Mycorhize

Une mycorhize (du grec myco; champignon et rhiza;
racine) est le résultat de 1'association symbiotique entre
des champignons et les racines des plantes. Le complexe
ectomycorhizien est une association entre des champi-
gnons, des racines et des bactéries. La mycorhize est
une composante majeure de 1'édaphon. Dans cette as-
sociation, les hyphes d’un champignon colonisent les ra-
cines d’'une plante. Les hyphes sont I'organe principal des
champignons. Ce que l'on appelle couramment cham-
pignon, que 1'on cueille avec son pied et chapeau, n'est
qu'un organe éphémere du champignon, le sporophore,
ou se déroule la reproduction sexuée. Les hyphes se
présentent comme de fins filaments, capables d'explorer
un tres grand volume de sol (mille metres de filaments
mycéliens pour un metre de racine).

La relation mycorhizienne est de type symbiotique, mais
un déséquilibre dans la relation peut étre induit par
une faiblesse de 1'un des deux partenaires, 1'association
pouvant alors glisser le long du continuum mutualisme-
parasitisme!'!. Le champignon peut alors aussi contribuer
a recycler la nécromasse de son hote, au profit de leurs
deux descendances.

1 Histoire des mycorhizes

Gigaspora margarita (Gloméromycéte) sur des racines de lotier
(Lotus japonicus, Fabacées)

L'endosymbiote originel (un Gloméromycete semble-t-
il), serait apparu il y a environ 450 millions d'années
au Paléozoique, probablement au méme moment que
les premieres plantes terrestres. Des fossiles de la flore
de Rhynie (Aglaophyton...), d'environ 400 millions
d'années, comportent des mycorhizes morphologique-

ment identiques aux Glomales. Ceci laisse penser que les
mycorhizes ont été I'instrument d'une colonisation accé-
Iérée des terres émergées, par leur capacité a extraire I'eau
et les minéraux du sol.

Ces premieres associations ont aussi pu permettre la
constitution d'un sol résistant mieux aux intempéries, sto-
ckant mieux l'eau, tout en améliorant la résistance des
plantes au stress hydrique et au froid!?"P! ou au manque
d'azote (chez I'épinette par exemple!*), leur tenue au vent
et au ruissellement, ainsi peut-étre que leur résistance
aux trop fortes intensités lumineuses, comme c'est le cas
des mycophycobiontes de certaines algues de I'estran (ces
symbioses, avec des ascomycetes principalement, sem-
bleraient étre apparues secondairement).

Les associations mycorhiziennes (arbusculaires et ec-
tomycorhiziennes) existent aussi dans les écosystémes
froids (température moyenne inférieure a 15 °C) ou
elles sont actives tout ou partie de l'année (selon la
température du sol), impliquées dans certaines adap-
tations de résistance au gel et favorisant l'acquisition
des nutriments a basse température chez les champi-
gnons mycorhiziens!. Elles contribuent sans doute 4 une
meilleure survie du champignon dans les sols gelés en
hiver!®' ol1 les microchampignons subissent ce facteur de
sélection supplémentaire!”’). Ces symbioses froides pro-
fitent aussi & des graminées telles que 1'orge (Hordeum)
qui améliore ainsi son acces au phosphore du sol'®!

Ces symbioses correspondent a un « saut macroévolutif »
(bond de 1'évolution) puisque les fonctions d’'un des parte-
naires s’associent aux fonctions de I'autre, avec des effets
fonctionnels multipliés. En effet on passe de I'état algue
et champignon a celui de plante mycorhizée terrestre (ce
qui va a l'encontre du gradualisme darwinien).

A Theure actuelle, 85 % des Archégoniates, ainsi que
des Hépatiques, sont endomycorhizés par des Glomales.
Cela suppose que la symbiose avec les Glomales est la
plus ancienne chez les Archégoniates et qu’elle aurait per-
mis I'impressionnante radiation de ces derniers (diversité,
lignification...).

Les autres familles de Gloméromycetes
(Acaulosporaceae et Gigaspora) sont apparues plus
tard vers —250/—230 millions d’années. Elles pos-
sedent des capacités supérieures pour 'exploitation des
ressources minérales des sols.

Les ectomycorhizes, quant a elles, seraient peut-&tre
apparues au Crétacé mais les plus vieux fossiles
connus ne datent que de I'Eocene. Elles ont permis
la colonisation de sols antérieurement défavorables.
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2 2 IMPORTANCE ECOLOGIQUE DE LA MYCORHIZATION

N

Cest également a cette époque que des symbioses
fixatrices d’azotes sont apparues!®. La symbiose ecto-
mycorhiziennes est apparue de nombreuses fois indé-
pendamment dans différents clades des champignons
(Gloméromycetes, Ascomycetes, Basidiomycetes) et de
Spermaphytes (Gymnospermes, Angiospermes).

Certaines plantes a symbioses mycorhiziennes plus ré-
centes (d'un point de vue évolutif), peuvent aussi contrac-
ter une association a mycorhizes a arbuscules. Il semble
donc qu’il y ait eu des innovations évolutives dans ce type
de symbiose. Ces innovations expliquent sans doute le
nombre limité de plantes capables de les contracter.

L'apparition d'ectomycorhizes a été corrélée deux fois a
des radiations évolutives des plantes :

o au Crétacé (apparition des pinacées et des rosidées) ;

e lors de la transition Eocéne-Oligocéne (apparition
des foréts « actuelles » de I'hémisphere Nord).

Plus récemment encore d’autres formes d’endomyco-
rhizes et d’ectomycorhizes a pelotons sont apparues chez
les Ericales. Leurs symbiotes fongiques ont des capacités
saprophytes encore plus fortes permettant a la plante de
réingérer directement le carbone organique par le biais
du champignon, dans les sols ou I'activité de minéralisa-
tion est tres faible (landes, haute montagne, écosystémes
froids...) : la symbiose permet un couplage de niveaux
trophiques.

Les angiospermes sans mycorhizes (Brassicacées,
Chénopodiacées...) les auraient perdus secondairement.

2 Importance écologique de la my-
corhization

Les mycorhizes sont a l'origine des écosystemes les plus
complexes, et en particulier dans les foréts et notamment
les foréts tropicales qui vivent et évoluent souvent sur des
sols ingrats. Leurs mycéliums forment des réseaux in-
terconnectés qui influencent le fonctionnement des éco-
systemes (cycles biogéochimiques, composition des com-
munautés végétales, alimentation carbonée des plantules
pendant leur développement, modification de la compéti-
tion...) en permettant ou augmentant des flux importants
de carbone organique et de minéraux (azote, phosphore,
eau...) via le sol (en moyenne 30 a 40 % des minéraux
captés par les marges du réseau mycélien sont rétrocédés
a la racine, cette derniere apportant 30 % des glucides
photosynthétisés au champignon!®"). Ils constituent un des
éléments les plus dynamiques de la symbiose mycorhi-
zienne. Ces transferts sont si efficaces, qu'ils remettent
en cause le concept de spéciation par compétition pour les
nutriments entre les plantes d'un écosystéme, en particu-
lier pour la capture des phosphates par les racines (ils per-
mettent de se passer des fertilisants phosphatés) ou pour

la résistance a la sécheresse. Ils sont pourtant encore peu
exploités en horticulture, agriculture et foresterie, ou pour
la dépollution de certains sols pollués.

Certains groupes de champignons sont probablement des
especes-clés voire des « especes ingénieur » qui influent
sur les principaux processus écologiques du sol. IIs sont
considérés par les pédologues comme des éléments essen-
tiels de la diversité des communautés, laquelle est un fac-
teur de stabilité et d'équilibre écologique!'!. Beaucoup de
groupes-clés trouvés dans les sol (bactériens et de cham-
pignons mycorhiziens notamment) peuvent se connec-
ter aux plantes (au moins 90 % des familles de plantes
terrestres sont concernées) via des associations mycorhi-
ziennes a arbuscules et jouer des synergies essentielles
pour la survie et la productivité des plantes, contribuant
a former un réseau écologique essentiellement souterrain,
que certains biologistes ont nommé le wood-wide web (en
référence au « World wide web[!9 »).

La plupart des champignons mycorhiziens sont soup-
connées d'avoir plusieurs hdtes voire une large gamme
d'hétes, ce qui semble se confirmer dans les milieux na-
turels, mais les études faite sur les sols arables cultivés
montrent cependant que la diversité en champignons my-
corhiziens y est « extrémement faible par rapport aux sols
forestiers »101.

La colonisation des systemes racinaires, le potentiel « my-
corhizogene » du sol et la « dépendance mycorhizienne »
des plantes sont inversement corrélés avec la teneur de
la solution du sol en ions phosphates ; de plus, ce résul-
tat n'est pas lié a une forme d'engrais phosphaté, qu'il
soit organique ou minéral, puisque les plantes n'absorbent
que des ions en solution. L'enrichissement de cette solu-
tion devient directement responsable du fait que la plante
bien nourrie ne favorise plus le développement des my-
corhizes. Dans certaines situations, les niveaux de phos-
phore atteints deviennent incompatibles avec l'installation
des mycorhizes!'!.

Les mycorhizes interagissent aussi avec diverses bactéries
du sol (dont Pseudomonas) qui peuvent étre pathogenes
(la mycorhize protege la plante contre ses pathogenes, par
exemple en émettant des antibiotiques!'?!), mais qui sont
aussi appelées « bactéries auxiliaires a 1a mycorhization »
(en anglais MHB : Mycorrhizal Helper Bacteria) tant elles
jouent un réle important.

Les mycorhizes interagissent aussi avec les autres myco-
rhizes et les autres champignons et avec certains préda-
teurs et parasites aériens des plantes :

e l'attaque des plantes par des herbivores provoque
une modification rapide des communautés mycorhi-
ziennes (les especes demandant le moins de carbone
sont favorisées) mais la nature de la population my-
corhizienne modifie également (positivement ou né-
gativement) les capacités de défense des plantes ;

e les communautés mycorhiziennes répondent (par
modification des abondances spécifiques relatives)
aux modifications de I'environnement suivant
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qu'elles soient plus ou moins favorable a 1'hdte ou
au symbiote et les communautés bactériennes sont
modifiées par la variation des exsudats entre racines
mycorhizées et non mycorhizées ;

e la diversité des champignons mycorhiziens a arbus-
cules du sol contrdle la composition des communau-
tés végétales par un effet direct du champignon sur
la valeur sélective des individus qu’ils colonisent (ef-
fet bénéfique, neutre, négatif ou méme suppressif).
Ce phénomene est lié a la préférence d’hdte exis-
tant pour chaque champignon. Cette préférence rési-
derait dans I'adéquation entre fonctions écologiques
exercées par le champignon et besoins de la plante
héte.

3 Prise en compte dans la gestion
des foréts et des cultures

Un cortege mycorhizien optimal agirait comme un « en-
grais » sans ses inconvénients, et gratuitement, en se
passant de pesticides, fongicides et amendements. Apres
de premiers essais en Australie des les années 1920,
des entreprises ont développé des souches d'inoculation
adaptées a plusieurs especes commerciales, mais il
faudrait qu'elles soient aussi adaptées au contexte du
lieu d'implantation. Plusieurs chercheurs estiment que
les souches de champignons symbiotes génétiquement
les mieux adaptées au terrain, sont celles qui sont
indigénest'31.

En agriculture I'utilisation de champignons mycorhiziens
éviterait bien des problémes de dénaturation des sols bio-
logiques. En effet, I'ajout de pesticides et notamment de
fongicides peut avoir des effets néfastes sur la qualité des
sols. Les champignons ont des rdles importants dans le
maintien d’un sol fertile. L’ajout de composés chimiques
hautement phosphorés induirait un appauvrissement en
quantité et qualit¢ de champignons endomycorhiziens,
réduisant 'apport en nutriment aux plantes cultivées. De
plus, une trop grande quantité de phosphore a un impact
néfaste sur les cours d’eau (eutrophisation)!'4). Il est pri-
mordial alors de réduire la quantité de produits chimiques
néfastes et d’opter plutot sur I'inoculation de champignons
naturels qui auraient les mémes avantages de croissance
rapide, sans les inconvénients sur 'environnement.

Une étude sur le jujubier a démontré que la mycorhi-
zation contrdlée était bénéfique a sa croissance et a sa
nutrition phosphatée. Effectivement, I'arbre fruitier ab-
sorbait avec beaucoup plus de facilité le phosphore na-
turel ajouté dans un sol pauvre. Il en était méme dépen-
dant pour une croissance normale!'). Tl ne suffit donc pas,
en agriculture, de simplement rajouter du phosphore en
tres grande quantité pour que la plante pousse plus rapi-
dement. Celle-ci doit d’abord et avant tout étre capable
d’absorber efficacement. Une surdose de nutriments n’y
changerait rien et cela ne provoquerait que le lessivage du

phosphore et la pollution des eaux de surface.

L’action des mycorhizes ne s’arrétent pas a une meilleure
nutrition : elles permettent aussi a la plante de mieux
se protéger des facteurs biotiques et abiotiques nui-
sibles. Bien siir, une meilleure nutrition implique une
meilleure santé aux végétaux qui peuvent alors mieux to-
lérer les stress environnementaux, notamment les agents
pathogenes!'6.

Parfois, I'association avec un champignon provoque un
remodelage du systéme racinaire. Par exemple, chez le
fraisier, la mycorhization provoque une protection accrue
contre la pourriture racinaire causée par Phyfophthora
fragariae. La ramification intense des racines induite par
le champignon mycorhizien est accompagnée d’exsudats
racinaires, et cela aurait comme effet de modifier la mi-
croflore et les interactions directes avec les parasites!!”.

La symbiose mycorhizienne provoque aussi I'établisse-
ment de mécanismes de défense. C’est une protection
indirecte qui se situe au niveau cellulaire. Par exemple,
la plante produit d’avantage de lignine dans les parois
cellulaires de I'endoderme et des tissus vasculaires. Elle
peut aussi induire ou supprimer divers défenses liées aux
phytoalexines, phénols, peroxydases, chitinases et plu-
sieurs autres. En bref, le champignon entraine des chan-
gements considérables dans les mécanismes de défense
chez la plante contre divers parasites, et ce avant les
infections! '8!,

Concernant les mycetes parasitaires, une plante associée
a un mycorhize est aussi mieux protégée. Les hyphes
du champignon symbiotique colonisent les racines de la
plante et « bloquent » des sites d’acceés au mycete pa-
rasite. IIs entre aussi en compétition avec les nutriments
disponibles. Un mycorhize regoit lui aussi des avantages
a se lier a une plante : il recoit des composés carbonés
en échange de minéraux. Le carbone étant trés convoité,
un mycorhize est plus avantagé qu’'un champignon parasi-
taire libre dans le sol. De plus, les mycorhizes peuvent re-
présenter jusqu’a 80% de la masse microbienne du sol'!.
IIs influencent alors grandement les propriétés physiques
et chimiques de I'environnement et peuvent donc contro-
ler plusieurs interactions microbiennes du sol. Parfois
c’est en accord avec la plante mycorhizée en apportant
protection et croissance, mais parfois les effets sont plu-
tot négatifs!20,

Les mycorhizes peuvent donc aider a protéger la plante
aux stress abiotiques (par exemple la sécheresse) et bio-
tiques de plusieurs fagons : une meilleure nutrition et san-
té, une transformation morphologique des racines, 'in-
duction ou la suppression de mécanismes de défense et
en agissant sur le parasite lui-méme, soit par compétition
pour les ressources et les sites d’infection, soit par la mo-
dification de la microflore et de 'augmentation du taux de
matiére organique!'8!.

Il faut noter toutefois que ces interactions sont étudiées en
serre et en milieux contrdlés et qu'elles ne refletent donc
pas entierement toute la complexité d’un milieu naturel
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variable dans le temps et en composition! 3!,

Avec tous les avantages énoncés des mycorhizes, il est
donc juste de dire que leur bonne utilisation éviterait bien
des soucis environnementaux, car elles agiraient comme
engrais et agents protecteurs. L’utilisation d’engrais chi-
miques, de fongicides et de pesticides ne seraient alors
plus autant nécessaire.

L'activité sylvicole et agricole peut perturber ou modifier
(négativement ou positivement) la microflore fongique et
sa capacité a mycorhizer ;

e Le retournement du sol (labour), le tassement par
les engins endommagent la communauté ectomyco-
rhizienne

e La fertilisation azotée (qui se fait de plus en
plus en sylviculture aussi) diminue le nombre de
carpophores et altére la composition en especes
(mesuré sur Picea abies par Peter et al. 211 "en rédui-
sant le nombre de mycorhizes!??), et en changeant
les types mycorhiziens (Brandbrud, 1995 ; Karen,
1997)

e Les coupes rases endommagent la communauté
mycorhizienne!??!. Jones estime que le changement
de composition des communautés ectomycorhi-
ziennes est plus en cause qu'une diminution du taux
de colonisation des racines. Le tassement du sol
pourrait &tre en jeu aussi, de méme a long terme que
l'exportation de presque toute la biomasse ligneuse.

e Les coupes forestieres d’éclaircie®**], ainsi que

lirrigation!?®! augmentent le nombre de carpophores
produits avec des effets encore mal compris sur la
composition et biodiversité de la communauté fon-

gique.

e Bien entendu I'utilisation de fongicide affecte cette
communauté. La présence de fongicides dans les
eaux météoriques (pluies, brumes, rosées, neige,
etc.) est avérée, mais ses impacts sur les champi-
gnons restent mal compris.

Les changements bio-chimiques et biologiques, ainsi que
microclimatique induit par les grandes coupes rases, (ou
méme par les moissons dans le cas de l'agriculture) pour-
raient avoir des impacts sous-estimés, liés aux impacts di-
rects sur le sol, sur l'eau, mais aussi a la perte d’inoculum
fongique (méme si les racines restent dans le sol, les « gros
bois » et gros « bois-mort » deviennent rares ou absents,
et les rémanents sont souvent rassemblés).

4 Mycorhization controlée

De nombreuses expériences de mycorhization contrélée
ont montré que la régénération naturelle ou artificielle

5 LA SYMBIOSE

bénéficiait de la présence ou inoculation de champi-
gnons symbiotes adaptés aux plantes et au contexte. In-
versement la trufficulture n'a pu s’exporter en Nouvelle-
Zélande qu'avec les plantes hotes mycorhizées. De méme
les sapins de Noél européens n'y ont poussé qu'avec leurs
symbiotes. Certains symbiotes sont d’une efficacité spec-
taculaire : C'est un accroissement de 60 % du volume to-
tal de Pseudotsuga menziesii qui a été permis en 10 ans
sur les boisements issus de plants ectomycorhizés en pé-
piniere avec une souche Laccaria bicolor dite S238N, par
rapport aux arbres non inoculés!?”.

Précautions : Le risque existe de concurrence avec des
especes locales, voire de pollution génétique. Plusieurs
suivis ont montré que des plants inoculés en pépinieres
avaient en général perdu ce symbiote au profit d'autres is-
sus du sol local, mais ce pourrait ne pas toujours étre le
cas!?8l,

5 La symbiose

Contrairement a une idée répandue, la relation myco-
rhizienne n'est pas exclusivement symbiotique car les
transferts de substances du champignon a la plante
n'augmentent pas toujours la valeur sélective (qui est le
critere de définition de la symbiose). Les bénéfices, qui
varient hautement en fonction du génotype des parte-
naires et de l'environnement sont difficiles a évaluer, par-
ticulierement pour les plantes pérennes. Elles pourraient
bénéficier de la symbiose uniquement pour de courtes pé-
riodes a différents moments de leur vie. Il existe en fait
un continuum de relations entre les partenaires, de la sym-
biose au parasitisme en passant par la saprotrophie (la na-
ture de la relation est descriptible en fonction du rapport
cofit/bénéfice).

Par exemple, Tricholoma matsutake est symbiotique,
parasite ou saprophyte suivant son stade de développe-
ment et les conditions du milieu; les mycorhizes des
orchidées sont parasites de ligneuses ; Tuber melanospo-
rum (la truffe) tue les plantes qui entourent son hote. ..

En fait, la mycorhization est continuellement instable en
raison des conflits d'intéréts entre les partenaires et de la
pression de sélection qui pousse chaque partenaire a étre
le plus parasitique possible. Un parasitisme trop impor-
tant peut conduire a la rupture de 1'association. Au cours
du temps, la « symbiose » serait apparue et aurait été
rompue plusieurs fois : 'association est réversible. Les
champignons saprophytes pourraient ainsi étre des sym-
biotes ayant perdu leur hote. Ainsi, dans certaines asso-
ciations mycorhiziennes, I'un des partenaires semble ex-
ploiter 'autre (soit par nature, soit en fonction des condi-
tions). On entend ici par « exploiteur » un individu qui
obtient un bénéfice (augmentation de la valeur sélective)
sans réciprocité. On peut citer comme exemple les plantes
mycohétérotrophes (plus de 200 especes connues chez les
orchidacées, les gentianacées, les burmanniacées...), des
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plantes aux capacités photosynthétiques nulles ou réduites
qui obtiennent leur carbone de leur partenaire mycorhi-
zien, lui-méme 1'obtenant d’'un partenaire chlorophyllien
au-travers du réseau mycélien.

L'exploitation d'un des partenaires de la symbiose par
l'autre suppose des compensations pour I'individu exploi-
té :

o uniformité génétique : la symbiose permet de main-
tenir 1'uniformité génétique de l'espece qui est par-
fois plus intéressante évolutivement que la variabili-
té (c'est le cas des mycorhizhes a vésicules et arbus-
cules et des éricoides) ;

e transmission verticale : la valeur sélective de
l'exploité est liée a celle de son partenaire. C'est par
exemple le cas pour les Glomales qui ont perdu toute
reproduction sexuée depuis 400 millions d'années et
sont dépendant de 1'hdte pour leur survie ;

e interaction de voisinage lorsque 1la densité
d'exploiteur est grande, 1'exploité peut se réfugier
sur les hotes les moins exploitants et diminuer la
valeur sélective des hotes plus exigeants.

e commensalisme ;

e promiscuité : capacité a s’associer a plusieurs parte-
naires (cas des mycohétérotrophes).

Les mécanismes de compensation pourraient étre impor-
tant dans la stabilisation de la symbiose. De maniere gé-
nérale les symbioses se caractérisent par une diminution
de la dérive génétique et du taux de spéciation (Cf.effet
“Roi rouge”>”!) mais ce n’est pas toujours le cas dans la
mycorhization : plus 1'association est exploiteuse plus elle
est spécifique car I'exploité développe des résistances qui
doivent étre contournées par l'exploiteur (Théorie de la
reine rouge). Dans le cas présent, la pression sélective sur
I'hSte aurait conduit a I'apparition de la lignine et favorisé
la croissance des tissus vasculaires.

Enfin, la logique et de nombreux indices laissent soup-
conner une origine parasitique des mycorhizes :

e pres de la moitié des genes dont 1'expression est mo-
difiée par la mycorhization le sont de la méme ma-
niere lors d'une attaque de parasites fongiques (a
titre d'exemple, I’élicitation des chitinases) ;

e au cours de I'évolution, il y a eu contre-sélection des
genes de défense et augmentation des geénes de sym-
biose. La stimulation des défenses basales (non spé-
cifiques) de la plante par les mycorhizes serait donc
un vestige de l'ancienne relation parasitaire entre les
partenaires.

e Bien d'autres exemples de
d'interactions durables semblent
origine le parasitisme.

symbiose ou
avoir  pour

6 Types de mycorhization
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Endomycorhize

Ectomycorhize

Il 'y a deux types principaux de mycorhizes : les endomycorhizes
et les ectomycorhizes dont voici des vues en coupe trés schéma-
tiques.

On distingue deux types principaux de mycorhizes (les
mycorhizes éricoides ou associés aux orchidées sont éga-
lement étudiés pour leur service écolgique mais ont un
intérét économique plus limité), définis par les relations
physio-anatomiques entre les deux partenaires!®! :

6.1 Endomycorhizes

Les endomycorhizes (ou mycorhizes internes) sont la
forme la plus répandue. Ce sont des mycorhizes qui pé-
netrent a l'intérieur des racines pour mieux s’y associer.

Il existe plusieurs types d'endomycorhizes :

e Les endomycorhizes & arbuscules ou arbusculaires
(AM) : c’est le cas le plus répandu. Les champi-
gnons mycorhiziens arbusculaires colonisent envi-
ron 80 % des plantes vasculaires terrestres, c'est-
a-dire plus de 400 000 especes. Il existe cepen-
dant moins de 200 espéces de champignons endo-
mycorhiziens. Ces champignons ne sont donc pas
tres spécifiques dans leurs relations de symbiose.
Etant peu spécifique, chaque espece doit posséder
un grand potentiel d'adaptabilité et une large di-
versité génétique afin de lui permettre de s’adapter
aux différentes conditions environnementales aux-
quelles elle doit faire face.

IIs sont associés avec les plantes herbacées et ligneuses.
Les endomycorhizes arbusculaires (aussi appelés myco-
rhizes a vésicules et arbuscules), tirent leur nom des struc-
tures formées a 1'intérieur des cellules rappelant un petit
arbre. S'ils traversent bien la paroi, ils ne pénétrent cepen-
dant pas la membrane plasmique de la cellule végétale,
se contentant de provoquer une invagination de la mem-
brane de celle-ci. Cela a pour effet d’accroitre la surface
de contact entre 1'hyphe et la cellule de la plante et ain-
si faciliter 'échange de métabolites entre les deux parte-
naires.
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Les endomycorhizes arbusculaires sont formées uni-
quement par des champignons de la division des
Gloméromycetes ayant perdu la reproduction sexuée. Les
hyphes s’étendent dans le parenchyme cortical de la ra-
cine, formant des vésicules contenant des réserves, et des
structures ramifiées, les arbuscules. Ils se reproduisent
donc uniquement asexuellement. Cependant les hyphes
d'individus différents peuvent fusionner, ce qui rend pos-
sible un échange génétique et une forme de parasexualité

IIs sont aussi uniques au point de vue génétique puisque
leurs spores possedent plusieurs noyaux génétiquement
différents3%),

e Les endomychorizes a pelotons intracellulaires : les
hyphes forment des amas dans les cellules corticales.
Elles impliquent des basidiomycetes, en symbiose
avec les Orchidacées. Les hyphes pénétrent a tra-
vers la paroi des cellules a l'intérieur des cellules du
cortex racinaire en repoussant la membrane plas-
mique. La paroi des hyphes est donc en contact avec
la membrane plasmique de la cellule racinaire, sans
la traverser. La surface de contact peut €tre aug-
mentée par la formation de ramifications (ou arbus-
cules). Les racines ne sont pas déformées.

e Les endomycorhizes éricoides : les hyphes forment
des pelotons dans des racines transitoires de faible
diametre. Elles impliquent des Ascomycetes ou Ba-
sidomycetes (en symbiose avec les Ericales).

e Les ectendomychorizes : elles sont aussi appe-
lées mycorhizes de type arbutoide. Le champignon
forme des pelotons intracellulaires et un manteau au-
tour de la racine. C’est le cas chez les Ericales.

On trouve également des ectendomychorizes monotro-
poides, chez les FEricales non chlorophylliennes. Les
hyphes forment des pelotons dans les cellules superfi-
cielles de la racine.

Dans cette symbiose, le réseau dense et étendu des hyphes
des champignons mycorhiziens aide la plante a explorer
un volume accru de sol et a accéder a des endroits in-
accessibles pour les racines. Le champignon permet a la
plante d'améliorer sa nutrition en apportant principale-
ment de 1'eau, du phosphore et de l'azote). Accessoire-
ment, la colonisation des racines par des champignons
mycorhiziens permet de protéger celles-ci contre les at-
taques d’organismes pathogenes. Plusieurs études ont dé-
montré que sans association avec un champignon sym-
biotique, la plante poussera plus lentement (voire pas du
tout, comme dans le cas du Pin noir sur sol calcaire) et se-
ra beaucoup plus susceptible d’étre la victime d’une infec-
tion. En retour, le champignon bénéficie de la photosyn-
thése de la plante sous forme de maticre organique riche
en énergie (sucres) essentielle a sa survie. La qualité de
I'humus en est améliorée, au bénéfice d'autres especes et
du maintien ou de la constitution et amélioration du sol.

7 DIALOGUE PLANTE-HOTE CHAMPIGNONS

Quelques plantes de la famille des Gymnospermes
comme les Podocarpaceae, les Araucariaceae et les
Phyllocladaceae, sont connues pour présenter des renfle-
ments racinaires envahis par des champignons endomy-
corhiziens, appelées myconodules ou pseudonodules.

6.2 Ectomycorhizes

Article détaillé : Ectomycorhize.
ectomycorhizes

Les (ou mycorhizes externes)

Leccinum aurantiacum, un champignon de type ectomycorhize.

concernent seulement 5 % des plantes vasculaires,
en majorité des arbres des foréts tempérées et boréales
(comme les Fagacées, les Pinacées ou les Bétulacées) et
des champignons de la division des Ascomycetes, des
Basidiomycetes ou des Zygomycetes. Ces mycorhizes ne
pénetrent pas a travers des parois cellulaires a l'intérieur
des cellules de la plante, mais entourent simplement les
racines, formant un manteau de mycélium et un réseau
entre les parois des cellules de la racine.

Le champignon s’associe d’abord aux racines fines a crois-
sance déterminée, dépourvues de poils absorbants. Puis,
il enveloppe la racine d’un manteau d’hyphes, le manchon
mycorhizien. D'autres hyphes croissent entre les cellules
dans la partie externe du parenchyme cortical, formant
ainsi l'interface symbiotique ou « réseau de Hartig ». La
symbiose modifie la physionomie de la racine mycorhi-
z€e : elle se renfle, cesse de croitre et peut se ramifier
de facon abondante. La coiffe et le méristeme apical sont
alors réduits.

7 Dialogue plante-hote champi-
gnons

Des centaines de champignons différents peuvent etre as-
sociés a une méme espece. Le hétre, par exemple, dé-
tient un « record » avec plus de 200 associations mycho-
riziennes.
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Culture du champignon mycorrhizien associé a Woollsia pungens
(éricacées).

L'orge, comme beaucoup d'autres graminées, croit mieux grdce
a des endomycorhizes, mais bien que les champignons mycorhi-
ziens aient souvent une large gamme d'hotes, les sols arables culti-
Vvés se montrent particuliérement pauvres en champignons myco-
rhiziens, « par rapport aux sols forestiers »//%/

7.1 Les inducteurs de la plante-hote

Des chercheurs ont découvert récemment des molécules
de type strigolactone secrétées par les racines pourraient
permettre aux hyphes de champignons arbusculaires de
reconnaitre leur hote. Ces molécules étaient connues de
longue date pour induire la germination de graines de
plantes parasites comme le striga.

7.2 La voie de signalisation Myc

Les signaux émis par le champignon qui lui permettent
d'étre reconnus par la plante sont mal connus. Par ana-
logie avec les facteurs Nod, on appele ces facteurs « fac-
teurs Myc ». Des molécules de type facteur Nod produites
par les champignons arbusculaires et ayant un effet sur la
plante hote ont récemment été mises en évidence*!!, mais
leur role dans la signalisation symbiotique reste a déter-
miner.

La voie de signalisation activée par les facteurs myc pré-

sente des étapes communes avec la voie Nod présente
chez les légumineuses nodulées par des rhizobial®?! et
chez les plantes actinorhiziennes'**!. Les récepteurs des
facteurs Myc ne sont pas connus, mais les protéines inter-
venant apres telles que SYMRK, CASTOR, POLLUX,
NUP, CYCLOPS sont nécessaires aux symbioses rhizo-
biennes et mycorhiziennes arbusculaires. Comme pour la
symbiose rhizobienne, le contact avec un champignon ar-
busculaire induit des oscillations calciques. Les endomy-
corhizes arbusculaires étant apparues avant les endosym-
bioses fixatrices d’azote, les chercheurs émettent ’hypo-
these que la voie de transduction du signal mycorhizien a
été recrutée par les bactéries fixatrices d’azote.

8 Recherche

Un programme scientifique (FUNDIV), piloté par Jean
Garbaye (INRA Nancy) s’intéresse en France depuis
2006 a la conservation et a 1'exploitation de la diversi-
té fonctionnelle des communautés d’ectomycorhizes dans
les écosystemes forestiers, et étudie le risque posé par
I'introduction volontaire ou non de souches fongiques
allogenes**!.
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