passera obligatoirement par une connaissance approfondie et une utilisation raisonnée de la technologie mycorhizienne.
Nombreux sont les pays francophones confrontés à cette problématique qui disposeront dorénavant d’un ouvrage exceptionnel en leur langue pour l’enseignement, la recherche et l’utilisation des mycorhizes. Un livre qui devrait faire beaucoup d’envieux chez nos collègues anglophones.

Avant-propos
Ce livre traite d’un aspect fondamental de la vie des plantes, connu des botanistes depuis longtemps et banal par sa généralité dans le règne végétal, mais paradoxalement insuffisamment enseigné et peu connu du grand public : l’association intime et obligatoire des plantes avec des champignons auxquels elles sous-traitent l’exploitation des ressources du sol, l’organe mixte racine-champignon étant appelé mycorhize. Ma principale ambition est qu’un lecteur francophone même non spécialisé y découvre la vraie nature des arbres, des herbes, des fleurs, des céréales, des légumes et des récoltes qui sont le cadre et le support de notre vie : ce sont des entités mixtes constituées d’un végétal et d’un ou plusieurs champignons nécessaires au fonctionnement harmonieux de l’ensemble. Le fait que l’un des deux partenaires domine largement par sa taille, et soit en fait le seul aisément perceptible à nos yeux, ne doit plus masquer la réalité complexe et les conséquences théoriques et pratiques qui en découlent. Comme l’a formulé de façon malicieuse et provocatrice un groupe de chercheurs curateurs d’une collection européenne de champignons mycorhiziens : « Étudier les plantes sans leurs mycorhizes revient à étudier des artéfacts : la majorité des plantes n’ont pas, à proprement parler, de racines ; elles ont des mycorhizes. »
Du fait que je m’adresse à la fois à des lecteurs sans autre bagage biologique que les bases acquises au cours des études secondaires et à des étudiants, des enseignants, des ingénieurs ou des techniciens de l’agriculture ou de l’environnement, mon texte a pour but d’intéresser, d’instruire et de proposer les éléments d’une réflexion orientée vers la pratique. Pour cette raison même, j’ai limité à l’indispensable le recours à des termes très spécialisés ou techniques propres au jargon de la recherche scientifique ; quand néanmoins c’était incontournable, j’ai tenté d’expliquer ces termes de la façon la plus claire possible dès la première occurrence et un glossaire indexé situé en fin d’ouvrage reprend la définition de tous les termes clés et renvoie au contexte.
Afin de rendre la lecture plus facile et plus limpide, j’ai évité d’égrener au fil du texte des renvois à des références bibliographiques ou à des notes de bas de page. Cependant une bibliographie thématique placée à la fin du livre propose une sélection d’articles de revues ou de travaux originaux illustrant de façon pertinente les résultats synthétiques présentés dans le texte. Lorsqu’elles étaient disponibles, les références francophones ont été systématiquement privilégiées et les titres en anglais ou en d’autres langues étrangères ont été traduits en français.
Le livre débute par un bref historique de la découverte des symbioses entre les plantes et les champignons qui précise les objets biologiques et les concepts de base des recherches dans ce domaine.
Les trois parties essentielles considèrent alors successivement la symbiose mycorhizienne depuis trois points de vue différents : d’abord celui du naturaliste, qui s’attache avant tout à décrire et ordonner la diversité du monde vivant ; puis celui du biologiste, qui cherche à comprendre le fonctionnement même des systèmes vivants, leur dynamique et leur évolution ; et enfin celui de l’agronome, dont la vocation est de traduire les connaissances en techniques pour optimiser la production agricole et la gestion de notre environnement vivant. En d’autres termes, il s’agit d’explorer successivement les trois questions : qu’est-ce que c’est ? Comment ça fonctionne ? À quoi ça sert ? Ce parti pris de varier les postes d’observation afin de révéler toutes les facettes d’un sujet a pour conséquence certaines redondances.
Afin de les limiter au maximum, de fréquents renvois d’une partie à l’autre permettent au lecteur de faire la liaison entre les différents aspects et traitements d’une même question.
Ces trois parties essentielles ont comme objectif de résumer de façon directe et accessible les connaissances actuelles sur les symbioses mycorhiziennes. Seuls les faits et leurs conséquences sont présentés, sans expliquer comment ils ont été découverts ni comment certaines des interactions complexes entre les partenaires symbiotiques ont été élucidées. Autrement dit, nous discutons les résultats de la recherche sans faire l’analyse critique des méthodes utilisées lors de l’enquête scientifique proprement dite (le cœur de métier du chercheur) mise en œuvre pour obtenir ces mêmes résultats, ce qui est pourtant la règle épistémologique et déontologique dans toute communication entre scientifiques. Cela aurait alourdi de façon considérable cette présentation destinée avant tout à un public de non professionnels de la recherche mais utilisateur potentiel de ses retombées.
Afin de corriger cette lacune et de remettre ce qui précède en perspective avec les progrès incessants des connaissances, nous ferons dans une annexe méthodologique (annexe 1) un rapide tour d’horizon de la panoplie d’outils et de techniques qui s’offrent aujourd’hui aux chercheurs pour étudier des interactions biologiques comme la symbiose mycorhizienne.
Ensuite, une annexe pratique (annexe 2) détaille de façon très concrète et sous forme de protocoles de travaux pratiques des méthodes élémentaires d’observation des mycorhizes, afin de permettre aux lecteurs de juger par eux-mêmes ce dont il est question ici ; nous proposerons aussi deux expériences simples pour la démonstration de l’effet de la symbiose sur la croissance des plantes, plus spécialement destinées aux enseignants du secondaire.
Enfin, un glossaire indexé donne la définition de chaque entrée et permet de retrouver dans le texte les passages relatifs à ce sujet précis.
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INTRODUCTION


Origine du concept

C’est dans la seconde moitié du xixe siècle que l’évidence d’une alliance entre les racines des plantes et des champignons s’est imposée, à la suite notamment du recoupement d’observations convergentes de plusieurs naturalistes européens comme Boudier, les frères Tulasne, Gallaud, Van Tiegen et Bernard en France, Kamienski en Pologne, Vittadini, Gibelli et Gasparrini en Italie ou Hartig père et fils, Rees, Bruchmann et Frank en Allemagne. Dès 1840, Theodor Hartig publie les premières descriptions et dessins fidèles de mycorhizes de différentes espèces d’arbres basées sur de minutieuses observations au microscope. Mais il ne reconnaît pas la nature fongique des structures observées. L’année suivante, les frères Tulasne décrivent la prolifération de racines d’arbres autour des fructifications du champignon Elaphomyces (la truffe de cerf) et distinguent des filaments fongiques reliant les racines à la surface du champignon. D’un contact aussi intime, ils en concluent que le champignon parasite l’arbre. À partir d’observations similaires sur le feutrage de racines qui entoure les fructifications du même Elaphomyces, Vittadini tire en 1842 des conclusions diamétralement opposées à celles des frères Tulasne : selon lui, le champignon nourrit l’arbre. En 1856, Gasparrini remarque que, sur des racines de châtaignier, noisetier, pin et arbousier, les radicelles les plus fines sont le plus souvent recouvertes par des filaments « de moisissure ou autres cryptogames », mais ne mentionne pas de connexion entre ces champignons et les tissus racinaires. Ce n’est qu’en 1874 que Bruchmann renouvelle sur des racines de pin les premières observations de Theodor Hartig, mais il reconnaît la nature fongique du réseau qui enserre toutes les cellules des tissus externes de la racine. Deux ans plus tard, soit trente cinq ans après Tuslane et Vittadini, Boudier revisite le cas exemplaire d’Elaphomyces. Il décrit bien les filaments cloisonnés qui connectent le manteau fongique des racines à la fructification du champignon, et admire que la colonisation massive des racines par le champignon n’altère pas leur apparent bon état de santé. Il en infère que le parasitisme exercé par le champignon sur l’arbre est bénin. En 1880, Reess confirme les observations de ses prédécesseurs sur Elaphomyces et les généralise aux racines loin de toute fructification de champignon : manteau, filaments irradiant dans le sol et formant un réseau dans les tissus de la racine. Il formule une autre hypothèse quant aux relations nutritionnelles au sein du système : le champignon serait bien partiellement parasite des racines, mais il aurait aussi la capacité de s’alimenter directement à partir du sol. L’année suivante, Kamienski décrit comment des filaments fongiques enrobent à la fois les racines d’arbres et de monotrope (une plante du sous-bois sans chlorophylle, apparemment parasite des racines des arbres) étroitement enchevêtrées, mais ne suggère que de façon ambiguë le parasitisme du monotrope sur l’arbre par l’intermédiaire du champignon, sans jamais proposer un quelconque mutualisme entre ces deux derniers. Nous verrons plus loin (voir p.102) la résolution moderne de ce problème.

Tableau 1. Chronologie des principales étapes de l’évolution des organismes pluricellulaires dans la biosphère terrestre.



	
Temps avant présent et (durée) en millions d’années


	Périodes ou systèmes géologiques
	Plantes 
	
Champignons


	Symbioses plantes-champignons
	Autres évènements repères



	
2 à présent (2)


	Quaternaire
	Développement de l’agriculture par l’homme
	
Sixième extinction massive (en cours actuellement)
Homme moderne 





	
65 à 2
(63)

	
Tertiaire 


	
Diversification des Angiospermes (plantes à fleurs)


	
Principaux genres actuels de lichens
Premiers hominidés




	
140 à 65
(75)


	Crétacé
	Ascomycètes et Basidiomycètes déjà bien diversifiés
	Premières ectomycorhizes
	
Cinquième extinction massive, dont la disparition des dinosaures.





	
200 à 140
(60)


	Jurassique
	
Apparition des Angiospermes 
(plantes à fleurs)


	Premiers mammifères (marsupiaux) et premiers oiseaux



	
250 à 200
(50)


	Trias
	
Principaux genres actuels de Gloméromycètes


	Premiers dinosaures



	
290 à 250
(40)


	Permien
	Quatrième extinction massive



	
360 à 290
(30)


	Carbonifère
	
Premières Gymnospermes (cordaites, cycas, conifères)


	Premiers reptiles



	
410 à 360
(50)


	Dévonien
	
Premières Ptéridophytes
(fougères et prêles géantes)

	
Premiers champignons à filaments cloisonnés



	
Premiers vertébrés terrestres
Troisième extinction massive




	
440 à 410
(30)

	Silurien
	
Premières Embryophytes
(hépatiques, mousses)

	
Premières mycorhizes arbusculaires 


	
Premiers insectes 
Premiers lichens




	
510 à 440
(70)


	Ordovicien
	Premières plantes terrestres
	Premiers Gloméromycètes
	Explosion de la biodiversité, puis deuxième extinction massive



	
550 à 510
(40)

	Cambrien
	
Premiers champignons terrestres


	Diversification des formes de vie, puis premièreextinction massive



	Avant 550
	Précambrien 
	Algues vertes dans les océans et les eaux douces depuis au moins 500 millions d’années
	Champignons aquatiques dans les océans et les eaux douces
	La vie évolue dans les océans et les eaux douces depuis déjà deux ou trois milliards d’années





Les évènements se précipitent alors : en 1883 Gibelli décrit et illustre, avec une spectaculaire précision, des mycorhizes (dont certaines parfaitement reconnaissables au niveau de l’espèce de champignon d’après les connaissances actuelles) sur châtaigniers, chênes, noisetiers et charmes. Il considère que ces structures mixtes sont des associations parasitiques mais bénignes car ubiquistes. En 1886, Robert Hartig approuve et défend la nouvelle théorie et fait définitivement adopter le nom de Réseau de Hartig en l’honneur de son père Theodor Hartig qui avait le premier décrit cette structure dès 1840, mais sans la comprendre.

Mais c’est le Prussien Albert Bernhard Frank (1839-1900) qui intervient et mérite ici une attention toute particulière car il a été le premier à synthétiser toutes ces observations et à en conceptualiser les conséquences. D’abord, prenant acte de la présence systématique de filaments fongiques à la surface et à l’intérieur des racines de quasiment tous les arbres observés, il a soumis ce fait à l’expérience et a démontré de façon causale le caractère obligatoire et bénéfique pour la plante de la présence des champignons. Pour cela, il a cultivé des semis de pin sylvestre (Pinus sylvestris) dans des pots contenant de la terre de forêt, la moitié des pots ayant subi un traitement à la chaleur tuant les microorganismes du sol, dont les champignons (figure 1).
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Figure 1. Photographie extraite de l’article original de À.B. Frank paru en 1892 dans les comptes-rendus de la Société allemande de botanique et intitulé « La nutrition du pin grâce à ses champignons mycorhiziens » (traduction par l’auteur de ce livre). 

On voit les trois lots de pots constituant l’expérience : à droite (trois pots marqués Unsterilisiert.), terre non traitée ; au centre (six pots marqués Sterilisiert.), terre désinfectée par la chaleur ; à gauche (deux pots marqués Sterilisiert, spontan inficirt.), pots incomplètement désinfectés ou contaminés après désinfection. Lire l’interprétation des résultats dans le texte.

Après quelques mois, il a observé que les pins poussaient normalement dans le sol naturel et présentaient des champignons sur leurs racines, comme en forêt, alors qu’ils dépérissaient dans le sol chauffé, où les racines étaient dépourvues de champignons. Frank en a donc induit que l’association était nécessaire au bon développement des jeunes arbres. De plus, il a remarqué que certains des plants dans le lot de pots chauffés avaient une croissance intermédiaire et présentaient quelques structures fongiques sur leurs racines. Comprenant que ces pots avaient été moins bien désinfectés ou accidentellement contaminés, il conclut que la réintroduction des champignons dans un système qui en était dépourvu restaurait au moins partiellement la croissance des pins, confirmant le caractère obligatoire et bénéfique de l’association. Ensuite, Frank a forgé le terme de mycorhize (du grec mycor, qui signifie champignon, et rhiz qui signifie racine) pour désigner les organes mixtes racine-champignon décrits depuis plusieurs décennies par les auteurs précités. Enfin, il attribua à cette association le statut de symbiose (du grec sym qui signifie ensemble, et bio qui signifie vie) concept nouvellement mis à l’honneur par Schwendener, De Bary et Frank lui-même et jusqu’alors surtout appliqué aux lichens qui sont des associations algues-champignons. En l’espace de moins de dix ans, Frank avait donc affiné et synthétisé les observations de tous ses prédécesseurs et formulé une théorie révolutionnaire : une mycorhize est le siège d’une symbiose mutualiste entre une plante et un champignon. Il avait également décrit les différents stades de la colonisation des racines des arbres par les champignons et du développement des mycorhizes. Frank précisa et étaya sa théorie dans une série d’articles jusqu’à sa mort en 1900.

Par la suite, tout au long du xxe siècle, de nombreux chercheurs décrivirent et étudièrent d’autres types de mycorhizes que celles formées avec les arbres des forêts tempérées : orchidées, herbes des prairies, plantes cultivées, bruyères, arbres des forêts tropicales, etc. Dans chaque cas, le défi était le même : identifier le champignon associé, tenter de l’isoler et de le cultiver en l’absence de la plante, reconstituer expérimentalement la symbiose en conditions contrôlées de façon à évaluer l’effet sur la plante, comprendre les mécanismes physiologiques en jeu dans les interactions entre le champignon et la plante hôte et élucider le rôle fonctionnel de cette symbiose dans les écosystèmes et l’ensemble de la biosphère. Ce n’est que récemment, depuis le développement des techniques de biologie moléculaire à la fin des années 1980, que l’essor des recherches sur la symbiose mycorhizienne s’est réellement concrétisé. Du fait de la pléthore de faits nouveaux concernant tous les aspects du sujet, on est maintenant à même d’en proposer une vue d’ensemble, certes ni exhaustive ni définitive mais cohérente et suffisamment opérationnelle pour orienter les recherches futures et explorer les applications potentielles.

Mais avant d’aborder le vif de notre sujet et d’explorer les différentes facettes du phénomène mycorhize, il est nécessaire de faire le point sur les quatre objets sans cesse récurrents dans ce qui suit : plante, racine, champignon, symbiose.




Les plantes et les champignons

Dans les classifications modernes qui intègrent les acquis de l’analyse moléculaire des génomes, l’ensemble du monde vivant est distribué en deux grandes divisions, les bactéries au sens large d’une part et tous les autres êtres vivants d’autre part, parmi lesquels on distingue trois grands groupes d’organismes pluricellulaires : les plantes (au sens large, incluant les algues et les végétaux terrestres), les animaux et les champignons. Les plantes sont certes très différentes des animaux, mais les champignons partagent des points communs avec les deux. Par exemple, comme les plantes (figures 2 et 4), leurs cellules sont enveloppées d’une paroi rigide, mais cette paroi n’a pas du tout la même composition chimique ; en revanche, les cellules animales sont nues et dépourvues de parois.

[image: ]


Figure 2. Coupe schématique d’un tissu végétal. Les parois cellulosiques des cellules sont représentées en gris sombre, le cytoplasme (contenu gélatineux des cellules) en gris clair, les vacuoles (inclusions liquides dans le cytoplasme) en blanc, les membranes qui délimitent le cytoplasme par un fin trait noir et les noyaux (qui contiennent l’essentiel de l’information génétique de chaque cellule) en noir.

L’échelle de dix micromètres, soit un centième de millimètre (le micromètre étant le millième du millimètre), ne donne qu’un ordre de grandeur des dimensions d’une cellule végétale : il en existe de tailles très différentes.

Comme les animaux, les champignons accumulent des réserves sous forme de glycogène et non pas d’amidon comme le font les plantes, et ils sont incapables d’assimiler le carbone de l’atmosphère par photosynthèse, ce qui est la caractéristique principale des plantes et qui confère à ces dernières la position la plus en amont dans les chaînes alimentaires terrestres. Comme les plantes, les champignons sont fixes et absorbent leur nourriture sous forme de molécules en solution dans l’eau, à travers leur surface, alors que les animaux sont le plus souvent mobiles et ingèrent leur nourriture sous forme de particules solides. On pourrait citer de nombreuses autres différences et similitudes entre les trois règnes animal, végétal et fongique, mais le bilan de cette comparaison est résumé dans la figure 3, où l’on voit que les champignons sont en fait beaucoup plus proches, en termes de parenté évolutive, des animaux que des plantes.
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Figure 3. Apparentement des différentes lignées d’organismes vivants contenant des formes pluricellulaires, découlant de l’analyse de la structure génétique d’un échantillon d’espèces par séquençage de l’ADN de certains gènes. Il s’agit d’une sorte d’arbre généalogique avec, à gauche, les évènements passés et les ancêtres inconnus et, à droite, les noms des groupes actuels.

Plus la distance à parcourir le long des branches de l’arbre est grande entre deux groupes, plus ces deux groupes sont différents l’un de l’autre. Les « nœuds », ou embranchements, représentent les évènements évolutifs à l’origine des divergences. Plus ces nœuds sont à gauche, donc vers la base de l’arbre, plus ils correspondent à des évènements anciens. Les deux groupes dont les noms apparaissent en gras (plantes vertes terrestres et champignons) sont ceux qui concernent la symbiose mycorhizienne. On voit qu’ils sont très éloignés l’un de l’autre, mais que les champignons sont très proches des animaux. La partie encadrée en pointillés est développée dans la figure 5.

Ce qui revient à dire que nous (les animaux) avons avec les champignons un ancêtre commun beaucoup plus récent, dans l’échelle des temps géologiques, qu’avec les plantes. Dit autrement, les plantes, en tant que lignée homogène, se sont différenciées et perfectionnées indépendamment depuis plus longtemps que le groupe animaux-champignons, et de ce fait peuvent être qualifiées de plus évoluées. Il n’en reste pas moins que la grande majorité des champignons (à l’exception des levures, retournées au stade unicellulaire) présentent un caractère commun très original, qu’on ne retrouve pratiquement pas dans d’autres groupes (sinon dans certains organismes apparentés aux algues brunes) : la structure filamenteuse, formée de cellules très allongées placées bout à bout et constituant un réseau grâce à de nombreuses ramifications et à des anastomoses, c’est-à-dire des soudures entre différentes branches. Le « corps » d’un champignon est donc un réseau complexe (appelé mycélium) de filaments appelés hyphes, le tout étant très ténu et souvent invisible à l’œil nu (figure 4).
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Figure 4. Représentation schématique de l’extrémité en croissance d’un hyphe de champignon, formé de cellules allongées placées bout à bout. Les parois des cellules, constituées de chitine et de callose, sont représentées en gris sombre, le cytoplasme (contenu gélatineux des cellules) en gris clair, les vacuoles (inclusions liquides dans le cytoplasme) en blanc et les noyaux (qui contiennent l’essentiel de l’information génétique de chaque cellule) en noir. Le champignon représenté ici comporte deux noyaux par cellule (c’est un Dikarya, ascomycète ou basidiomycète), alors que d’autres champignons comme les Gloméromycètes dont nous reparlerons longuement au sujet des endomycorhizes arbusculaires (voir p. 43) comportent un très grand nombre de noyaux répartis dans un mycélium sans cloisons, où toutes les cellules ont fusionné.

L’échelle (un millième de millimètre) donne une idée du diamètre approximatif d’un hyphe fongique.

Cette structure confère aux champignons des capacités remarquables de colonisation de substrats poreux, comme le sol ou le bois, et de redistribution des éléments nutritifs d’une partie de l’organisme vers une autre à travers le réseau mycélien pour faire face aux pénuries et aux changements environnementaux. Ce n’est qu’à des périodes particulières du cycle de vie des champignons que les filaments se différencient en organes reproducteurs (conidies, spores, sclérotes), parfois en s’agrégeant en véritables tissus formant des structures massives et charnues comme les « champignons » dans le sens commun du terme (champignons de Paris, truffes, cèpes, amanites, etc.). Cependant, à part ces quelques caractères communs, les champignons présentent une grande diversité d’histoire évolutive (figure 5), de forme, d’habitat et de style de vie. Par exemple, pour ce qui concerne le mode d’acquisition du carbone, constituant de base de tout être vivant, on distingue des espèces saprotrophes qui décomposent la matière organique morte, parasites qui prélèvent à leur seul profit les composés carbonés d’un autre être vivant ou symbiotiques (comme les champignons mycorhiziens qui nous intéressent ici) qui procurent en retour des services à leur hôte.
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Figure 5. Apparentement des différentes lignées de champignons, découlant de l’analyse de la structure génétique d’un échantillon d’espèces par séquençage de l’ADN de certains gènes (se reporter à la légende de la figure 3).

Les noms des trois groupes de champignons qui forment une symbiose mycorhizienne avec les racines des plantes sont indiqués en caractères gras.

Le monde des champignons est extrêmement diversifié : on estime à 1,5 million le nombre d’espèces fongiques existant actuellement sur la planète mais guère plus de 100 000 (soit à peine 7 %) ont jusqu’alors été décrites et nommées. Cependant, seuls trois groupes de champignons sont concernés par l’association symbiotique avec les plantes et figurent en caractères gras dans la figure 5 : les Basidiomycètes, les Ascomycètes et les Gloméromycètes. Les Basidiomycètes et les Ascomycètes partagent un mycélium cloisonné, formé de cellules très allongées contenant chacune ses propres organites (noyaux, mitochondries, etc.). Ils sont parfois regroupés sous le nom de Dikarya (ce qui signifie avec deux noyaux) car chacune de leurs cellules contiennent deux noyaux lors de certaines phases de leur cycle de vie. Ils diffèrent cependant par le mode de formation des spores contribuant à leur reproduction sexuée : chez les Basidiomycètes, les spores (basidiospores) sont produites à l’extérieur des cellules sexuelles appelées basides desquelles elles se détachent à maturité, alors que chez les Ascomycètes, les ascospores se forment à l’intérieur d’une grosse cellule appelée asque d’où elles sont expulsées à maturité. Les Gloméromycètes, plus anciens en termes évolutifs, ont cependant une morphologie très différente. Leur mycélium n’est pas cloisonné, c’est-à-dire qu’on n’y distingue pas de cellules, il consiste en un réseau de tuyaux communiquant tous entre eux et où circulent librement des organites communs, dont une grande population de noyaux. La reproduction se fait par des spores beaucoup plus grosses que celles des Basidiomycètes et Ascomycètes (de l’ordre du dixième au lieu du centième de millimètre de diamètre) qui naissent à l’extrémité de certains filaments.

Beaucoup de Basidiomycètes et d’Ascomycètes nous sont familiers car produisant des structures macroscopiques visibles à l’œil nu à l’extérieur des substrats qu’ils colonisent ; c’est le cas des moisissures ou d’espèces produisant des grosses fructifications charnues comme les champignons de Paris, les cèpes ou les amadouviers sur le tronc des arbres morts. À l’inverse, les Gloméromycètes sont beaucoup plus discrets et ne se manifestent seulement que sous forme de minuscules structures à l’intérieur des racines avec un mycélium très ténu dans le sol, que nous ne pouvons voir qu’à l’aide d’un microscope.

On ignore presque tout de la reproduction sexuée des Gloméromycètes (à supposer même qu’elle existe) mais les Dikarya partagent la propriété remarquable dans le monde vivant de présenter non seulement deux sexes mais aussi des groupes d’appariement (mating types) qui compliquent les schémas de compatibilité reproductrice. En effet, alors que les sexes sont définis par deux types de cellules (grosses cellules femelles et petites cellules mâles) qui peuvent être portées par le même individu ou par deux individus différents et dont la fusion produit l’œuf à l’origine d’un nouvel individu, les groupes d’appariement sont définis à l’intérieur de chaque sexe et définissent la possibilité ou non de deux cellules de sexe opposé de s’unir. Dans le cas le plus simple qui est souvent celui des Ascomycètes, où il n’y a que deux groupes d’appariement A et B, seul un mâle A peut s’unir à une femelle B, ou un mâle B à une femelle A, alors que les combinaisons mâle A-femelle A ou mâle B-femelle B sont incompatibles. La situation peut être beaucoup plus complexe chez les Basidiomycètes, avec jusqu’à plusieurs milliers de groupes d’appariements chez certaines espèces !




Les racines

Quels sont les caractères propres des racines, ces organes des plantes qui sont le siège de la symbiose mycorhizienne ? L’étude des fossiles de plantes nous apprend que les tous premiers végétaux terrestres, qui descendaient d’une lignée d’algue verte aquatique et colonisèrent les continents au début de l’ère primaire il y a plus de 500 millions d’années (voir tableau 1), n’avaient pas de racines. Ils étaient en contact avec le substrat rocheux brut, non encore transformé en sol, par des excroissances cellulaires à la face inférieure des lames ou des tiges rampantes qui constituaient l’essentiel de leur masse. Ces excroissances étaient un peu semblables aux poils absorbants des racines actuelles, aux crampons des lichens ou aux filaments qui fixent les mousses et les hépatiques aux surfaces qu’elles colonisent. Par la suite, la diversification des formes et la compétition pour l’eau, la lumière et les éléments nutritifs ont dirigé l’évolution vers une spécialisation de plus en plus poussée des différentes parties des plantes : des tiges dressées portant des feuilles le plus haut possible vers la lumière, des organes souterrains exploitant le sol meuble et l’humus accumulé par les végétaux morts, le tout relié par des tissus conducteurs assurant le transfert de l’eau et des substances dissoutes entre ces parties complémentaires. C’est ainsi que les racines vraies sont apparues avec les premières plantes pourvues de vaisseaux conducteurs de sève un peu plus tard au cours de l’ère primaire, il y a environ 400 millions d’années (voir tableau 1). Elles concernent actuellement les Ptéridophytes (fougères, prêles, lycopodes), les Gymnospermes (conifères, cycas, gnétacées, éphédracées) et les Angiospermes (toutes les plantes à fleurs, herbes, arbres, etc.). Chez ces dernières, la racine apparaît déjà dans l’embryon contenu dans la graine sous la forme de la radicule, opposée à la gemmule (bourgeon terminal de la future tige). Cette disposition est schématisée sur la figure 6.
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Figure 6. Embryon d’une plante dicotylédone, tel qu’il est contenu dans la graine avant la germination, montrant la radicule à l’origine de la racine. Reproduit avec l’aimable autorisation des éditions IDF.

La barre de cent micromètres (soit un dixième de millimètre) donne l’échelle approximative.

La racine diffère de la tige par trois traits fonctionnels propres aux rôles respectifs de ces deux types d’organes dans le fonctionnement de la plante : la cuticule, le géotropisme et le mode de ramification. La cuticule est une pellicule cireuse hydrophobe (c’est-à-dire non mouillable et étanche à l’eau) qui recouvre tous les organes aériens des plantes terrestres, elle empêche les pertes d’eau par évaporation dans l’atmosphère desséchante. Les racines sont dépourvues de cuticule, ce qui leur permet d’absorber l’eau du sol. Le géotropisme est le comportement d’un organe par rapport au champ de pesanteur terrestre, il est dit...
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