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1. Note préliminaire 

Cet article fait partie d'une série (déjà parus: PONGE 1984, 1985a), dont le premier article 
a présenté les buts et la méthodologie. Rappelons qu'il s'agit, par l'observation exhaustive 
d'un petit volume de litière et de sol, dont la micro stratification en couches successives et 
la fixation ont été réalisées sur le terrain, de définir de la façon la plus complète possible 
l'ensemble des interactions existant entre les organismes vivants du sol (microflore + faune), 
le matériel végétal (litière + système racinaire) et les éléments minéraux (sables + limons 
+ argiles). 

La station étudiée en premier lieu est un peuplement de pin sylvestre pur (Pinus sylvestris 
L.) de 35 ans environ, sur sol lessivé acide à hydromorphie temporaire (pseudo-gley). L'hu
mus est de type dysmoder (au sens de MANIL 1959), c'est -à-dire un moder dégradé en tran
sition vers le mor, avec une couche H épaisse de 1 cm. En ce qui concerne la végétation on 
notera la présence au sein de la strate herbacée d'un tapis continu et dense d'une mousse, 
Pseudoscleropodium purum (L.), souvent associée aux peuplements de résineux (BOURNERIAS 
1979), ainsi que de nombreuses frondes de fou gère aigle [Pteridium ctquilinum (L.)]. Les 
caractéri stiques climatiques, botaniques, faunistiques et micro biologiques de cette station 
figurent de façon détaillée dans deux articles de synthèse (ARPIN et al. 1986 a, b). Les pré
lèvements ont eu lieu à la fin d'août 1981 et le matériel a été fixé et conservé dans l'alcool 
éthylique pur (95°) directement sur le terrain. 

La couche étudiée ici, appelée FI' mais équivalant à la sous-couche Fr au sens de BABEL 
(1971), est constituée par des aiguilles de pin fragmentées et compactées, profondément 
attaquées par la microflore et la faune du sol, ainsi que par des déjections animales, encore 
en quantité réduite à ce niveau. La partie décomposée des pieds feuillés de mousse ainsi que 
la litière de fougère sont également présentes en proportion notable , ainsi qu'un réseau 
racinaire fin mycorhizé provenant du pin sylvestre. 

2. Résultats 
2.1. Tri à la loupe binoculaire 

Le tableau 1 indique les volumes respectifs des divers éléments rencontrés. Par rapport 
à la couche précédente (PONGE 1985a), on remarquera que la diversité du matériel rencontré 
ne change pratiquement plus. 

L'abondance de la litière de fougère aigle, la présence de quelques (rares) fragments de 
limbe de bouleau très décomposés permettent de dater approximativement la chute de 
litière à l'origine de cette couche. Il s'agirait d'une période s'étalant de l'été 1980 à décembre 
1980 ou janvier 1981. Cette période inclut une très forte chute de litière de pin en septembre 
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Tableau 1. Tri à la loup e binoculaire 

Eléments triés 

Aiguilles pin 
Mousse 
Déjections macrofanne 
Feuilles fougère 
Ecorce pin 
Brindilles pin 
Racines pin 
Euphylles pin 
Divers 
Inflorescences mâles pin 
Agglomérats complexes 
Faune vivante 

Total 

Volume en microlitres 

4200 ± 100 
2700 ± 100 
1500 ± 20 
1500 ± 100 
1200 ± 100 
1200 ± 100 

800 ± 100 
180 ± 20 
100 ± 20 

55 ± 5 
45 ± 5 

4,6 < V < 18 

13500 ± 100 

et octobre 19S0 (ARPIN et al. 19S6a). La présence d'euphylles et d'inflorescences mâles de 
pin encore peu dé composées est sans doute due à une pénétration de matériel récent à tra
vers les couches LI et L2 (très peu denses) , en raison de la petite taille et de la légèreté de 
ces éléments, au cours de l'ét é 1981 relativement pluvieux. 

La proportion des vides a un peu baissé par rapport à la couche L2 (73 % au lieu de 77 %) 
mais reste encore très importante: le tassement est encore faible. 

On remarquera à la lecture du tableau 1 que, pour la première foi s, les aiguilles de pin 
constituent l'élément dominallt dans la couche considérée, dépassant ainsi en volume le 
matériel muscinal, qui dominait jusqu'a présent. Il ne faut cependant pas traduire ce phé
nomène en termes de vitesse de décomposition (qui serait plus lente pour les aiguilles) car 
la période correspondant à cette couche comprend la forte chute d'aiguilles de pin de sep
tembre-octobre 1980. Deux phénomènes constituent, en outre, une rupture qualitative par 
rapport à ce qui avait été observé dans les couches précédentes: les ëléjections animales de 
la macrofaune constituent le troisième élément important, en volume, dans la couch e FI> 
avec 11 % du volume total d'éléments figurés, au lieu de 2 % dans la couche L2• Le déve
loppement racinaire est également beaucoup plus important, représentant 6 % (au lieu de 
0,6 % en L2). Le volum e de la faune vivante, même compte tenu de l'imprécision de son 
estimation (concernant la méthode de mesure, voir PON GE 1984), apparait en croissance 
sensible par rapport aux deux couches précédentes. 

Les aiguilles de pin à ce niveau sont fragmentées sous l'action de la macrofaune (limaces, 
lombrics , isopodes, reconnaissables par leurs déjections) et de la mésofaune. Dans ce groupe , 
les oribates déposent leurs déjections ovoïdes caractéristiques à l'intérieur même de l'aiguille, 
seuls restant intacts les tissus externes résistants (fig. 1). Les enchytréides pénètrent égale
ment à l'intérieur des aiguilles mais déposent le plus souvent leurs déj ections à l'extérieur, 
la pénétration étant rarement totale (fig. 2). On a pu observer des pénétrations de larves de 
diptères Sciaridae, qui se comportent alors comme les vers enchytréides. Plusieurs groupes 
zoologiques très différents peuvent donc s'attaquer à un même matériel végétal en décom
position , et co11abiter dans un volume restreint de litière, observation qui ne correspond 
pas aux théories généralement admises concernant l' exclusion compétitive et la séparation 
de niche (BARB AULT 1981), mais reçoit un support de certaines observations sur des élevages 
pluri-spécifiques (CHRISIANSEN 1967). Sur les fragments d'aiguilles non ingérés par la 
faune on observe toujours un feutrage mycélien que la suite de ce travail montrera comme 
étant probablement lié aux mycorhizes. Les signes extérieurs d'attaque fongique des aiguilles 
(pycnides, ascocarpes et diaphragmes, co nidiophores) ont souvent disparu, en raison des 
nombreuses morsures d'origine animale présentes à la surface des aiguilles. On reconnait 
cependant parfois les diaphragmes de Lophodermium pinastri (S CI-IRAD.) et des restes de 
conidiophores de Verticicladium tri fidum PREUSS. Les sclérotes noirs non identifiés signalés 
dans la couche précédente sont également parfois visibles. Par contre on n 'observe plu!:) à ce 
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niveau les rhizomorphes bruns caractéristiques de Marasrnius androsaceus FlUES. En ce qui 
concerne ce dernier champignon, on remarquera cependant que les coupes réalisées n'ont 
pas montré de structures révélant son existence présente ou passée à l'intérieur des aiguilles. 
Il est donc probable que la période de colonisation de ce champignon dans le micro-site 
considéré (hiver ou printemps, PONGE 1985 a) ne lui a pas permis d'envahir les aiguilles pré
sentes en Fll sans doute à un stade de décomposition trop avancé au moment où le cham
pignon a commencé son développement. Il faut signaler également l'intrication croissante 
des aiguilles avec les autres éléments figurés: il est fréquent de voir par exemple les racines 
mycorhizées du pin sylvestre étroitement appliquées contre des fragments d'aiguilles, des 
pieds feuillés de mousse et des déjections animales, le tout étant recouvert par un feutrage 
mycélien. Les racines en croissance semblent préférentiellement s'insinuer au sein des amas 
organiques réalisés par le matériel végétal en décomposition. Leur isolement est parfois très 
délicat. Enfin, et ce phénomène est important pour sa signification en termes de perte de 
poids, les aiguilles apparaissent toutes fortement collapsées, semblant parfois réduites à leur 
seule enveloppe extérieure (hypoderme + épiderme + cuticule) . 

Les tiges feuillées de mousse semblent beaucoup plus attaquées par la microflore que 
dans la couche précédente. Elles sont souvent appliquées étroitement les unes contre les 
autres, parfois mêlées à des folioles de fougère, et abondamment recouvertes par - ou im
briquées avec - des déjections animales . Comme les aiguilles et tout le matériel végétal 
présent en Fll elles sont emballées dans un abondant feutrage mycélien. Les tiges présentent 
souvent une couleur rouge foncé que l'on n'observait pas précédemment mais peuvent être 
également creuses à l'intérieur. Dans ce dernier cas elles deviennent translucides et sont de 
couleur claire. De certaines tiges de mousse sortent des rhizomorphes blancs. On peut remar
quer également que de nombreux pieds de mousse se présentent sous la forme de tiges rami
fiées ayant perdu leurs feuilles, probablement broutées par la faune. 

Les déjections de la macrofaune se présentent sous trois types distincts. Les déjections 
de type A (fig. 3) ont la forme de très longs cordons plus ou moins repliés sur eux-mêmes, 
renfermant (observation à la loupe) des fragments entiers d'aiguilles de pin, avalés sem ble-t
il tout rond. Le matériel semble donc l ejeté sans grand changement apparent. Ces déjections 
ont été interprétées comme étant produites par des limaces, sans cependant que ces animaux 
aient été rencontrés jusqu'à présent dans le prélèvement étudié. Les déjections de type B 
(fig. 4) sont de forme tronquée, plus ou moins cylindrique (cylindres aplatis) . On y distingue 
à la loupe des fragments d'aiguilles de pin coup és en petits morceaux (contrairem ent aux 
déjections de type A), agglomérés entre eux. Leur couleur est brun plus ou moins foncé, 
jamais noirâtre. Des hyphes fongiques sont également visibles mais peuvent provenir d'une 
colonisation ultérieure. Ces déjectiollS ont été attribuées à des isopodes, bien que les deux 
isopodes (larves de Trichoniscus) rencontrés dam la couche étudiée aient un contenu intesti
nal différent. Les déjections de type C, de loin les plus abondantes (fig. 5), ont une couleur 
noirâtre et un aspect très contourné sans forme caractéristique. Il s'agit d 'un matériel fine
ment broyé, contrairement aux deux types précédemment décrits. Souvent ces déjections 
sont aplaties contre le matériel végétal, sans doute en raison des mouvements des animaux 
qui les écartent lors de leur passage. Elles ont été attribuées à des lom brics épigés r Dendro
baena octaedra (SAVIGNY 1826) est présente dans la litière de cette station, BOUCHÉ rapport 
scientifique non publié]. D'autres déjections attribuées à des lombrics sont présentes dans 
la couche Fl mais n'ont pas été comptabilisées en raison de leur très faible importance. Il 
s'agit de déjections à contenu figuré purement minéral, extrêmement friables, de couleur 
blanche ou grise, produites soit par une autre espèce soit par Dendrobaena octaedra au cours 
de périodes d'enfouissement dans le sol (certains auteurs, tel s MARTINUCCI & SADA 1979, 
rangent d'ailleurs cette espèce parmi les <<fouisseurs faibles »). 

Les déjections des divers représentants de la mésofaune (microarthropodes, enchytréides) 
sont soit dispersées à la surface du matériel en décomposition (oribates, collemboles), soit 
rassemblées en amas situés soit à l'intérieur des aiguilles ou de l'écorce (oribates phthiracari
des et euphthiracarides, parfois enchytréides) soit à l'extérieur (enchytréides, larves de dip
tères sciarides). Malgré l'activité intense de ces animaux (en particulier les enchytréides, 
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phthiracarides et euphthiracarides), le volume total de leurs déjections semble cependant 
très inférieur à celui produit par la macrofaune , en particulier les déjections de type C 
(lombrics). 

Le réseau racinaire présent dans la couche étudiée comprend uniquement des racines fines. 
Il se présente sous la forme de racines longues, dont l'apex présente une zone de croissance (avec 
parfois, légèrement en deçà, une zone à poils absorbants), portant des ramifications secon
daires sous forme de r acines courtes latérales mycorhizées (fig. 6). Alors qu'au niveau pré
cédent les mycorhizes rencontrées étaient toutes du t ype coralloïde brun-orangé, on peut 
voir maintenant une plus grande variét é de t ypes, sans doute en raison de l'âge plus ancien 
de ces racines (fig. 6, 7, 8). Le t ype le plus fréquent est représenté par les mycorhizes noires 
de Cenococcum geophilum F r. [= C. grani forme (Sow.) F E RD. & WIN GE]. Cet ascomycèt e, 
connu uniquement sous sa forme st érile mais présentant beaucoup d'analogies avec les Ela
phornyc6s rTRAPPE 1971] , forme des sclérotes sphériques de taille très diverse , retrouvés 
abondamment dans le prélèvement observé (fig. 9). Des mycorhizes (figs . 6, 7) comme des 
sclérot es (fig. 9) partent de longs fil aments noirs dre sés, qui envahissent l' ensemble du 
matériel en décomposition. Les déjections de la macrofaune (type C) sont souvent un siège 
de développement pour le mycélium de ce champignon (fig. 10). Ce champignon peut former 
des mycorhizes non seulement sur les racines courtes latérales, qui sont alors dichotomes et 
st oppent leur croissance , mais aussi sur les racines longues , en arrière de l' apex en croissance 
(figs . 6, 7). Il peut également cohabiter avec le t ype corall oïde brun-orangé, soit sous la forme 
de racines co urtes distinctes portées par une même racine longue (fig. 7), soit sur la même 
racine courte. Si d'une manière générale la vitesse de croissance des racines l' emporte sur la 
vitesse de colonisation par le champignon, laissant ainsi les apex et en particulier les zones à 
méristème libres de toute contamination , comme WILCOX (1968) l' a montré, quelques r acines 
peuvent être observées dont l'apex lui-même est mycorhizé (fig. 11). Il est évident que dans 
ce cas la croissance est stoppée, mais les présentes observations ne permettent pas de savoir 
quel es t le phénomène premier (arrêt de croissance de la racine ou infest ation par le cham
pignon). Le t ype coralloïde (form é par des dichotomies répét ées au cours de la croissance 
d'une racine courte) est toujours associé à un mycélium blanc flo conneux (fig. 7), du même 
t ype que celui emballant les tiges de mousse, les aiguilles de pin , et c . . . Le troisième t ype, 
beauco up moins fréquent, est représenté par des mycorhizes roses, épaisses, d'aspect velouté, 
t ouj ours sous forme de racines courtes dichotomes (fig. 8) . A la loupe aucun mycélium ne lui 
semble associé. 

2.2. Etude du matériel végétal en décomposition 

2.2.1. Aiguilles de pin 
2.2.1.1. Manchon fongique à l'ext érieur des aiguilles 

La plupart des aiguilles sont entourées d'un manchon fon gique, dans lequel quatre formes 
distinctes de champignons peuvent être rencontrées. Le plus fréquemment on trouve les 
hyphes mélanisées de Cenococcum geophilum, ascomycète mycorhizien, sous leur forme 
aérienne typique (fig. 12). Ce champignon a été déjà rencontré fréquemment dans les niveaux 
précédents (L1 et L2), mais sa nature mycorhizienne et son identité n 'avaient pu être dét er
minées en raison de l' absence de caract ères reconnaissables (sclérotes, mycorhizes noires) . 
Dans les deux articles correspondants (PO NGE 1984, 1985a), la majeure partie des des
criptions d'hyphes mélanisées à la surface du matériel végétal en décomposition (feuilles 
de mousse en particulier), dans le tube digestif et les déjections des animaux, sont donc rela
tives à Cenococcurn geophilurn qui joue, comme nous le verrons, un grand rôle dans l'humus 
étutié. En compagnie de ce champignon, le recouvrant la plupart du t emps, on trouve un 
basidiomycète très abondant dans le prélèvement étudié, dont les parois hyalines présentent 
des incrust ations (fig. 13). Ces incrust ations peuvent être beaucoup moins développées et 
même parfois absentes (fig. 12). Nous verrons par la suite quelles observations ont permis 
d'établir qu 'il s'agit bien toujours du même champignon, associé aux mycorhizes coralloïdes 
brun-orangé des racines de pin. Un troisième t ype, moins fréquent , intriqué avec le précédent, 
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correspond à des hyphes d'environ 10 pm de diamètre, à pa.rois lisses et hyalines, à l'intérieur 
desquelles on observe fréquemment des repousses intra-hyphales (fig. 13). Bien qu'au niveau 
considéré aucune anse d'anastomose n'ait pu être observée le long des hyphes de ce cham
pignon, il est probable qu'il s'agit du basidiomycète observé dans l'emballage fongique de 
certaines feuilles de mousses au niveau L1 (PONGE 1984). Il n'a pas été observé en association 
mycorhizienne, mais il n'est pas exclu qu'il s'agisse d'une différenciation d'hyphes de grand 
diamètre au sein du mycélium du champignon précédent. Les repousses intra-hyphales sont 
en effet, aux incrustations près, très semblables aux hyphes hyalines de 3 p,m de diamètre 
de ce champignon, et les deux formes sont toujours associées. La quatrième forme signalée 
est plus rare et correspond à un basidiomycète dont les hyphes sont lisses et légèrement plus 
larges que le basidiomycète à parois incrustées (4pm de diamètre environ). Ce mycélium est 
associé aux mycorhizes roses, d'aspect velouté, des racines de pin. 

On observe dans ce manchon, entre les hyphes fongiques, un développement bactérien 
(fig. 12). Parfois on observe les hyphes mélanisées de Cenococcum geophilum pénétrant à 
l'intérieur d'un matériel fongique en décomposition. Il s'agit dans ce cas du renouvellement 
d'un manchon précédent, peut-être formé par d'autres espèces. Il faut signaler également 
l'existence assez fréquente d'un petit champignon, vivant en parasite sur le manchon fongi
que entourant les aiguilles. Ses fructifications se présentent sous la forme de petits entonnoirs 
blanchâtres dont la paroi est formée d'hyphes accolées et soudées entre elles. Seuls les fila
ments internes, plus courts et non soudés entre eux, portent des conidies. Malheureusement, 
ils n'ont pas été étudiés en coupe et la conidiogénèse n'a pu être observée \;orrectement. Il 
pourrait cependant s'agir de Nlyrothecium s.l. [MORELET communication personnelle]. 

2.2.1.2. Intérieur des aiguilles 
2.2.1.2.0. Remarques préliminaires 

A l'intérieur des aiguilles, il faut signaler deux phénomènes importants. Tout d'abord la 
présence constante de la faune même lorsque les fragments d'aiguille ne présentent aucun 
signe apparent de morsures ou de pénétrations, et ne possèdent aucune cavité particulière. 
La microfaune est toujours présente, sous la forme de protozoaires (amibes, flagellés), de 
rotifères ou de nématodes. Les thécamoebiens, pourtant très abondants à la surface des 
folioles de fougère, des feuilles de mousse et des aiguilles de pin, sont absents de l'intérieur 
des aiguilles sauf lorsque celles-ci ont été creusées par la mésofaune, sans doute en raison de 
leurs possibilités de déplacement plus limitées. Le stade de décomposition auquel sont arri
vées les aiguilles de pin est donc caractérisé par une intervention massive de la faune, repré
sentée par des groupes extrêmement variés. D'une façon moins générale, on constate égale
ment une pénétration des champignons mycorhiziens à l'intérieur des aiguilles, notamment 
Cenococcum geophilum. Des basidiomycètes non-mycorhiziens sont également présents, mais 
le plus souvent à l'état de traces (parois vides), témoignant d'une attaque plus ancienne. 
Assez souvent, et ceci est valable également pour Cenococcum geophilum, les hyphes fon
giques observées à l'intérieur des aiguilles semblent vides ou sénescentes (coloration nulle ou 
très éparse des cytoplasmes par le bleu de méthyle, absence d'opacité au contraste de phase). 
Les seuls micro-organismes vivant à l'intérieur des aiguilles, la plupart du temps, sont des 
bactéries ou, exceptionnellement bien qu'elles pullulent parfois, des algues (chlorophycées). 
Ce phénomène (lyse et remplacement des champignons) était déjà entamé dans la couche L2 
(PONGE 1985 a), mais des figures de lyse bactérienne apparaissent maintenant dans certaines 
aiguilles, traduisant un arrêt de l'infestation (fig. 14). Il en est de même pour les cyanophy
cées chroococcales, qui sont maintenant en disparition, alors qu'elles étaient fréquemment 
observées à l'intérieur des aiguilles dans la couche précédente (PONGE 1985 a). 

2.2.1.2.1. Aiguilles attaquées par Verticicladium trifidum, non attaquées par Cenococcum 
geophilum 

L'attaque de Verticicladium trifidum est reconnaissable aux hyphes hyalines à parois 
épaisses caractéristiques de ce champignon, que l'on peut observer dans les trachéides du 
xylème par exemple (elles sont sénescentes dans les aiguilles observées ici), ou aux formations 
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stromatiques développées par ce champignon au sein des tiss us de l'hôte dans les cas d'évo
lution les plus avancés. On a pu observer des fragments d'aiguille où le mésophylleainsi que 
l'endoderme étaient entièrement transformés en tissus fongiques mélanisés, apparemment 
vides de cytoplasme au moment du prélèvement, mai s conservant néanmoins l'intégralité de 
leurs structures pariétales. L'ensemble épiderme + hypoderme peut être également trans
formé en stroma fongique mélanisé (fig. 12). Dans tous les cas observés d'invasion par Ver ti
cicladium trifidum, Je tissu de transfu sion est transformé en une bouillie, où seules subsistent 
des aréoles aux contours plus ou moins flous (fig. 15). Le développement bactérien est in
tense (fig. 15), sauf dans le cas unique observé où le champignon était encore actif (mais 
sénescent) . Des traces d'autres infestations fongiques antérieures peuvent subsister, sous 
forme de parois hyphales vides ou de diaphragmes de Lophodermium pinastri. Par rapport 
aux observations antérieures (PONGE 1985 a), les aiguilles 0 il le développement de Ve1·tici
cladium tTifidum a pu se poursuivre sont donc caractérisées par une continuation de la cellu
lolyse dallS les tissus du cylindre central (le xylème étant épargné), et le développement de 
formations stromatiques remplaçant peu à peu l'épiderme, l'hypoderme, le mésophylle et 
.l'endoderme. Même lorsque les tissus internes sont envahis postérieurement par des bactéries, 
il convient de souligner que la fonte des parois des tissus-hôtes est due non aux bactéries 
mais au champignon, car on retrouve dans la eouehe L2 les mêmes cas de figlue en l'absence 
de bactéries (Po 'GE 1985a). 

D'autres phénomènes, dont l'importance et le lien avec le champignon con idéré sont sans 
doute faibles (en raison de la non-répétitivité de ces observations) sont cependant à signaler: 
la présence de corpuscules bruns de grande taille dans le tissu de transfu sion d'une aiguille 
(fig. 15), et le développement d'algues unicellulaires (chlorophycées), en couche régulière , 
juste sous l'hypoderme transformé en stroma mélanisé (fig. 16). Ce dernier phénomène, visible 
sur une assez grande surface du fragment d'aiguille observé (mais non retrouvé sur les autres 
fragments), n'avait pas été rencontré dans les couches sus-jacentes, où les algues colonisant 
les tissus internes étaient des cyanophycées chroococcales, toujours associées à un dévelop
pement bactérien. 

2.2.1.2.2. Aiguilles attaquées par Cenococcum geophilum 
Si ce champignon entoure, en compagnie de basidiomycètes mycorhiziens, l'ensemble des 

fragments d'aiguilles présent en Fl1 on observe très souvent sa pénétration dans les tissus 
iJlternes, où il forme des structures morphologiquement très différentes de son mycélium 
aérien. Le cas typique est non pas un envahissement graduel et général des tissus internes, 
comme avec Verticicladium tri fidum, mais le développement d'un réseau très dense d'hyphes 
enchevêtrées dans la partie du mésophylle située juste sous l'hypoderme (fig. 17). Comme 
aucune structure cellulaire d'origine végétale n 'est visible entre les hyphes, il est probable 
que le champignon a repoussé au cours de sa croissance les tissus végétaux environnants, et 
ne s'es t pas développé en leur sein. Les hyphes apparaissent très contournées, de section plus 
petite (2.um environ au lieu de 4.um chez les hyphes aériennes) et moins mélanisées (couleur 
grise au lieu de noire). Parfois des chlamydospores de 4 à 7.um de diamètre apparaissent au 
sein de ce mycélium. Bien que la morphologie de ces tissus fongiques soit très différente de 
ce que forme Cenococcum geophilum à l'extérieur des aiguilles, il s'agit incontestablement du 
même champignon. L'étude de zones où se développent conjointement des hyphes longitu
dinales morphologiquement semblables aux hyphes aériennes, et des hyphes enchevêtrées 
du type décrit précédemment (fig. 18) permet de lever le doute. Ce type de mycélium, mani
festant le polymorphisme important de cette espèce, a d'ailleurs été observé par HATCH (1934) 
en culture sur gélose et MIKOLA (1948) en culture sur milieu liquide. Cette variété de formes , 
(voir également les variations entre souches décrites par MIKOLA 1948) est d'ailleurs à 
l'origine de la diversité des noms sous lesquels ce même champignon a été décrit par les 
auteurs anciens (HATCH 1934). Ce tissu fongique, situé entre le mésophylle et l'hypoderme, 
apparait toujours vide de cytoplasme, parfois même en voie de lyse (fig. 19). Cependant on 
n'y observe pas de développement bactérien. Les tissus du mésophylle et du cylindre central 
présentent des traces d'infestations fongiques antérieures, comme dans le cas précédent, 
mais on y trouve parfois quelques hyphes mélanisées typiques de Cenococcum geophilum, à 
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l'iutéricur des trachéides du xylème. Il s'agit probablement dans ce cas d'un développement 
de la forme aérienne ~L partir d'une cassure de l'aiguille, car la relatioll entre ces hyphes et le 
mycélium se développant sous l'hypoderme n 'a pu être observée. Les aiguilles colonisées par 
Cenococcu?n geophilum apparaissent appétentes pour la faune, en particulier les oribates 
Phthiracaridae et Euphthiracaridae car les aiguilles remplies des déj ections de ces animaux 
qui ont été observées ét aient également des aiguilles à Cenococcum geophilum. Cependant 
ces an imaux, s' ils ingèrent les tissus internes de l'aiguille , délaissent le tapis dense d'hyphes 
mélani fiées situé sous l 'hypo derm e. Cette colonisation animale intense rend donc assez ra
pidement creuses les aiguilles colonisées par Cenococcu?n geophilu?n, ce qui explique la pré
sence des autres espèces du manchon fongique, souvent associées à Cenococcum geophilum 
dans les tissus internes . Ces autres champignons (basidiomycètes mycorhiziens) ne colonisent 
cependant jamais l'intérienr des trachéides et semblent seulement profiter des cavités creu
sées par la faune . 

L'apparition de boules brune~ semblables à celles qui avaient été signalées précédemment 
a également ét é observée (llne seule fois, il s'agit donc d' un phénomène particulier à certaines 
aigui ll es) . Ces observations sont à rapprocher de phénomènes s imilaires et également parti
culi ers à certaines aiguilles mi s en évidence dans la couche L2 (PONGE 1985a). Ceci reste 
difficile à interpréter en raison de la non-généralité du phénomène. Il est en effet délicat de 
faire intervenir certains composants chimiques connus qui se forment au moment de la mort 
des eellu les végétales tels que les complexes polyphénols-protéines (HANLDEY 1954), car on 
devrait alors en trouver dans toutes les aiguilles, ce qui est loin d'être le cas. La question 
reste donc posée. 

Le caractère essentiel de la colonisation des aiguilles par Cenococc'/,~m geophilum semble 
être l' incompatibilité de ce champignon avec un développement bactérien et algal interne. 
Les figure s de lyse bactérienne signalées précédemment (fig. 14) proviennent d'ailleurs d'une 
aiguille envahie par ce champignon. Cenococcum geophilum est connu pour sa production 
d'antibiotiques (GRAND & WARD 1969). Il ne semble cependant pas intervenir directement 
dans le processus de décomposition, ne pénétrant que certaines cellules vides de cytoplasme 
(trachéides), sans apparemment en altérer les parois. L 'in compatibilité de ce champignon 
avec Verticicladium tri fidu?n semble également manifeste car les fragments d'aiguille atta
qués par Cenococcum geophilum ne présentent pas de caractères attestant d' une occupation 
antérieu re par Verticicladiu?n trifidum. Le fait que les hyphes élaborées par Cenococcum geo
philu?n sous l'hypoderme des aiguilles soient vides laisse supposer qu' il s'agit d'une coloni
sation ancienne, peut-être pendant l'automne et l'hiver précédents, la colonisation par 
Vert'ié'icladiu?n trifidum étant plus récente (des hyphes viables de ce champignon sont encore 
viRible,; au niveau FI' et sont en tout cas très abondantes dans les niveaux L2 et LI' d'origine 
printano-estivale). Les renseignements sur la phénologie de la croi ssance et l ' écologie de 
Cenococcum geophilum concernent malheureusement exclusivement les mycorhizes produites 
par ce champignon. 

2.2.2. Racines et mycorhizes de pin, champignons mycorhiziens 
2.2.2.0. Remarques préliminaires 

De nombreux auteurs ont entrepris de décrire les caractères anatomiques des eeto-my
corhize!" du pin , soit en microscopie photonique (HATCH & DOAK 1933; H Al CH 1934 ; Mc 
DOUGAL & DUFRENOY 1944; ROBERTSON 1954; FASSI & DE VECCHI 1962 ; MARKS 1965 ; 
FASSI & FONTANA J966; SCANNERINI & PALENZONA 1967; Wncox 1968; FOH'l'IN et al . 1980), 
oit en mi croscopie électronique (Fos'l'ER & MARKS 1966 ; MAHKS & FOS'l'ER 1967; SCANNE

RINI 1968; HOFSTEN 1969). Les structures mycéliennes extra-mycorhiziennes, bien que négli
gées par la plupart des auteurs précédents, ont cependant fait l'objet de quelques observa
tions, notamment en ce qui concerne la rhizosphère (Fos'l'EH & MAHKS 1967) et plus récem
ment lef: rhizomorphes (DUDDRIDGE et al. 1980; Fos TER 1981; BROWNLEE et al. 1983). Il est 
don c inutile de répéter des observations déjà connues . C'est pourquoi seuls les aspects ana
tomiques peu ou non décrits, notamment les zones de passage d'un champignon à l'autre , et 
les processus de décomposition des racines mycorhizées, seront illustrés. 
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2.2.2.1.1. Racines vivantes 

2.2.2.1.1. Ecto-mycorhizes coralloïdes brun-orangé 

Déjà observées au niveau L2' ces mycorhizes sont caractérisées par une tendance à des 
dichotomies répétées, aboutissant souvent (mais pas toujours) à des massifs coralloïdes. 
L'observation du manteau en coupe tangentielle permet de définir sa nature prosenchyma
teuse: il s'agit d'hyphes soudées entre elles par un ciment. Elles ne sont pas séparables. Son 
épaisseur est très variable, il est parfois réduit à une seule couche cellulaire. Vers l'apex des 
racines courtes mycothizées, le manteau disparait. La colonisation interne est par contre 
toujours très accentuée, même vers l'apex, avec un filet de Hartig formé de 1 à 2 couches 
cellulaires, entre les cellules corticales hypertrophiées. On distingue en périphérie du cortex, 
sous le manteau, deux couches de cellules « à tannins ». En périphérie du manteau, le prosen
chyme laisse la place à des hyphes de moins en moins étroitement accolées, puis à un my
célium formé d'hyphes de 3 p,m de section, à parois lisses et à nombreuses anses d'anasto
mose (mycélium à boucles, ou dicaryon, de basidiomycète). Si l'on veut intégrer ces myco
rhizes dans une classification générale, avec toutes les réserves que cela suppose, on peut les 
rapporter au type Ae de DOMINIK (1969). Il convient cependant de revenir sur le terme d'ec
tendo-mycorhizes qui avait été adopté pour les décrire dans l'article précédent (PONGE 
1985a). On ne distingue pas d'hyphes intra-cellulaires dans les cellules corticales mais des 
structures amyloïdes prenant fortement le bleu de méthyle s'accumulent parfois, qui avaient 
été prises à tort pour des hyphes fongiques. L'examen, ultérieur à la rédaction de l'article 
cité, des travaux de WILCOX (1971) sur la comparaison entre les ectendo-mycorhizes du pin 
et les ecto-mycorhizes, a permis de lever le doute. Il s'agit bien d'ecto-mycorhizes sensu 
stricto. 

Les liens entre le champignon responsable de cette mycorhization et le mycélium hyalin 
de basidiomycète à parois incrustées présent en abondance dans la litière sont diffici les à 
établir à l'aide de coupes. En effet, les incrustations (probablement d'oxalate de calcium) 
n'apparaissent pas sur les hyphes situées dans le manteau ou à proximité immédiate, et il 
n'a pas été possible de suivre le trajet d'une hyphe depuis la racine jusqu'à la zone où les 
cristaux apparaissent. On remarquera cependant le caractère extrêmement variable de la 
production de ces cristaux, qui peuvent être complètement absents dll mycélium, ou 
s'interrompre brusquement le long du trajet d'une hyphe (fig. 20). Les autres caractères ne 
changeant pas (boucles, anastomoses, ramifications , diamètre des hyphes, épaisseur des 
parois, etc ... ), on peut admettre l'hypothèse du caractère mycorhizien du basidiomycète à 
hyphes incrustées et le rattacher aux mycorhizes brun-orangé qu'il entoure toujours abon
damment (fig. 7). Un caractère intéressant est à signaler également. Une cystide a été trou
vée sur une hyphe de ce champignon (fig. 21), exactement semblable aux lagéno-cystides 
abondamment produites par le mycélium végétatif d'un basidiomycète (appartenant pro
bablement au genre Hyphodontia groupe arguta-pallidula-alutaria, BOIDIN communication 
personelle) se développant dans le bois tombé (PONGE 1985a). Il n'est donc pas exclu qu 'il 
s'agisse du même champignon. La double écologie, mycorhizienne et saprophyte lignicole , 
des corticiacées, est d'ailleurs connue (KAARIK & RENNERFEL'l' 1957; Vozzo & HACSKAYLO 
1971). 

2.2.2.1.2. Ecto-mycorhizes noires à Cenococcum geophilum 

Contrairement au type précédent, l'identification de ces mycorhizes ne fait aucun doute. 
Elles correspondent au type Ga de DOMINIK (1969), et ont été décrites par de nombreux 
auteurs, tels que HA'lCH (1934), so us le nom de Mycelium radicis nigro-strigosum, MIKoLA 
(1948), TRAPPE (1971) , KIFFER (1974) ou VOIRY (1981), sous le nom de Cenococcum gmni
forme. MARKS & FOS'l'ER (1967) décrivent également des mycorhizes noires tout à fait sem
blables, sans toutefois nommer le champignon . 

Leur morphologie extérieure est variable, elles peuvent être en massue (fig. 7) ou légère
ment dichotomes (fig. 6), mais jamais ramifiées. On observe toujours de nombreuses hyphes 
partant à angle droit (<jet black mycelium», HAT CH 1934). En observation microscopique, 
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le manteau apparait de type pseudo-parenchymateux, il est formé d'hyphes mélanisées cloi
sonnées, cimentées entre elles, à disposition palissadique, et est épais d'au moins 4 couches 
de cellules. Son épaisseur augmente considérablement vers l'apex, contrairement au champi
gnon précedent. De l'extérieur vers l'intérieur, les cellules du manteau perdent leur mélani
sation. Le filet de Hartig, hyalin, est par contre plus mince qu'avec le champignon précédent, 
il n'est formé que par une seule couche de cellules. Les cellules corticales de la racine-hôte 
forment, sous le manteau, une seule couche de cellules « à tannins ». A l'intérieur, on distingue 
ensuite une zone externe formée de cellules parenchymateuses mortes, puis vers l'intérieur 
une alternance de cellules vivantes et de cellules mortes. La colonisation interne est donc 
beaucoup moins intense qu'avec le basidiomycète décrit précédemment. 

On observe souvent, dans la partie proximale des racines courtes mycorhizées par Ceno
coccum geophilum, dépourvue du manteau formé par ce champignon, un très faible manteau 
formé par le basidiomycète précédent, avec des hyphes non cimentées où les boucles sont 
reconnaissables. A ce niveau, on retrouve les caractéristiques de la colonisation interne par 
ce champignon: filet de Hartig à 2 couches de cellules, 2 couches de cellules corticales «à tan
nins ». Au niveau du passage de Cenococcum geophilum à cet autre champignon, on observe 
un éttanglement de la racine, affectant essentiellement le cortex. 

La coexistence de Cenococcum geophilum avec d'autres champignons sur une même racine 
courte, le premier en colonisant l'apex, a déjà été décrite par MARKS & FOSTER (1967) et son 
mécanisme explicité. Cette possibilité se conçoit ici très bien si l'on considère les différence 
de comportement des deux champignons présents: alors que Cenococcum geophilum se déve
loppe préférentiellement de façon externe et vers l'apex (manteau plus épais), le basidiomy
cète se développe surtout de façon interne et ne forme pas ou peu de manteau vers l'apex. 

Le mycélium de Cenococcum geophilum est formé d'hyphes mélanisées à parois épaisses, 
de 4 à 5 ftm de section en général, le plus souvent lisses (figs. 12, 18), mais parfois aussi in
crustées (fig. 22), bien qu'il ne semble pas s'agir dans ce cas de cristaux, mais de protubé
rances de la paroi. Nous avons cependant déjà vu (figs.17, 18) que des modifications morpho
logiques profondes peuvent affecter le mycélium de ce champignon lorsqu'il pénètre dans 
des organes végétaux, notamment la perte de la mélanisation. Ceci peut également se pro
duire parfois dans le mycélium aérien, les parois devenant brusquement plus minces et 
dépigmentées, la mélanisation se cantonnant alors aux cloisons inter-cellulaires (fig. 23). 

2.2.2.1.3. Ecto-mycorhizes roses 

Ces mycorhizes , d'aspect velouté et toujours dichotomes (fig. 8), possèdent un manteau 
très épais, dont la nature variable rend l'insertion dans la classification de DOMINIK (1969) 
assez difficile. Lorsque le manteau est de nature pseudo-parenchymateuse (plectenchyme 
vrai), elles se rapportent au type Fe, mais parfois le manteau prend nettement l'aspect d'un 
prosenchyme, avec des hyphes reconnaissables (fig. 24). Il s'agirait alors du type Be. On voit 
les difficultés que pose une telle classification, ou du moins la généralisation de son appli
cation. On peut parfois observer dans le manteau une pénétration d'hyphes mélanisées de 
Cenococcum geophilum. Le filet de Hartig est très développé, mais il n'y a qu'une seule couche 
de cBllules «à tannins ». Sous cette couche périphérique, on observe parfois une accumulation 
de boules brunes dans les cellules corticales (fig. 25), semblables à celles décrites précédem
ment dans les aiguilles (fig. 15). Vers l'apex, le manteau est aussi épais, mais on n 'observe 
plus alors ni cellules « à tannins », ni filet de Hartig. La colonisation y est donc uniquement 
externe. 

L'observation du manteau en coupe tangentielle montre, lorsqu 'il est de nature prosen
chymateuse, de nombreuses anses d'anastomose (fig. 26). Bien que le contour des mycorhizes 
soit net et ne montre pas de passage graduel du manteau au mycélium extra-mycorhizien, 
on peut néanmoins observer à l'extérieur quelques hyphes de même nature que celles for
mant le manteau. Elles possèdent des anses d'anastomose (dicaryon de basidiomycète), des 
parois hyalines lisses et minces. Leur largeur (4ftm) est légèrement supérieure à celle du 
basidiomycète à parois incrustées (3 ftm). On retrouve ce mycélium, quoique peu fréquem-
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ment, dans l'emballage des éléments végétaux en décomposition et des déjections animales 
(figs.134, 135), en compagnie du basidiomycète à parois incrustées et de Cenococcum geophilum 

2.2.2.1.4. Racines longues 
On peut observer quelques (rares) racines longues possédant, légèrement en arrière de la 

zone de croissance, une zone à rhizoïdes assimilateurs. Ces racines ne présentent aucun signe 
de modifications tissulaires dues à l'action d'un champignon: en particulier les cellules corti
cales ne sont pas hypertropl1iées et l'on n'observe ni cellules «à tannins» ni filet de Hartig. 

Les racines longues sont la plupart du temps colonisées par des champignons mycorhiziens, 
même lorsqu'elles ne présentent aucun signe extérieur de mycorhization. Le développement 
interne du basidiomycète à hyphes incrustées est rarement accompagné par la formation 
d'un manteau. Lorsqu'il existe, ce dernier est très peu développé. Par contre, un filet de 
Hartig identique à celui des mycorhizes est présent (fig. 27), et l'on observe des pénétrations 
longitudinales d'hyphes fongiques dans les cellules corticales. ainsi que dans l'endoderme. 
Les cellules « à tannins» sont cependant absentes dans le cortex et le cylindre central est 
toujours intact, avec des noyaux bien visibles dans les cellules parenchymateuses. 

La présence de Cenococcum geophilum e t visible extérieurement, soit à cause de la pré
sence d'un manteau noir, avec sa structure palissadique typique et ses hyphes externes 
dressées, soit à cause de la présence d'hyph es libres courant longitudinalement à la surface 
de la racine, ce qui donne une couleur brune à la racine (faisant penser, à tort, à un phéno-' 
mène de décomposition). A l'intérieur, on trouve un filet de Hartig normalement développé, 
mais les cellules corticales ne sont pas hypertrophiées et les cellules « à tannins» sont absentes. 
Une racine, dont l'apex était également mycorhizé par Cenococcum geophilum (fig. 11), a 
montré l'existence, sous le manteau caractéristique de ce champignon, d'un méristème encore 
intact, avec de nombreux noyaux, et l'absence totale de tout développement fongique in
terne. Il est probable que la colonisation externe de l'apex par Cenococcum geophilum a suivi 
un arrêt de croissance de la racine [perte de la forme en pointe caractéristique des apex en 
croissance (fig. 7)]. Cependant, il s'agit d'une colonisation superficiell e. D'une manière 
générale, la virulence de ce champignon semble beaucoup moins importante que celle du 
basidiomycète précédent. 

Il est important de noter que la colonisation mycorhizienne n'affecte pas seulement les 
les mycorhizes proprement dites (racines courtes plus ou moins transformée ), mais égale
ment les racines longues (MARKS & FOSTER 1973). Dans le cas du basidiomycète à paro is 
incrustées (Hyphodontia?) on observe même des hyphes intra-cellulaires jusque dans l'endo
derme, ce qui a probablement des conséquences sur l'assimilation hydrique et minérale au 
niveau des racines longues. Les observations de ROBERTSON (1954) montrent d'ailleurs que 
la colonisation mycorhizienne vraie des racines courtes de pin se ferait, non pas directement 
par l'extérieur (à partir du manteau par exemple), mais par l'intermédiaire de leur jonction 
avec les racines 1011gues infectées. La mycorhization des racines longues serait de nature plus 
interne, sans nécessairement qu'un manteau soit présent, ce qui n'est pas sans faire penser à 
un développement du type «ectendo-mycorhizes », tel que WILCOX (1968, 1971) l'a défini. 

2.2.2.2. Racines en décomposition 
2.2.2.2.1. Racines courtes 

Seules des mycorhizes brun-orangé à basidiomycète ont été observées en cours de décom
position. Leur couleur devient alors nettement brune. Le phénomène remarquable commun 
à tous les stades observés est l'absence de développement bactérien dans les tissus internes. 
Le cortex, en particulier, reste intact, avec son filet de Hartig et les cellules «à tannins» . La 
décomposition affecte essentiellement le manteau fongique. On peut observer plusieurs 
étapes de ce phénomène: (a) les hyphes du manteau sont vides de cytoplasme, les plus ex
térieures ayant un contour flou, ce qui indique une lyse de la paroi; (b) le manteau est le 
siège d'un intense développement bactérien et algal, les hyphes devenant à peine reconnais
sables; (c) un autre stade, peut-être succédant au précédent, peut-être concomitant, corres
pond à l'invasion du manteau par d'autres champignons, par exemple le basidiomycète à 
parois lisses associé aux mycorhizes roses déjà déerites. 
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2.2.2.2.2. Racines longues 

Elles sont essentiellement caractérisées par un développement du basidiomycète des 
mycorhizos brun-orangé dans le cylindre central. Ce développement se fait sous la forme 
d'hyphes à croissance longitudinale du type dicaryon (fig. 28). On peut observer également 
sur certaines racines un développement conjoint de ce champignon et de Cenococcum geo
philum. Ce dernier est également présent à la surface sous forme d'un emballage d'hyphes. 
L'invasion de la stèle par les champignons responsables de la mycorhization semble donc être 
le premier stade de la décomposition des racines longues, et le seul stade observé à ce niveau. 

On voit donc que les racine longues du pin se comportent tout à fait différemment des 
racines courtes tant vis-à-vis du phénomène de mycorhization que des phénomènes divers 
assoeiés à la mort de la racine. 

2.2.2.3. Sclérotes de Cenococcum geophilum 

Bien que la description de ces sclérotes n'entre pas dans le cadre de l'écologie proprement 
dite des organismes du sol, l'abondance de ces organes est telle, et leur présence suffisamment 
constante dans les humus de type mol' (FERDINAND SEN & WINGE 1925; MEYER 1964), pour 
que l'on s'attarde à les décrire, ou du moins à compléter les description déjà données par 
FERDlNANDSEN & WINGE (1925). Leur reconnaissance précise, par exemple sur des lames 
minces d'humus, peut offrir un grand intérêt en pédologie. 

Les selérotes de Cenococcum geophilum, dans le prélèvement étudié, se présentent sous la 
forme de sphères presque parfaites, de taille très diverse, d'où partent des hyphes rayonnan
tes (fig. 9). En coupe, on peut distinguer une paroi, formée de trois couches, et un coeur de 
nature assez homogène (fig. 29). La paroi (fig. 30) comprend une assise externe monocellulaire , 
formée de cellules à parois minces et mélanisées [TRAPPE (1971) a observé en coupe tangenti
elle une intéressante analogie entre cette assise et le manteau des ecto-mycorhizes à Ceno
coccum geophilum], fai sant place à une couch e de 7 à 10 cellules, disposées en files circulaires, 
dont les parois minces sont moins mélanisées que l'enveloppe externe, puis une couche de 
10 cellules environ, de structure très différente: les parois sont très épaisses, absolument 
noires, les lumières cellulaires extrêmement étroites, et les limites cellulaires non observables 
en raison de l'opacité des parois. C'est cette dernière couche qui est principalement respon
sable de la couleur noire des sclérotes et de leur dureté. Le coeur (fig. 31) est formé de cellules 
à parois minces et légèrement mélanisées, à peu près disposées en files radiales, dont les méats 
sont comblés, la mélanisation étant plus franche au niveau des méats. Aucun sclérote creux 
n'a été observé, mais ce phénomène est considéré comme hiverno-printanier par FERDINAND

SEN &WINGE (1925) , et précédant la germination des sclérotes. 

2.2.3. Brindilles de pin 
2.2.3.0. Remarques préliminaires 

Il s'agit de jeunes tiges de pin d'environ un an et demi, probablement tombées au sol au 
cours de l'hiver précédent. Deux phénomènes sont à remarquer essentiellement: (a) la dé
composition de l'écore des brindilles est bien entamée à ce niveau, sous l'influence conjointe 
de la faune et des champignons; (b) les basidiomycètes, qui n'avaient pas été observés dans 
les brindilles aux niveaux précédents (PONGE 1984, 1985 a) pénètrent maintenant toutes les 
brindilles étudiées. C'est également le cas, pour certaines d'entre elles, de Cenococcum geo
philum. 

Il faut distinguer les phénomènes qui se déroulent dans l'écorce des brindilles de ce qui se 
passe dans le bois car aucune relation ne peut être établie entre eux, c'est pourquoi ces deux 
groupes de tissus végétaux seront envisagés séparément. 

2.2.3.1. Bois 

2.2.3.1.1. Pénétration des basidiomycètes sans attaque des pa'/'ois ligneuses 

On observe des pénétrations de champignons à l'intérieur des trachéides: un basidiomy
cète à hyphes étroites et lisses qui pourrait être le champignon associé aux mycorhizes brun-
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orangé, un basidiomycète à hyphes très larges pouvant être une autre forme du précédent 
(variante supposée déjà décrite dans le manchon fongique des aiguilles, voir ci-dessus), et 
Cenococcum geophilum. Les infestations antérieures sont visibles, sous la forme d'hyphes 
mélanisées vides dans les rayons ligneux (cf. phénomènes décrits dans la couche Lll PONGE 
1984), de pycnides ou d'acervules en périphérie de l'écorce. 

2.2.3.1.2. Pénétration fongique et bactérienne avec attaque de pourritures molles 

La moitié environ des brindilles étudiées montre des attaques du type pourriture molle, 
avec les figure s caractéri stiques (fig. 32) décrites et expliquées par de nombreux auteurs 
(BAILEY & VESTAL 1937; COURTOIS 1963; CORBETT & LEVY 1963; CORBETT 1965; CASA
GRANDE & OUELE'fTE 1971; NILSSON 1973, 1974). On observe des cavités formées dans les 
parois cellulaires des trachéides du métaxylème, dans le sens de l'orientation des fibres ligno
cellulosiques. Les croisements observés sur la figure 32 sont dus à l'orientation croisée des fi
bres de deux trachéides adj acent s. Des micro-hyphes constrictées sont parfois observables 
en-dehors des cavités proprement dites. Les microbiologistes du bois se sont souvent posé la 
question de savoir pourquoi des cavités étaient formées préférentiellement à certains endroits. 
La figure 33 montre, dan s certaines zones non encore infectées par le champignon, la struc
t ure irrégulière de la paroi: on voit que les fibres (non visibles au grossissement utilisé) sont 
réunies en fai sceaux, qui peuvent se séparer les uns des autres à certains endroits. Il est 
pro bable que le champignon profite de ces espaces et de ces irrégularités pour ébaucher des 
cavités (par attaque enzymatique ext erne). 

Les brindilles observées et présentant ce type d'attaque montrent toujours la présence 
d'autres micro-orgalli smes en abondance: basidiomycètes, le basidiomycète à hyphes larges 
déjà signalé étant présent dans les rayons vasculaires et médullaires, hyphes mélanisées de 
Cenococcum geophilum, bactéries pouvant coexister avec des champignons à l'intérieur des 
trachéides (fig. 33). 

Si les micro-organismes sont abondants et variés à l'intérieur du bois dans les brindilles 
étudiées , en revanche aucune attaque par la faune n'a pu être mise en evidence. On peut 
donc considérer qu'il y a, dans la partie bois des brindilles, un certain retard par rapport aux 
aiguilles dans le processus de décomposition. 

2.2.3.2. Ecorce 

On peut fréquemment observer des rhizomorphes blal1CS sortant de l'écorce. Les tissus 
corticaux envahis par ces champignons montrent en coupe (fig. 34) une digestion des cellules, 
semblable à ce qui avait été observé dans les aiguilles envahies par .Jlarasmius androsaceus 
au niveau L2 (PONGE 1985a). Seule la résine subsiste intacte au milieu d'une bouillie où: il est 
extrêmement difficile de distinguer les limites cellulaires du champignon. Bien que l'on n'ait 
pu observer aucune anse d'anastomose sur ces rhizomorphes, il est probable qu'il s'agit de 
basidiomycètes. 

De nombreux sites abritent des colonies bact ériennes diverses (fig. 35). Il est fréquent 
d'observer dans ces sites des protozoaires [amibes ou thécamcebiens, par exemple Nebela 
colZaris (EHRE 'BERG, 1848) LEIDY, 1879]. 

L'écorce des brindilles est le siège d'une intense activité perforatrice des oribates phthira
carides et euphthiracarides [Rhysotritia duplicata (MICHAEL, 1880), Phthiracarus, voir plus 
loin l'étude consacrée à la faune], avec dépôt de déj ections autour de l' écorce, dans des cavités 
ouvertes, ou à l'intérieur même, visibles seulement en coupe. On trouve également , entre 
l'écorce et le bois, des amas de déjections d'enchytréides, dont l' étude au microscope montre 
des fragments de résine. Le même phénomène avait été observé autour d'un fragment de 
jeune branche de pin, toujours entre l'écorce et le bois, dans la couche L2 (P ONGE 1985a). 
Les enchytréides ne semblent pas perforer l'écorce comme les oribates phthiracarides et 
euphthiracarides, évidemment en raison de l'absence de pièces buccales dures. Ils peuvent 
seulement s'insinuer entre l'écorce et le bois, ou bien là où existe un décollement des feuillets. 
Des rotifères ont été trouvés dans ces couches de déjections, mais l'observation de leur tube 
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digestif n'a pas révélé d'éléments figurés, à l'exception d'une microflore intestinale (fig. 74) 
[probablement alimentation carnivore]. 

La surface de l'écorce est souvent envahie par un feutrage d'hyphes mélanisées de Ceno
coccum geophilum qui peuvent, à certains endroits, former un pseudo-parenchyme (fig. 36) 
semblable à ce que l'on observe dans le manteau des mycorhizes noires. 

D'une manière générale, on peut donc voir que l'écorce des brindilles est le siège d' une 
intense activité biologique, à laquelle participe activement la faune, contrairement à ce que 
l'on observe dans le bois proprement dit. 

2.2.4. Ecorce de pin 
2.2.4.0. Note 

Il s'agit de fragments d'écorce détachés du tronc ou de branches de pin, et non de l'écorce 
des brindilles, qui a été étudiée dans le chapitre précédent. 

2.2.4.1. Fragments minces 

Les fragments d'écorce minces correspondent essentiellement au détachement de l'épi
derme, qui entraine avec lui quelques feuillets corticaux. Ils sont caractérisés par le dévelop
pement en surface d'un emballage formé d'hyphes de Cenococcum geophilum (fig. 37), ou du 
basidiomycète à hyphes incrustées des mycorhizes brun-orangé, mais aucune pénétration 
cellulaire par ces champignons n'a été observée. Des traces d'anciennes attaques fongiques 
(probablement sur l'arbre) peuvent être décelées sous la forme de pycnides ou d'acervules, 
mais ces organes étant vides n'ont pu être rattachés à des espèces ou des genres connus. On 
peut cependant signaler la présence d'un champignon imparfait dématié produisant de nom
breux co nidiophores cloisonnés, ses spores étant également cloisonnées (dictyospores). Bien 
que ces colonies fongiques soient envahies par un voile bact érien et àlgal, et par conséquent 
difficiles à observer, il pourrait cependant s'agir de Spadicoides xylogenum (A. L. SMITH) 
HUGHES [ROQUE BERT communication personnelle]. Sous le manchon fongiqu e, ainsi que 
dans les fi ssures de l'écorce, on peut observer un intense développement bactérien (fig. 38). 

Un certain nombre de ces fragments sont recouverts de mucus, traduisant le passage de 
lombrics ou de limaces. Ces amas de mucus, très transformés , renferment des hyphes fongiques 
sénescentes ou mortes (fig. 64) et de nombreuses bactéries (fig. 65). Des amibes sont présen
tes en grand nombre dans ces formations. Les amas de mucus sont recouverts par l'emballage 
fongique déjà décrit, ce qui traduit l'ancienneté de leur dépôt. Des déjections de la macro
faune, du type C (attribué aux lombrics), sont également souvent présentes, appliquées 
étroitement contre les fragments d'écorce. Des rhizomorphes blancs ont également été ob
servés au contact de l'écorce, mais il ne semble pas qu'ils en sortent car aucune figure corres
pondant au développement interne de ces champignons n'a pu être retrouvée dans les coupes. 

A l'intérieur de ces fragments, en coupe, on n 'observe pas d'attaques par des organismes 
vivants. On ne trouve ni champignons, ni faune, ni bactéries. Le contraste est donc très net 
entre le développement bact érien et fongique visible en surface (ainsi que dans les fi ssures), 
avec de nombreux protozoaires (surtout dans les amas de mucus), et l'intérieur de ces frag
ments, olt aucun organisme vivant n'a été observé en coup e. 

2.2.4.2. Fragments épais 

En surface, on observe un développement bactérien similaire à ce qui a été précédemment 
décrit. Dans la profondeur de ces fragments d'écorce on n 'observe par contre pas de bactéries 
mais de nombreuses traces d'une ancienne activité fongique. Les parois cellulaires apparais
sent lysées, subsistant sous la forme de débris, dans lesquels on peut parfois observer des 
perforations dues à un ancien passage d'hyphes (fig. 39). Il s'agirait donc d'une destruction 
du type pourriture molle , bien que ce terme ait été utilisé seulement pour le bois. Quelques 
hyphes hyalines vivantes apparaissent parfois, mêlées à des parois vides, que l'utilisation du 
contraste de phase permet de distinguer nettement (FRANKLAND 1974). La plupart du temps, 
on observe des fragments de résine intacts au milieu de débris d'anciennes parois cellulaires 
subérisées. 
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On peut se poser la question du déterminisme de l'absence de bactéries au coeur des frag
ments d'écorce, alors qu'elles sont extrêmement abondantes en surface ainsi que dans les 
fissures . Il est possible que l' abondance de la résine et d'autres compo 'és chimiques présents 
dans l'écorce soit néfaste pour le développement bactérien mais tolérable pour certaine 
souches fongiqu es particulières. A cet égard, le travail de UPDEGRAFF & GRAN T (1975) montre 
que, sur 200 souches testées (et provenant elles-mêmes de l'écorce, après enrichissement), 
seuls 36 fungi imperfecti sont capables de se développer normalement sur de millieu x pré
parés à partir d'extraits d'écorce de pin (Pinus rad'iata D. DON). La plupart d'entre eux sont 
des champignons capables de dégrader les composés phénoliques renferm és en quanti té im
portante dans l'écorce (39 % du poids sec pour les seuls acides phénoliques, 60 % si on leur 
ajoute les composés éthanol-extractibles) . Les bactéries et levures utilisées dans ces tests sc 
sont avérées incapables de croitre. 

2.2.5. Euphylles de pin 

La plupart de ces euphylles (bractées présentes dans les bourgeons et les jeunes pousses 
tombant assez rapidement dès le mois de juin) montrent des zones râclées par la faune, avec 
des déjections d'acariens oribates déposées à la surface . L'étude de ces déjections montre bien 
qu'elles proviennent des euphylles. Souvent, au milieu de ces plages d'action, l 'épiderme 
supérieur subsiste seul. A la surface des euphylles court un tapis d'hyphes de Cenococcurn 
geophilurn, associé au mycélium du basidiomycète à hyphes incrustées déjà décrit , ainsi qu'au 
basidiomycète à hyphes lisses et légèrement plus larges (associé aux mycorhizes roses), visible 
essentiellement sous forme de parois vides. Mise à part l'ingestion par la faune, ce mat ériel 
au niveau FI n'est guère différent de ce qui avait été observé en L2 (PONGE 1985a), mais 
l'hypothèse la plus probable est qu 'il s'agit d'organes végétaux tombés récemment et in
sinués, en raison de leur petite taille, au travers des couches LI et L2' jusqu'en FI' Ceci mon
trerait alors, d'un point de vue écologique, que l'ingestion préférentielle de ce matériel en FI 
n'est pas nécessairement due à la nécessité d'une maturation préalable sous l'influence de la 
microflore mais des exigences écophysiologiques maintenant .assez loin de la surface les ani
maux (oribates phthiracarides et ~uphthiracarides) capables d' ingérer ce matériel. 

2.2.6. Inflorescences mâles et pollen de pin 

La plupart des inflorescences mâles et des grains de pollen rencontrés semblent intacts ou 
peu décomposés. En particulier les grains de pollen, souvent rassenblés en amas, apparai ssent 
vides de bactéries et de champignons, d'où l'hypothèse d'une insinuation au travers des 
couches LI et L2, comme dans le cas des euphylles. La plupart des bractées présentent des 
cellul es renfermant de nombreuses granulations, mais certaines montrent déjà des hyphes 
fongiques très fin es pénétrant les cellules, indiquant ainsi une première colonisation. Les 
bractées ainsi attaquées sont en général entourées d'un emballage fongique abondant, au 
sein duquel on distingue des bactéries, mais aucune colonie bactérienne interne n 'a été ob
servée. 

Mentionnons la présence de grains de pollen en abondance dans les déjections de type C 
(lombrics), indiquant la nature printano-estivale (juin-juillet) de leur activité au niveau 
considéré. Ce phénomène ne se retrouve pas dans les déjections de type A (limaces?) et B 
(isopodes?), qui doivent alors correspondre à une activité plutôt hivernale ou hiverno-prin
tanière. 

2.2.7 . Divers pin 

Divers éléments végétaux, en faible quantité, sont présents, qui proviennent également 
du pin sylvestre. On distingue parmi eux des coiffes de bourgeons, qui se sont probablement 
également insinuées, après leur chute en avril-mai. Ce matériel assez t endre est grignoté 
par les oribates, qui déposent souvent leurs déjections à l 'intérieur. Seul l'épiderme externe 
su bsist e par endroits. 
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Des graines de pin sont présentes également, bien qu'aucun cône ou fragment de cône 
femelle n'ait été trouvé, du moins dans les couches déjà étudiées. Ces graines sont réduites 
à leur tégument, car l'albumen a été entièrement ingéré par la faune. Ce tégument est très 
difficile à observer, en raison du dépôt de pigments brun-rouge très opaques dans certaines 
cellules. La surface interne du tégument est recouverte de nombreuses bactéries et d'acti
nomycètes. L'aile de la graine, beaucoup plus fine (couche monocellulaire), permet une obser
vation par transparence du réseau d'hyphes fongiques intracellulaires (fig. 40), dont certaines 
sont sénescentes par endroits . 

2.2.8. Pieds feuillés de Pseudoscleropodium purum 
2.2.8.0. Remarques préliminairer 

Les tiges et feuilles de mousse sont toujours abondamment recouvertes par un emballage 
fongique, oü l'on reconnait le basidiomycète à hyphes incrustées des mycorhizes brun-orangé, 
et Cenococcurn geophilurn. Ce dernier est parfois seul à constituer l'embaÜage. 

2.2.8.1. Feuill es 
2.2.8.1.1. Attaque du type pourriture rnolle 

Les cellules,-très étroites et allongées, sont envahies par des hyphes (sans anses d'anas
tomose) qui en remplissent souvent tout l'intérieur (fig. 41). Elles communiquent entre 
elles, d'une cellule à l'autre, par des micro-hyphes. Ce stade évolue soit par attaque bac
térienne des champignons, le cytoplasme fongique disparaissant progressivement (perte de 
la méthylophilie) et les cellules étant envahies par de nombreux batonnets (fig. 42) , soit par 
fragmentation et condensation du cytoplasme fongique (fig. 43). L'attaque des parois, très 
irrégulière, est particulièrement bien visible là oü elles sont plus épaisses (fig. 44). 

2.2.8.1.2. Attaque du type pourriture blanche 

Les cellules sont envahies par des hyphes de basidiomycète (à anses d'anastomose) . Les 
parois apparaissent amincies de façon très régulière et deviennent très transparentes (fig. 45). 
Dans ce dernier cas on n 'observe pas de développement bactérien dans les cellules (il s'agit 
sans doute d'une attaque plus récente). Les feuilles ainsi attaquées apparaissent très modi
fiées lorsqu'on les observe à la loupe binoculaire. En particulier, le limbe pert sa planéité, 
ce qui traduit une perte de rigidité des parois cellulaires. 

Par rapport au niveau L2 (PONGE 1985a) on observe donc pour la première fois une attaque 
des parois. Remarquons également que l'abondance des tiges à peu près dépourvues de feuilles 
(mais oü les insertions sont encore bien visibles) indique une ingestion importante par la 
faune, le processus de décomposition se pour:suivant alors so us une autre forme (voir étude 
de la faune). 

2.2.8.2. Tiges 
2.2.8.2.0. Note 

L'anatomie interne des tiges, étudiée à l'aide de coupes, montre une assise externe de 
eellules à parois épaissies, du type collenchyme, qui constitue le tissu de so utien. Le paren
chyme interne est formé de cellules à parois beaucoup plus minces. Des zones circulaires, 
faisant penser, lorsqu'elles sont observées sur un fond de cellule , à des perforations, corres
pondent à un amincissement locali sé de la paroi (figs. 47, 49). De nombreux stades de dé
composition de ce parenchyme peuvent être observés au niveau de la co uche FI. 

2.2.8.2.1. Cellules à contenu cellulaire encore présent 

Le contenu des cellul es parenchymateuses est granuleux, présentant parfois encore des 
restes de chloroplastes. Ce phénomène est semblable à ce qui avait été décrit précédemment 
à l'intérieur de certaines cellules des bractées florale s mâles du pin. Il s' agit probablement 
d'un process us d'autolyse sans intervention de bactéries ou de champignons, au tout début 
de la décomposition. Cependant il faut signaler, dès ce stade, un brunissement des parois dans 
la partie centrale de la tige. 
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2.2.8.2.2. Pénétration d' hyphes fongiques 

Il s'agit de basidiomycètes, visibles soit sous la forme d'hyphes vides, ce qui est le cas le 
plus fléquent (fig. 46), soit d'hyphes pleines, encore vivantes au moment du prélèvement 
(fig. 47). Les granulations observées précédemment disparaissent dans les cellules pénétrées 
par les champignons, mais les parois ne semblent pas affectées . La croissance fongique ne se 
fait donc qu'aux dépens du cytoplasme. Ce stade peut coexister avec le précédent, soit dans 
une autre partie de la tige, soit dans la même partie mais dans des cellules différentes. C'est 
dans ce dernier cas que l'on trouve en général des hyphes vivantes. Il est donc incontestable 
qu'il y a succession et non concomitance de ces deux stades même si toutes les cellules, ou 
toutes les parties de la tige, n'évoluent pas à la même vitesse. D'après leur diamètre et leur 
mode de ramification, les hyphes vides semblent correspondre au basidiomycète des myco
rhizes roses. Cependant on ne peut pas exclure la possibilité d'une convergence de formes. 

2.2.8.2.3. Pénétration de la microfaune 

Les tissus parenchymateux situés dans la zone la plus centrale sont pénétrés par divers 
représentants de la microfaune, sans doute à l'occasion des cassures provoquées par l'action 
de la macrofaune (la présence de nombreuses déjections de type C collées contre des frag
ments de tige et l'abondance du matériel muscinal dans ces déjections attestent de l'im
portance de ce phénomène). On rencontre dans la lumière centrale des nématodes (ceux qui 
ont pu être déterminés appartiennent à la famille bactériophage des Plectidae), mais les 
cellules peuvent être pénétrées par des amibes, visibles sous la forme de kystes (fig. 48) ou de 
trophozoïtes (fig. 49). Il est possible que les pseudo-perforations (zones à paroi très amincie) 
soient le lieu de passage de ces animaux pour pénétrer les cellules, cependant aucune obser
vation ne peut venir étayer cette hypothèse. L'observation de la faune s'accompagne de 
l'observation d'un développement bactérien (fig. 50) et algal (fig. 51) à l'intérieur des cellules 
parenchymateuses. Ces tiges, vues à la loupe, présentent un changement de couleur carac
téristique, passant du jaune au rouge, qui n'apparait pas au niveau des parois sur les coupes. 
Il faut signaler enfin que l'on a pu observer la pénétration d'hyphes de Cenococcum geophil~(m 
dans la lumière centrale de certaines de ces tiges. 

2.2.8.3. Tiges Cleuses 

Certaines tiges présentent une disparition totale des tissus parenchymateux, sans doute 
en raison de l'ingestion de ces tissus par la microfaune (ou certains représentants de la méso
faune, mais aucun dépôt de déjections n'a été observé). Seul subsiste le tissu de soutien, qui 
prend une couleur brune visible sur les coupes. A l'intérieur, plaqué contre le collenchyme, 
on trouve quelques tlaces de parois végétales provenant du parenchyme sous-jacent disparu. 
Souvent on observe le développement d'un tissu fongique formé d'hyphes (vides) accolées, 
du type rhizomorphe. Les tiges appartenant à ce stade ont un aspect transparent et brun 
clair caractéristique. 

En conclusion de l'étude des tiges de mousse, on peut remarquer qu'il existe une analogie 
avec les successions observées à l'intérieur des aiguilles de pin, bien que le phénomène semble 
ici retardé et télescopé, l'ensemble des stades observés sur les aiguilles depuis la couche LI 
jusqu'à la couche FI étant observable sur les tiges de mousse de cette dernière couche. Les 
basidiomycètes (mycorhiziellS?) interviennent alors en premier lieu à la place des parasites 
de vieillesse (Lophodermium pinastri) puis des saprophytes internes (Verticicladium trifidum) 
des aiguilles de pin. Les tissus de souti en jouent alors le même rôle que l'ensemble épiderme 
+ hypoderme des aiguilles, le résultat de l'activité conjointe des champignons et de la faune 
étant le creusement de ces organes, qui sont alors réduits à une enveloppe vide. Les bactéries, 
abondantes dans les deux cas dès que l'on observe une pénétretion animale, jouent un rôle 
relativement secondaire dans les niveaux considérés, du moins en ce qui concerne l'exporta
tion de matière. 
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2.2.9. Frondes de fougère aigle 
2.2.9.1. Folioles 

La plupart des foliole s sont réduites à leurs nervures, l'épiderme supérieur subsistant 
cependant assez souvent (fig. 52), ce qui résulte de l'activité de la faune (présence de déjec
tions d'oribates, voir chapitre correspondant). Il convient de remarquer également l'exis
tence de folioles dont le limbe entier est encore présent. Il s'agit dans ce cas de folioles 
réunies en paquets, et étroitement appliquées les unes contre les autres. Il est probable dans 
ce cas que certains limbes se sont trouvés hors d'atteinte des animaux, notamment de la 
mésofaune. D'une manière générale les folioles ou paquets de folioles sont abondamment 
recouverts d'un feutrage mycélien formé par les champignons mycorhiziens: basidiomycète 
à hyphes incrustées, Cenococcum geophilum. Une microfaune abondante et variée est présente 
à la surface: nématodes, amibes, thécamoebiens. L 'observation de la colonisation interne a 
été faite par transparence, sans réalisation de coupes. Deux stades principaux peuvent être 
observés. Ils sont indépendants du degré de consommation du limbe par la faune. 

2.2.9.1.1. Stade bactérien 
Les cellules de l 'épiderme et les cellules de garde des stomates sont envahies par des 

colonies bactériennes (fig. 53). On retrouve dans les cell ules des traces d'anciennes attaques 
fongiques, so us la forme d'hyphes vides (fig. 54). 

2.2.9.1.2. Stade à Cenococcum geophilum 
Ce champignon, formant normalement un emballage autour des folioles, associé au basi

diom~~ cète des mycorhizes brun-orangé, peut pénétrer les cellules de l'épiderme (fig. 55, 56). 
La pénétration des cellules va de pair avec une perte partielle (fig. 55) ou totale (fig. 56) de la 
mélani::;ation. Ce phénomène est encore plus accentué qu'avec les aiguilles de pin (olt d'ailleurs 
la pénétration n'était pa intra-cellulaire). On observe, avant tout passage de cloi on, un 
élargissement des hyphes (haustorium). D'autres champignons ont été observés en compagnie 
de Cenococcum geophilum, notamment un basidiomycète (présence de boucles) . 

2.2.9.2. Pétioles 

11 s'agit en fait des rachis secondaires et tertiaires, car aucun fragment de taille suffisam
ment importante pour être rapporté au pétiole proprement dit n'a été rencontré dans le 
prélèvement étudié. Cependant les phénomènes décrits ici semblent se produire de manière 
identique dans tous les fragment s observés, quelle que soit leur taille. On observe toujours 
une disparition plu s ou moins importante du parenchyme fondamental, liée à une intense 
activité animale à l'intérieur même des pétioles. La mésofaune y pénètre, comme l'attestent 
les déjections et les contenus intestinaux des animaux (voir étude de la faune). En ce qui 
co ncerne la microfaune, visible directement sur les coupes, on notera l'abondance des proto
zoaires, notamment des thécamoebiens (Corythion dubium TARANEK, 1881, surtout, mais 
aussi Nebela coZlaris). De nombreux kystes de protozoaires sont également visibles. L'activité 
de ces animaux se manifeste par la formation de cavités, dans lesquelles on retrouve des in
dividus, ainsi que des restes cellulaires et fongiques envahis par des bactéries. En dehors de 
ces cavités, le parenchyme est envahi par des bactéries (fig. 57) et d'autres micro -organismes 
(algues, champignons?) dont l'identification n'a malheureusement pu être effectuée (fig. 58). 
On observe à l'intérieur des parois, des traces d'attaques anciennes du type pourriture molle 
(fig. 59). Les trachéides scalariformes montrent des hyphes vides de basidiomycète du type 
décrit précédemment dans la couche L2 (PONGE 1985 a). L'intérieur (parfois complètement 
creux) des fragments de pétioles est envahi, comme c'est également le cas pour les aiguilles 
de pin, par les champignons mycorhiziens: basidiomycète à hyphes incrustées, Cenococcum 
geophilum (sous sa forme aérienne mélanisée), basidiomycète à hyphes larges . Ce dernier cham
pignon a également été observé pénétrant les trachéides, ce qui n'avait pas été remarqué 
dans les aiguilles de pin. Il est vrai que la largeur des trachéides de Pteridium aquilinum est 
beaucoup plus grande. 
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2.2.l.0. Bouleau 

2.2.10.0. Note 

Le matériel végétal provenant du bouleau (Betula pubescens EHRH.) est très peu abondant. 
Il s'agit d'akènes et de quelques fragments de limbe foliaire. 

2.2.10.1. Feuilles 

Les fragments de limbe foliaire de bouleau présents dans cette couche sont très amincis et 
décolorés. Les nervures sont intactes, ainsi que l'épiderme supérieur. Mais les autres ti ssus 
ont disparu, probablemant ingérés par la faune, à l'exception de quelques îlots olt subsiste le 
parenchyme palissadique. Les stomates sont rares, car ils sont essentiellement situés sur la 
face inférieure (disparue) des feuilles. On retrouve les traces d'un intense développement 
fongique, sous la forme d'hyphes vides, dans l'épiderme, le parenchyme lorsqu'il subsist e, et 
d'organes reproduct eurs vides (ascocarpes ou pycnides?) grignotés par la faune . Les bactéries 
sont présentes mais peu nombreuses. Les fragments de limbe sont entourés par un emballage 
mycélien formé par les champignons habituels déjà décrits . Il semble donc que la décom
position du matériel foliaire provenant du bouleau soit bloquée (du moins la fraction non 
ingérée par la faune) à un stade où tout cytoplasme (tant fongique que végétal) a disparu. 
Aucune attaque nette des parois n'a pu être mise en évidence. 

2.2.10.2. Akènes 

Certains akènes sont absolument intacts et sans doute viables. D'autres présentent des 
signes d'attaque fongique récente (peu de pénétration interne, hyphes pleines) . Il s'agit donc 
probablement d'une immixion jusqu'en FI d'akènes récemment tombés (le prélèvement a eu 
lieu au mois d'août). Les akènes en décomposition montrent, sur les ailes, un développement 
en surface d'hyphes hyalines (hyphomycètes) et mélanisées [Cenococcu'ln geophilu'ln (fig. 60)]. 
L'intérieur de la graine montre, en coupe, une pénétration de quelques hyphes mélanisées, 
dont l'appartenance à Cenococcu'ln geophilu'ln n'a pu être clairement établie. On ne trouve 
pas de bactérie s à l'intérieur. 

2.2.11. Mucus 

2.2.11.0. Remarques préliminaires 

Provenant soit des limaces, soit des lombrics, les amas de mucus sont toujours appliqués 
contre un matériel végétal (le plus souvent l'écorce de pin) le long duquel l'animal a rampé. 
Ils sont le siège d'un développement particulièrement dense de micro-organismes, mais deux 
stades peuvent être distingués. Dans tous les cas, ils sont emballés par les hyphes mélanisées 
de Cenococcu'ln geophilu'ln, le plus souvent avec des parois incrustées (fig. 22), et les hyphes 
hyalines à parois incrustées du basidiomycète des mycorhizes brun-orangé. On trouve en 
surface de nombreuses bactéries et des algues chlorophycées. 

2.2.11.1. Développement fongique 

Il s'agit d'un champignon non identifié, sous une forme que l'on n'a retrouvée nulle part 
aill eurs dans le matériel étudié. Le mycélium de ce champignon est un feutrage extrêmement 
dense d'hyphes hyalines irrégulières, dont l'opacité au contraste de phase atteste qu 'elles 
sont pleines, donc probablement vivantes au moment du prélèvement (fig. 61). Au sein de ce 
feutrage on trouve des zones à hyphes mélanisées, probablement formées par ce même cham
pignon (fig. 63). Ces hyphes semblent avoir tendance à se fragmenter. En périphérie, on trouve 
une pullulation de bactéries (fig. 62). 

2.2.11.2. Lyse du champignon 

Les contours des hyphes deviennent flous et le cytoplasme perd son opacité au contraste 
de phase (fig. 64). Au sein des zones mélanisées, on observe des amas de spores échinulées 
[arthrospores (fig. 65)]. A ce stade, les amas de mucus sont parcourus par les hyphes de Ceno-
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coccum geophilum (fig. 65) . L'ensemble du matériel est alors envahi par les bactéries (fig. 65), 
mais on notera que les amas serrés d'hyphes en voie de lyse (fig. 64) sont dépourvus de bac
téries. La lyse résulte donc d'un processus autogène et non d'une attaque bactérienne, les 
bactéries envahissant seulement après sa mort le matériel fongique. 

Le mucus semble donc être un milieu particulièrement propice au développement des 
micro-organismes bien que très sélectif. 

2.2 .12 . R hizomorp hes 

On observe fréquemment, dans la couche étudiée, des rhizomorphes blancs sortant de 
fragments d'écorce, de brindilles, de déjections de la macrofaune. En coupe transversale 
(fig. 66), les hyphes qui les constituent ne présentent pas de différenciations particulières, 
contrairement aux rhizomorphes bruns de Marasmius androsaceus présents dans la couche 
précédente (PONGE 1985a). La présence de boucles et surtout de cystides à oxalate de forme 
caractéristique (fig. 67) permet d'identifier ce champignon: il s'agit d'Odontia bicolor (ALB. 
et SCHW. ex FRIES) BRES. [NOBLES 1953, 1965]. Ces organes typiques, ainsi que les boueles, 
n'étant pas présents sur tous les rhizomorphes observés, bien que les autres caractères (dia
mètre et arrangement des hyphes, couleur) soient les mêmes, il n'est pas possible d'affirmer 
que tous ces rhizomorphes appartiennent à Odontia bicolor. De même, l'aspect des hyphes, 
leur section, font pe1lSer au mycélium du basidiomycète associé aux mycorhizes roses (voir 
chapitre correspondant). Aucune relation directe n'ayant cependant été observée entre ces 
rhizomorphes et les mycorhizes roses, il s'agit d'une simple hypothèse, que le matériel myco
rhizien du niveau suivant permettra peut-être de vérifier. 

2.2.13. Grains de quartz 

Des grains de sable peuvent être rencontrés çà et là dans le prélèvement. Il s'agit probable
ment d'un matériel transporté par la faune. Au niveau considéré, on trouve des grains plus 
nombreux et surtout plus gros qu'au niveau précédent (couche L2' PONGE 1985 a), traduisant 
ainsi l'activité importante de la macrofaune (lombrics essentiellement). Il s'agit de grains 
lavés, provenant sans doute de l'horizon A12. Aucun dépôt particulier n'a pu y être observé. 
De nombreux grains de quartz sont également présents dans certaines déjections à contenu 
minéral (voir étude de la faune). 

2.2.14. Cocons d'araignées 

On trouve assez fréquemment des amas de filaments de nature non cellulaire, dépourvus 
de toute contamination microbienne (fig. 68) . Ils ont été interprétés comme des cocons (vides) 
d'araignées. 

2.2.15 . Colonies de chrysomonadines 

On observe souvent des amas gélatineux extrêmement riches en bactéries, dans lesquels 
se trouvent des colonies de protozoaires de forme caractéristique, chaque cellule étant en
fermée dans une logette rigide portant un appendice en forme de bouchon (fig. 69). Il s'agit 
vraisemblablement de chrysomonadines, en colonies palmelloïdes, souvent enkystées. Elles 
n'ont pu être identifiées, mais il s'agit probablement de formes primitives, telles que le genre 
Chrysapsis [HOLLANDE 1952]. Cette gelée se trouve le plus souvent sur les antennes des 
collemboles, mais des kystes ont été rencontrés aussi à la surface de fragments d'écorce de pin. 

2.3. Etude de la faune 
2.3.1. Individus vivants 

2.3.1.0. Remarques générales 

Le tableau 2 montre l'inventaire des espèces et des groupes retrouvés libres dans le milieu 
ou en disséquant des aiguilles de pin et fragments divers. Il sous-estime cependant de maniére 
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considérable les nématodes, dont beaucoup d'autres individus ont été retrouvés dans les 
coupes, et probablement aussi les rotifères. Les protozoaires n'ont pas été recherchés du tout, 
bien que leur présence ait été notée sur les coupes et autres montages microscopiques, en 
raii:ion de leur petite taille, de leur transparence et de leur habitat souvent caché (intérieur 
des aiguilles, des tiges de mousse, etc . . . ). Certains représentants de la mésofaune, enfin, 
sont probablement sous-estimés: il s'agit des oribates appartenant au genre PhthimcaTus, 
dont les formes larvaires accomplissent leur développement à l'intérieur-même des aiguilles 
de pin. Or, seule une petite partie de celles-ci ont été disséquées. 

Compte-tenu de ces réserves, une comparaison avec les niveaux sus-jacents peut être 
tentée. En ce qui concerne les effectifs, les enchytréides constituent le groupe dominant, 
comme dans le niveau précédent (PO).'GE 1985 a), mais ce n 'est plus vrai en ce qui concerne 
Je yolume, car les oribates l'emportent alors, à cause de la dominance dans ce groupe de 
formes de grande taille (PhthimcaTus, Rhysotrit'ia dupl'icata). L'évolution de ces deux groupes 
avec la profondeur semble fondamentalem ent différente. Si les enchytréides montrent une 
progression continue tant en ce qui cone3rne les effectifs (7, 39 puis 83 individus) que les 
volumes (Vl = 0,22, 2,6 puis 4,6 microlitres), les oribates montrent une chute suivie d'une 
remontée considérable des effectifs (46, 12 pnis 58 individus) et surtout des volumes (Vl = 
0,98, 0,092 puis :1 l microlitres) . La composition spécifique de ce groupe d'acariens est cepen
dant très différente maintenant (voir plu s loin ). Le deuxième groupe en effectif, bien qu 'occu
pant un faible volume, est formé par les collemboles, qui sont de plus en plus nombreux à 
mesure que l'on s'enfonce (9, 12 puis 67 individus) . Les nématodes également sont de plus 
en plus nombreux, même si leur nombre est so us-estimé (1, 21 puis 42 individus) . Les larves 
de diptères sont seulement légèrement plus nombreuses qu'en L2 (14 individus au lieu de 12), 
mais nettement plus importantes en volume (Vl = 1,4 rnicrolitres contre 0,33 en L2), en 
raison de la régression des Cecidomyidae, de petite taille, au sein de cc groupe. D'une ma-
11ière plus générale, on peut remarquer que la faune s'accroit en effectif (76, 106 puis 311 
individus), en volume (Vl = ] ,96, 3,4 puis 18 microlitres), mais également en diversité, 
notamment en ce qui concerne les espèces au sein des groupes. 

2.3.1.1. Protozoaires 

Ce groupe n'a pu être exploré systématiquement. Cependant un grand nombre de ces 
animaux ont été rencontrés au cours des observations du matériel en décomposition. 

Les amibes (trophozoïtes) ont été observées à l'intérieur du matériel végétal en décom
position [aiguilles de pin surtout, mais aussi écorce de pin, tiges de mousse (fig. 49)], plus 
rarement en surface [folioles de fougère aigle, écorce de pin, emballage fongique (fig. 70)]. 
Elles semblent par contre être absentes des cadavres animaux. 

Les thécamoebiens (visibles sous forme de thèques vides ou d'individus vivants, ces der
niers étant en faible proportion) occupent un beaucoup plus grand nombre de micro-biotopes. 
On les rencontre partout, tant à la surface qu'à l'intérieur du matériel en décomposition. 
Une distinction écologique semble cependant s'opérer entre les espèces, Phryganella aCTopodia 
(HERTWIG & LESSER, 1874) HOPKINS ON, 1909 [fig. 114] étant massivement mais exclusive
ment présente dans les cadavres d'arthropodes (essentiellement dans les cadavres d'oribates), 
alors que d'autres espèces abondantes colonisent aussi bien le matériel végétal que les cada
vres [Nebela collaris (fig. 72), Euglypha spp., Coryth'ion dubium (fig. 73)]. On notera que Nebela 
collaris est souvent présente à l'intérieur même du matériel végétal (aiguilles de pin, nervures 
de fougère, écorce) . Les autres espèces [Pseudodifflugia gmcilis var. terricola BONNET & THO
MAS, 1960; Nebela militaris PENARD, 1890, Trinema complanatum var. aerophila (DECLOÎ'lRE, 
1960) BONNET & THOMAS , 1960] ont été trouvées avec une fréquence trop faible pour que 
leur écologie puisse être distinguée clairement. 

Parmi les flagellés, les colonies de chrysomonadines (dont beaucoup d'individus sont 
enkystés) ont été observées sur les antennes des collemboles (fig. 69) et à la surface de l'écorce 
de pin. Les grégarines sont présentes essentiellement sous la forme de sporocystes en amas à 
l'intérieur de certains animaux vivants, essentiellement des enchytréides. Une colonie a été 

20 Pedobiologia 31 (1988) 1/2 



également observées à l'intérieur d'une patte d'arthropode (cadavre) . Ce type d'infection, 
fréquent chez les invertébrés du sol, a été bien décrit par P URlUNI (1983) . 

Les kystes de protozoaires, dont l'appartenance à un groupe particulier est difficile à 
établir, ont été observés à l'intérieur du matériel végétal en décomposition [nervures de 
fougère, tiges de mousse (fig. 48)]. 

2.3.1.2. Rotifères 

Bien que ce groupe n 'ait pas subi un échantill0l1l1age adéquat, en raison de la petite taille 
et de la transparence des individus, un certain nombre d'animaux ont été repérés, soit au 
cours du tri à la loupe binoculaire (3 individus dans des déjections d'enchytréides entre 
l'écorce et le bois d'une brindille de pin) , soit dans les coupes effectuées (intérieur d'une 
aiguille de pin, surface d'une déjection de type A), soit à l'intérieur de cadavres animaux 
(cadavre de Phthimcarus) . Aucun élément figuré n 'a été observé dans le tube digestif, à 
l'exception d' une microflore intestinale (fig. 74), présente chez tous les individus. 

2.3.1.3. Nématodes 

On observe une dominance des Dorylaimidae (i l s'agit des genres Eudorylaimus et Dory
laimus, qui avaient été regroup és par erreur sous Je nom de D01·ylaimus dans l'article précé
dent , PONGE 1985 a). Cette dominance était déjà effe ctive au niveau précédent, mais ici un 
plus grand 110mbre d'individus ont été retrouvés, soit à la loupe binoculaire (26, contre 8 au 
niveau L2), soit au co urs des investigation s au microscope (2 individus dans des cadavres 
d'arthropodes). La plupart des tubes digestifs ne renferment pas d'éléments figurés, mais 
lorsque de tels éléments apparaissent, il s'agit toujours d'amas bactériens, souvent en voie 
de lyse (contours flou s, perte de l'opacité cytoplasmique au contraste de phase) . Ces obser
vations confirment donc celles faites au niveau précédent (PON GE 1985 a). Le comportement 
bactériophage des Dorylaimidae dans un milieu oit les champignons dominent est intéres~ant à 
souligner, car ce groupe n 'est pas considéré co mme ayant une alimentation bien définie (:\RPIN 
communication personnelle) . Il faut cependant remarquer que les animaux apparemment 
vides se sont peut-être nourris à partir d'hyphes fon giques car il s' agit de nématodes iL cavité 
buccale munie de stylet , permettant de perforer des parois cellulaires et de sucer les jus. On 
peut donc simplement dire que les bactéries constituent au moins une partie de leur régime 
alimentaire. 

Le taxon venant en seconde position, tant du point de vue des effectifs que du volume, 
est l'espèce Prionchulus punctatus (COB13, 1917) ANDRÀSSY, 1958 appartenant à la famille des 
Mononchidae. On retrouve dans les tubes digestifs de petits nématodes plus ou moins digérés, 
avalés entiers (Cephalobus, Tylenchinae indéterminé) et des fragments chitineux d'origine 
animale inco nnue mais manifestant le caractère prédateur de cette espèce (ARPIN 1980). 
Comme dans les observations précédentes (PONGE 1984) et confirmant l'étude d'Am>IN & 
KIL13ERTUS (1981) en microscopie électronique, on retrouve des amas bactérien s en voie de 
lyse montrant l'existence d'une composante bactériophage dans le comportement alim en
taire de ces animaux prédateurs. 

D'autres nématodes ne figurant pas dans le tableau 2 (non trouvés lors du tri sous la loupe 
binoculaire) ont été observés sans pouvoir être mesurés, lors de l'étude des cadavres (2 Eu
dOt"vlaimus, 1 Cephalobinae, 1 Acrobelinae, 3 nématodes indéterminés). Un Tylen chinae 
(groupe mycophage) a été trouvé sur une coupe, contre le manteau d'une mycorhize brun
orangé à basidiomycèt e. 

Des infestations, par des bactéries et des protozoaires (probablement des flagellés), ont pu 
également être mi ses en évidence. 

2.3 .1.4. Enchytréides 

"2 .3.1.4.0. Remarques préliminaires 

Ces an imaux sont extrêmement abondants au niveau étudié. On trouve un grand nombre 
d'individus de petite taille, assez trapus, provenant de la fragmentation d'individus adultes. 
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Tablea Ll 2. Inventaire (effectif et volume) de la faune 

Groupes et espèces EHectir VI (microlitres) V2 (microlitres) 

Rotifères 3 8,2 x 10- 4 2,1 X 10- 4 

Nématodes 42 1,9 x 10- 2 4,9 X 10- 3 

Eudorylairnus 26 1,1 x 10- 2 2,9 X 10- 3 

Prionchulus punctatus 10 8,0 X 10- 3 2,0 X 10 - 3 

Dorylaimus 3 2,1 X 10- 4 6,2 X 10- 5 

Anaplectus 2 1,8 x 10- 4 4,4 X 10- 5 

Gephalobus 1 6,3 X 10- 5 1,3 X 10- 5 

Enchytréides 83 4,6 1,1 
Oribates 68 11 2,8 
Rhysotritia duplicata 14 3,5 8,8 x 10- 1 

Phthiracarus 10 7,2 1,8 
Opp1'a sttbpectinata 9 1,7 x 10- 2 4,4 X 10- 3 

Oppiella nova 7 5,7 X 10- 3 1,4 X 10- 3 

Nothrus sylvestris 6 3,7 x 10- 1 9,2 X 10- 2 

N anhennannia nanus 3 3,0 X 10- 2 7,6 X 10- 3 

Suciobelba subcornigera 3 1,6 x 10- 3 3,9 X 10- 4 

Oppiidae (nymphes indét.) 3 7,6 X 10- 4 1,9 X 10- 4 

Oribatula t1;bialis 2 1,4 x 10- 2 3,6 X 10- 3 

Geratozetes 1 1,8 X 10- 3 4,6 X 10- 4 

Odontocepheus elongcttus 1 5,8 x 10- 3 1,6 X 10- 3 

Acariens divers 38 4,1 x 10- 1 1,0 X 10- 1 

Actinedida 17 1,8 x 10- 2 4,6 X 10- 3 

Uropo dina 9 7,6 x 10- 2 1,9 X 10- 2 

Acaridida 7 2,6 X 10- 3 6,6 X 10- 4 

Gamasina 6 3,1 x 10- 1 7,7 X 10- 2 

Araignées 1 1,0 x 10- 1 2,6 X 10- 2 

Isopodes 1 6,6 x 10- 2 1,6 X 10- 2 

Tn;choniscus 1 6,5 X 10- 2 1,G X 10- 2 

Collemboles 67 2,0 x 10- 1 6,0 X 10- 2 

Folsomict mctnolachei 23 2,8 x 10- 2 7,0 X 10- 3 

Parisotonw notabûis 15 2,4 x 10- 2 6,1 X 10- 3 

Pseudosinella ierricolct · 8 9,2 X 10- 2 2,3 X 10- 2 

Willemict ctnophihalrnct 8 3,1 X 10- 3 7,8 X 10- 4 

lsotorniella minor 4 6,4 X 10- 3 1,4 X 10- 3 

Lepidocyrtus lanuginosus 4 2,G x 10-~ 6,6 X 10- 3 

Entomobryct 2 7,1 X 10- 3 1,8 X 10- 3 

M egalothorax mini mus 2 2,1 X 10- 3 6,2 X 10- 4 

Pogonognathellus flavescens 1 1,1 x 10- 2 2,8 X 10- 3 

Larves de Diptères 14 1,4 3,6 x 10-1 

Sciaridae 13 1,4 3,6 x 10- 1 

Cecidomyidae 1 J ,6 X 10- 3 4,1 X 10- 4 

Larves de Coléoptères 1 1,4 x 10- 2 3,4 X 10- 3 

Cantharidae 1 1,4 X 10- 2 3,4 X 10- 3 

Nymphes de Diptères 2 4,2 x 10- 1 1,0 X 10- 1 

Imagos d'Insectes 1 4,7 x 10- 3 1,2 X 10- 3 

Thripsidae 1 4,7 x 10- 3 1,2 X 10- 3 

Note: Le volume réel est compris entre VI et V2 (Ponge 1984). 

Ce mode de multiplication végétative est obligatoire chez Oognettia sphagnetorum(VEJDOVSKY , 
1877) [STANDEN 1973], qui est très probablement l'espèce dominante ici. Les individus les 
plus courts, dont la régénération n'est pas achevée, sont encore à jeûn. Sur 83 individus 
étudiés, seuls 2 appartiennent manifestement à une autre espèce. Ceux-ci sont plus effilés, 
ont un intestin rectiligne (contrairement à l'espèce dominante, PONGE 1985a) et une micro
flore intestinale nettement différente. 

2.3.1.4.1. Generalités 
L'alimentation de Oognettia sphagnetorum est extrêmement disparate, bien qu'un certain 

choix existe indubitablement. Le tableau 3 indique les pourcentages d'occurrence des grands 
groupes d'aliments parmi les 61 individus non à jeûn. Il faut bien réaliser que ces chiffres 
n'indiquent pas la quantité respective de chacun des aliments consommés, mais leur fréquence 
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Tableau 3. Pourcentages d 'occurrence des principaux aliments ingérés par Cognettia sphagnetonvin 

Aliments ingérés 

Matériel fongique 
Bactéries 
Matériel végétal (pin) 
Ma tériel végétal ( mousse) 
Thèques de thécamoebiens 
Grains de pollen de pin 
Grains de quartz 
Déjections de la mésofaune 
Algues 
Matériel végétal (autre) 

Fréquence [%] 

90 
GG 
34 
34 
31 
28 
8 
8 
5 
3 

Note: Il s'agit du pourcentage d ' individus renfermant un aliment donné par rapport au nombre 
total cl 'indiYidus ayant le tube digestif plein. 

relative parmi tous les individus ayant le tube digestif plein peu ou prou. Le matériel végé
tal (pin , mousse, divers) est constitué par des fragments tissulaires, qui occupent un volume 
parfois important, alors que les bactéries peuvent être fréquemment présentes sans constituer 
pour autant une composante importante du régime alimentaire. Le calcul réel des quantités 
ingüÉes nécessiterait des moyens d'investigation beaucoup plus complexes. Compte tenu de 
ces ré~erves, on peut considérer que l'alimentation de ces animaux se partage, pour l'essentiel 
entre le matériel végétal (un tiers des individus non à jeûn en renferment) et le matériel 
micro bien (champignons surtout, bactéries dans une moindre mesure, algues en très faible 
proportion ). 

La lecture du tableau 3 montre Ulle fréquence importante des thèques de thécamoebiens 
(il n'est pas possible de savoir s'il s'agissait d'individus vivants, étant donné que les cyto
plasmef: sont digérés) et des exines de pollen de pin. Il est probable que les animaux exercent 
là un choix car ces éléments, s'ils sont présents dans le milieu, ne le sont certes pas avec une 
fréquence aussi importante. A l'opposé, on peut dire que les déjections animales semblent 
délaissées par ces animaux, en tout cas les déjections de la mésofaune, les seules qui puissent 
être reconnues en tant que déjections. Le matériel végétal présent dans les déjections de la 
macrofaune étant trop peu transformé pour que l'on puisse le di stinguer du matériel «frais », 
il n 'est cependant pas exclu que les enchytréides consomment ce type de déjections. Mais 
aucun enchytréide n 'a été vu pénétrant ces éléments, contrairement aux aiguilles et brin
dilles de pin et aux tiges de mousse. 

2.3.1.4.2. Matériel m~lscinal 

Les fragments de mousse sont présents de façon assez fréquente (comme le pin), ce qui est 
un phénomène nouveau par rapport au niveau précédent. A la lumière des articles précédents 
(PONGE 1984, 1985a, b) il est intéressant de constater que le matériel muscinal est consommé 
au niveau LI (olt la mou sse est verte donc vivante = alimentation herbivore), délaissé en 
L2 (où la mousse est morte mais non envahie de façon interne par les champignons), puis à 
nouveau consommé en FI (oil les cellules sont envahies par des champignons, avec attaque 
des paroi' = alimentation microbivore et saprophage). Ce phénomène peut s'expliquer si 
l'on considère que seuls les tissus renfermant du cytoplasme (qu'il s'agisse de cytoplasme 
végétal ou fongique) sont attractifs pour ces animaux. Les fragments tissulaires de mousse 
observés par transparence dans le tube digestif des enchytréides montrent une attaque en 
cours des parois cellulaires, les contours devenant flous au contraste de phase (fig. 75). Les 
hyphes fongiques à l'intérieur des cellules ne sont plus visibles. Il est donc probable que 
l'activité digestive des enchytréides s'exerce non seulement sur les jus cytoplasmiques, qui 
sont la so urce de nourriture réellement attractive, mais également sur les parois fongiques et 
muscinales. En ce qui concerne ces dernières, il faut préciser que leur attaque a déjà été large
ment préparée par les champignons (voir chapitre correspondant) et ne fait donc que se 
poursuivre à l'intérieur de l'intestin des enchytréides. Les fragments de mousse intacte 
ingérés au niveau LI ne montraient pas de telles figures de lyse (PONGE 1984). , 
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2.3.1.4.3. 'l'issus provenant du pin 

Plusieurs observations, similaires à celles ayant été faite s précédemment (PON GE 1984, 
1985a), montrent que les tissus ingérés sont très divers. Les éléments reconnaissables, per
mettant d'identifier ce matériel végétal, sont: les fragments d'épiderme et d'hypoderme, le 
cellules de garde des stomates, les trachéides aréolés, les fragments de résine. Les parois 
cellulaires sont toujours intactes, sauf dans le cas où les tissus végétaux ont manifestement 
fait l'objet d'une sévère attaque microbienne. La figure 76 montre un amas d'aréoles, seul reste 
probable d'un ensemble de trachéides (tissu de transfusion?), au milieu d'un réseau d'hyphes 
(vides) de basidiomycète. Les seuls éléments reconnaissables étant des formations cellulaires 
à parois très épaisses et lignifiées, il est difficile de savoir si les enchytréides sont capables de 
digérer ou du moins de lyser partiellement les parois des cellules plus fragiles comme celles 
du mésophylle ou du parenchyme de transfu sion. La question reste donc posée, du moins au 
niveau de cette étude. 

2.3.1.4.4. 111 atéJ'iel fongique 
On retrouve , comme dans les niveaux précédemment étudiés (PONGE 1984, 1985a), un 

mélange de matériel hyalin (essentiellement des rhizomorphes et mycéliums de basidiomy
cètes) et mélanisé (hyphes de Cenococcurn geophilurn). Les hyphes mélanisées, mis à part les 
cas d'attaque préalable par des bactéries ou des animaux déjà signalés dans les articles pré
cédents, semblent intactes. Par contre, on observe toujours des figures de lyse du matériel 
hyalin (fig. 77). Les parois des hyphes semblent s'épaissir et leurs contours devenir plus flous. 
Dans le cas du basidiomycète des mycorhizes brun-orangé (hyphes à incrustations d 'oxalate), 
on observe des amas compacts où parfois ne subsistent plus que les cristaux d'oxalate de 
calcium (fig. 78). Il est donc probable que Cognettia sphagnetorurn (ou sa microflore associée) 
possède des enzymes capables d'attaquer la paroi des champignons, sauf lorsqu 'elle e,;t im
prégnée de mélanine. 

2.3.1.4.5. Bactéries 
On observe une lyse des colonies bactériennes, selon les modalités déjà observées: les con

tours deviennent flou s, traduisant l'attaque de la paroi (fig. 79). 

2.3.1.4.6. Thèques de thécarnoebiens 
On peut observer des thèques encore intactes (figs. 71 , 72 , 73) mais aussi de nomhreuses 

figures de lyse, par exemple chez Trinerna (fig. 80), Euglypha (fig. 81) ou PhT!JganeZla acl'O
podia (fig. 82). Dans ce dernier cas, les grains de quartz et débris divers incorporés à la thèque 
subsistent seuls. Pratiquement tous les amas de quartz observés dans l'intestin des enchy
tréides étudiés peuvent être attribués, après une observation minutieuse, à la lyse d'une 
thèque de Phryganella acropodia et non à une ingestion directe de particules minérales. 

2.3.1.4.7. Pollen de pin 
L'exin e des grains de pollen es t parfois encore reconnaissable , notamment l' exo-exine 

finement ornementée des sacs aérifères (fig. 83), mais la plupart du temps on ne retrouve 
que des amas granuleux (fig. 84), traduisant une digestion tout au moins partielle de la paroi 
pollénique. 

2.3.1 .4.8. Déjections de la rnésofaune 
Les déjections d'oribates (fig. 85) conservent une forme reconnaissable , tandis que d'au

tres, probablement de collemboles, semblent se disperser plus ou moins dans l 'intestin (fig. 
86). Les bactéries, abondantes dans ce second type de déjections, sont en voie de lyse. 

2.3.1.4.9. Algues 
Il peut s'agir de cyanophycées, filamenteuses ou uni-cellulaires, qui sont en général lysées 

dans l'intestin, ou bien de chlorophycées (fig. 87), qui semblent rest er viables la plupart du 
temps (opacité du cytoplasme au contraste de phase). La difficulté de digérer les algues vertes 
(y compris leurs cytoplasmes) a déjà été soulignée dans un article précédent (PON GE 1985a). 
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2.3.1.4.10. JI iCl'oflol"e intestincûe 
Celle de Cognettia sphagnetomm comporte deux types morphologiques principaux de 

bactéries, déjà décrits au niveau L2 (PONGE 1985a). L 'autre espèce d'enchytréide (du moins 
d'après les deux individus observés) possède un seul type morphologique, distinct de ceux 
observés chez Cognettia sphagnetol"um (fig. 88) . Il semble donc qu'une certaine spécificité 
existe dans la microflore intestinale de ces animaux. 

2.3.1.4.11. Transport SUl' le tégument 
Peu de remarques sont à ajouter aux observations faites dans les niveaux précédents 

(PONGE 1984, 1985a). L'abondance des parti cules minérales transportées, bien que ces ani
maux semblent se nourrir exclusivement de matière organique (à l'exception des thèques de 
Phryganella acropodia), atteste de mouvements verticaux importants, probablement jour
naliers, bien que les études expérimentales effectuées sur Cognettia sphagnetomm rSPRINGE'l'T 
et al. 1970] n'aient pas mis en évidence ce phénomène de façon significative. Les spores de 
champignons sont toujours transportées en abondance, co mme l'atteste la fig. 89, constituant 
ainsi un moyen de dissémination non négligeable. 

2.3.1.5. Oribates 

2.3.1.5.0. Généralités 
Ce groupe est principalement représenté, en effectif (41 % ), mais surtout en volume (97%) 

par l'ensemble Phthiracaridae + Euphthiracaridae (genres Rhysotrüia et Phthiracarus) , 
dont l'alimentation est essentiellement à base de matériel végétal. Ce groupe apparait pour 
la première fois dans cette étude, à l'exception d'un individu appartenant au genre Phthim
CaJ'us rencontré au niveau LI (PONGE 1984). C'est également le cas pour Nothms sylvestris 
(KOCH, 1839), absent des couches LI et L2 ' Les autres espèces ont, pour la plupart, été déjà 
rencontrées . 

2.3.1.5.1. Phthimcaridae + Euphthiraca?'idae 
Ce groupe t)orrespond à deux familles autrefois regroupées sous le nom de Phthiracaridae, 

représentées ici par les genres Rhysot1'itia (Phthiracaridae) et Phthimcarus (Eu phthiracaridae) . 
La localisation de ces deux genres par rapport aux micro-biotopes inventoriés est différente, 
surtout si l'on prend en compte leur stade ontogénique (tableau 4). Si les adultes des deux 
genres sont quasi-exclusivement présents tt l 'extérieur des aiguilles de pin, il n 'en est pas de 
même pour les larves : alors que les larves de Phthimcarus (ainsi d'ailleurs que les nymphes) 
sont présentes uniquement à l' intérieur des aiguilles, celles de Rhysotl'itict duplicata sont 
surtout présentes dans le milieu. La présence de débris de chorion les entourant parfois 
encore entièrement atteste que l'éclosion (et donc la ponte) a lieu en dehors des aiguilles, la 
pénétration éventuelle dans le matériel végétal s'effectuant alors ultérieurement. Un grand 
nombre de pré-larves (13), non comptabilisées dans l' effe ctif de cette espèce car non actives, 
ont été trouvées également dans le milieu, renfermées à l'intérieur des oeufs reconnaissables 
à leur chorion très ornementé. L'écologie différentielle des larves de Phthimcams et Rhyso
l1'itia, liée au fait que les oeufs de Phthimcarus ne sont pas protégés par un chorion et sont 
pondus dans des niches crensées par la femelle à l'intérieur-même du matériel végétal, a ét é 
mise en évidence par les observations de GRANDJEAN (1940). 

Tableau 4. Localisation des oribates phthiracarides et euphthiracarides 

Stalle Genre Aiguille lUî lieu 

Larve Phthiracarus 3 
Ny mphe Phthù'acarus :2 
Adulte Phthiracants 1 4 

Larve Rhysotrül:a 2 9 
Nymphe Rhysotritia 1 
Adulte Bhysotrittia :2 
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L'alimentation des phthiracarides et euphthiracarides est essentiellement constituée par 
du matériel végétal en provenance du pin. Les larves broient finement les cellules végétales, 
grâce au mouvement combiné du rutellum et des chélicères (DINSDALE 1974b), de sorte 
qu'aucun élément n 'est plus reconnaissable, mais les adultes et les nymphes, chez lesquels le 
broyage est plus grossier, montrent parfois des aréoles attestant de l'origin e du matériel 
ingéré. Du matériel fongique (essentiellement hyphes de basidiomycète ou de Cenococcum 
geophilum) est parfois présent, mais en petite quantité et exclusivement chez les adultes. 
Une microflore intestinale a été observée uniquement chez les adultes de Rhysotritia dupli
cata; cependant il faut noter que les observations de DINSDALE (1974a, 1975) montrent des 
bactéries associlées aux micro-villosit és du post-colon, chez Phthiracarus sp. 

Un phénomène intéressant est l 'évolution de l'aspect du matériel végétal ingéré au cours 
du transit intestinal. On observe fréquemment, comme chez tous les oribates, deux ou trois 
déjections en formation dans le tube digestif (PONGE 1984; voir pour les justifications ana
tomiques WOODRING & COOK H62; HOEBEL-MxVERS 1967; TARMAN 19(38). La dernière déjec
tion, prête à être émise dans le milieu et lo calisée dans le rectum , présente toujours un degré 
de compactage et de brunissement plus intense que la déjection précédente, qui n 'a pas 
achevé son transit et est présente soit dans le colon so it dans le mésentéron (voir DINSDALE 
1974a, 1975 concernant le compactage du bol alimentaire au niveau du colon). L'étude 
microscopique comparée des déjections II et III (figs. 90, 91) montre que, alors que les parois 
végétales sont encore intactes dans la déjection II, leurs contours ne sont plus aussi nets dan , 
la déjection III et ce d'autant moins que l'on observe des parties plus internes du bol alimen
taire. Dans un article précédent (PONGE 1985a) le brunissement, observé chez des espèces 
mycophages, avait été attribué à un accroissement de la proportion d'hyphes mélanisées 
(parois vides) au cours du transit intestinal, en raison de la plus forte rési stance à la digestion 
des parois fongiques imprégnées de mélanine. De même, dans les déjections présentes dans 
le milieu, la perte de netteté et la transformation en une substance amorphe brunâtre des 
parois fongiques mélanisées avait été attribuée à une évolution lente de la matière organique 
au cours du vieillisement des déjections. Les présentes observations montrent cependant 
que les deux processus de brunissement et d'amorphisation de la matière organique se pro
duisent déjà au cours des dernières étapes du transit intestinal, et concernent aussi les parois 
cellulaires végétales. Il y a là tous les signes d'un processus d'humification (humine héritée 
au sens de Du CHAUFOUR 1977) entamé dans le tube digestif des acariens oribates. 

2.3.1.5.2. N othrus sylvestris 
On notera l'abondance particulière du matériel en provenance de Cenococcum geophilum: 

hyphes coupées en morceaux, fragments de formations stromatiques. Les hyphes à parois 
incrustées du basidiomycète des mycorhizes brun-orangé sont également préentes, en moin
c1re proportion, ainsi que quelques restes de parois végétales pouvant provenir des racines 
de pin. Le basidiomycète hyalin, lorsqu 'il est présent, accompagne toujours Cenococcum geo
philum. L'interprétation alimentaire du contenu du tube digestif est, sous toutes réserves, 
que Notkrus sylvestris se nourrit, dans le milieu observé, des mycorhizes noires à Cenococcum 
geophilttm, essentiellement leur manteau fongique , le parenchyme cortical pouvant être 
ingéré accidentellement. Ceci pourrait expliquer l'absence de cette espèce dans les couches 
L1 et L2 où Cenococcum geophilum, bien que présent sous forme d'hyphes, ne fournit pas de 
mycorhizes, en raison de l'absence du réseau racinaire du pin à ce niveau. On remarquera 
l'analogie avec l'alimentation de Platynothrus peltifer (KO CH, 1839), appartenent également 
à la famille des Camisiidae, étudié au niveau L1 (PONGE 1984). La ségrégation de niveau entre 
ces deux espèces phylétiqu ement proches et ayant une alimentation voisine peut être due à 
un phénomène du même type que celui mi s en évidence expérimentalement par ANDERSON 
(1978) entre Hermaniella granulata (NICOLET, 1855) et Nothrus sylvestris. 

Aucune microflore intestinale n'a été observée, contrairement à Platynothrus peltifer 
(PONGE 1984). On remarquera un phénom ène curieux, très différent de ce que l'on observe 
sur les autres animaux étudiés ici. Les déjections III et parfois déjà les déjections II montrent 
une lyse du matériel dématié, les hyphes hyalines à parois incrustées du basidiomycète 
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restant intactes (du moins leurs parois) . Ce phénomène surprenant montre combien l'équipe
ment enzymatique des animaux du sol, et en particulier des acariens oribates, doit avoir des 
spécificités très particulières et une grande plasticité en fonction du matériel ingéré. Les 
remarquables travaux de S'fEFANIAK & SENICZAK (1976, 1981, 1983) et SENICZAK & S'fEFA
NIAK (1978) montrent d'ailleurs, sur différentes espèces d'oribates, que les individus sélec
tionnent des souches de bactéries associées distinctes selon le substrat alimentaire auquel 
ils ont été accoutumés en élevage. 

2.3.1.5.3. Opp'iidae 
Oppiella nova (OUDEMANS, 1902) se nourrit du basidiomycèt e hyalin à hyphes incrustées 

déjà décrit. Les hyphes, coupées en morceaux et agglutinées, sont manifestement lysées 
dans le tube digestif de ces animaux. Du mycélium mélanisé, provenant sans doute de Ceno
cocct~m geophûum, est parfois présent, mais ses parois restent intactes. Exceptionnellement, 
un individu a montré du matériel dématié très dégradé, mais l'abondance des bactéries 
mêlées aux fragments de mycélium laisse supposer que c'est une déjection animale qui a été 
ingérée. 

L'alimentation d'Oppia subpectinata (OUDEMANS, 1901) ne diffère pas sensiblement de 
celle d'Oj)piella nova, avec une lyse du basidiomycète, les hyphes de Cenococcum geophilum 
gardant leurs parois intactes. Mais la part prise par ce dernier champignon dans le régime 
alimentaire est plus importante que chez l'espèce précédente, peut-être en raison de la plus 
grande taille d'Oppia subpectinata, et donc de ses pièces buccales, rendant ainsi plus aisé le 
découpage des hyphes larges et à parois résistantes de Cenococcum geophilum. 

Les nymphes d'Oppiidae indéterminées présentent également ce type d'alimentation 
strictement mycophage avec lyse des parois des hyphes hyalines. Les présentes observations 
confirment donc ce qui avait été observé chez le genre Oppia au niveau L2 (PONGE 1985 a). 

2.3.1.5.4. Autres espèces 
A l'exception de SuctobeZba subcornigera Forsslund, 1945, oiL aucun élément figuré n 'a 

été observé, les autres espèces étudiées, Or'ibatula tibialis (NICOLET, 1855), Nanhermann'ia 
nanus (NICOLET, 1855), Odontocepheus elongatus (MICHAEL, 1879) et Ceratozetes sp. ont une 
alimentation strictement mycophage, partagée entre les hyphes du basidiomycète à parois 
incrustées et les hyphes de Cenococcum geophil'um. On observe une lyse des parois du basidio
mycèt e chez Ceratozetes sp., et l'on peut remarquer une nette dominance des hyphes mélani
sées chez Oribatula t1:bialis. 

A l'intérieur du groupe des oribates on remarque donc l'originalité de l'ensemble Phthira
caridae-Euphthiracaridae, dont le comportement alimentaire est nettement macro-phyto
phage, au sens de Lux'l'oN (1972). HAYES (1963) a montré que différentes espèces de phthira
carides et euphthiracarides pouvaient avoir des préférences pour des stades distincts de 
décompos ition des aiguilles de pin, phénomène que les présentes observations ne confirment 
pas, du moins entre les genres Phthiracarus et Rhysotritia. Il n'en reste pas moins vrai, comme 
l'a mis en évidence HAYES (1963), que cette famille, dans sa totalité, délaisse les stades de 
décomposition les moins avancés, ce qui explique son absence des couches 11 et L2. Les 
autres espèces sont mycophages [ou micro-phytophages au sens de LuxToN (1972)] ou pré
sentent une nette préférence pour les champignons. Le phénomène de transfert d'une ali
mentation phytophage non-exclusive vers la mycophagie lorsque du matériel fongique est 
présent en abondance dans le milieu affecte un grand nombre d'espèces d'oribates (HAR'fEN
STEIN 1962a, b; LuxToN 1972; HAQ 1981; BEHAN-PELLETIER & HILL 1983). 

2.3.1.6. Acariens divers et araignées 

Les autres acariens étudiés ainsi que les araignées ne possèdent pas, dans leur tube diges
tif, d'éléments figurés permettant de définir leur régime alimentaire . Seul un individu 
appartenent aux Acaridida possède des fragments de mycélium de basidiomycète ainsi que 
des bactéries dans son tube digestif. Un grand nombre de ces animaux sont cependant des 
prédateurs, qui n'ingèrent pas des proies entières, mais l'hémolymphe et certains tissus 
internes obtenus par succion (et pré digestion à l'extérieur dans le cas des araignées). 
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2.3.1.7. Isopodes 

L'examen du contenu ü1testinal des deux individus observés, qui sont des juvéniles 
appartenant au genre TTichoniscus [probablement T1"ichoniscus pusillus pusiZlus BRANDT. 

1833, DALLENS communication personelle], montre un matériel très composite et très dégradé: 
on y di stingue du matériel fongique (spores brisées, hyphes oe Cenococcum geophilum en 
longs morceaux) , minéral (grains de quartz), des fragments de cuticules d'arthropodes, des 
thèques (brisées) de thécamoebiens et une certaine quantité de matière organique amorphe 
où l'on ne discerne pas d'éléments reconnaissables. Ceci fait penser à l'alimentation des 
enchytréides et l'hypothèse interprétative est que ces animaux ont ingéré des déjections de 
ce groupe. On observe des différences très importantes avec les déjections de type B obser
vées à ce niveau (voir plus loin leur étude), où le matériel est essentiellement végétal et très 
peu transformé . 

2.3.1.8. Collemboles 

La famille des Isotomidae est dominante du point de vue des effectifs, avec les trois 
espèces Folsorm:a manolachei BAGNALL, 1839, PaTisotoma notabilis (SCHAFFER, 1896), repré
sentées respectivement par 23, 15 et 4 individus, soit au total 42 individus sur 67 collem
boles recensés. Folsomia manolachei domine le peuplement par ses effectifs, comme dans le 
niveau précédent (PONGE 1985a), mais un beaucoup plus grand nombre d'espèces l'accom
pagnent. On notera en particulier l'apparition des poduromorphes, avec Willemia anophthal
ma BÜRNER (1901), espèce caractéristique des humus très acides (PONGE 1980, 1983; P o zo 

1986), de l'entomobryen acidophile Pseudosinella tf51"1"icola GISIN, 1967 et du groupe des 
néélides avec 1l1egalothorax minimus (WILLEM, 1900). L'apparition de ces espèces, absentes 
des couches LI et L2 ~ correspond au pasi:iage de la surface à la profondeur (PONGE 1980). 
Malgré tout un certain nombre d'espèces typiquement épigées sont toujours présentes, 
comme Entomob1"ya sp. (il -' agit de jeunes non identifiables à l'espèce) et Pogonognathellt~s 
flavescens (TULLBERG, 1871). 

Folsomia manolachei ingère essentiellement du matériel fongiqu e hyalin ou mélanisé, les 
hyphes étant coupées en petits morceaux irrégulier, mêlé à de nombreuses bactéries. Les 
hyphes hyalines (basidiomycète à parois incrustées) présentent différents degrés de lyse des 
parois, certaines étant devenues à peine perceptibles. On trouve également, bien que moins 
fréquemment, des aréoles de pin mêlées au matériel fongique , attestant d'une composante 
végétale en provenance du pin, probablement des aiguilles (fig. 92). Comme dans le niveau 
précédent (PONGE 1985a) l'hypothèse envisagée est que cette espèce a ingéré du matériel 
présent dans des déjection s animales (oribates ou plus probablement enchytréides ici , en 
raison de l'irrégularité des fragm ents d'hyphes), olt un développement bactérien intense a lieu 
préalablement à leur ingestion. On doit de toute façon écarter l'hypothèse d'une ingestion 
directe d'aiguilles de pin dans un état de décomposition très avancé car l'on devrait alors 
retrouver au moins des fragments d'épiderme et d'hypoderme en plus des aréoles libres pro
venant des tissus internes, ainsi que des stromas mélanisés provenant des champign ons 
saprophyt,es des aiguilles (Verticicladium trifidum). Les hyphes fongiqu es de basidiomycète 
présentes ainsi que les bactéries pourraient alors provenir de la colonisation ultérieure des 
déjections d'enchytréides (voir plus loin l'étude correspondante), et constitueraient la source 
de nourriture principale de cette espèce, en adjonction avec les produits de dégradation di
vers présents dans ces déjections. 

On peut faire des observations strictement identiques chez I sotomieZla minOT, avec égale
ment des aréoles de pin visibles au milieu d'un matériel fongique et bactérien très trans
formé . Le contenu intestinal de Parisotoma notabilis semble également similaire: il e~t formé 
de bactéries et de fragments fongiques très transformés, mais on notera une proportion très 
forte d'individus à jeûn (12 sur 15, soit 80% ), et plusieurs individus présentant une infection 
bactérienne généralisée (fig. 93). La population présente dans la couche FI du volume étudié 
est donc très peu active sur le plan alimentaire et dans un état de faible sse certain. Aucune 
explication n 'a pu être donnée à ce phénomène, mais il s'agit d'une espèce sujette à de brus
ques fluctuation s d'effectifs dans les élevages (PONGE observations personnelles). 
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L'alimentation de Pseudosinella te1'ricola est totalement différente. Cette espèce, qui 
domine par son volume les collemboles, appartient au groupe acidophile ten'icola-mauli 
lPONGE 1980, 1983]. Elle est mycophage et se comporte, du point de.vue trophique, comme 
l'espèce voisine Pseudosinella alba (PACKARD, 1873) [ARPIN et al:1980; PONGE & CHARPENTIÉ 
1981]. Le matériel ingéré est exclusivement fongique et les bactéries sont absentes: il s'agit 
d'hyphes hyalines et mélanisées coupées en petits morceaux réguliers (fig. 94) ou de spores, 
ici des spores mélanisées (fig. 95). Les hyphes mélanisées semblent garder leurs parois intac
tes, ce qui n 'est pas du tout le cas des hyphes hyalines (figs. 94, 96). Dans ce dernier cas, et 
lnrsqu'il s'agit d'hyphes à parois incrustées, on observe un rassemblement de cristaux d'oxa
late, qui subsistent une fois les parois fongiques lysées (fig. 96), comme dans le cas des enchy
tréides (fig. 78). Lorsque le processus digestif est encore peu avancé, on peut observer des 
zones bien délimitées olt les parois hyalines sont lysées, alors que le reste du contenu intesti
nal est encore intact (fig. 97). Les observations de HUlVIBER'l' (1974) montrent la co-existence 
de zones à pH différent dans l'intestin moyen des collemboles (olt demeure très longtemps 
le bol alimentaire), la zone de transition se déplaçant de l'arrière vers l'avant au cours de la 
digestionl Il est dOllC tout à fait possible que l'analyse instantanée du contenu intestinal à un 
stade ptécoce de la digestion fournisse des images telles que cell e de la figure 97 . Les spores, de 
grande taille (basidiospores ?), apparaissent le plus souvent cassées, mais leur paroi n 'est pas 
lysée. C'est donc essentiellement le cytoplasme qui est digéré, probablement comme chez 
Pseudosinella alba (PONGE & CIIARPENTIÉ 1981). 

L'alimentation de Willemia anophthalma, espèce liée aux humus très acides et hydro
morphes (PONGE 1980, 1983; Pozo 1986), est voisine de celle de l'espèce précédente, avec une 
dominante mycophage. Quelques différences sont cependant à signaler. Le matériel dématié 
est absent, on ne trouve donc que des fragments d'hyphes hyalines de basidiomycète (fig. 98). 
L'absence totale d'incrustations d'oxalate laisse supposer que ces cristaux sont disso us par 
le suc digestif, contrairement à l'espèce précédente, mais d'une manière analogue à cc qui a 
été observé chez les oribates du genre Oppia au niveau précédent (PONGE 1985a). Au cours 
de la lyse des fragments de mycélium de basidiomycète, on peut observer que les cloisons 
septa) résistent plus longtemps à la digestion que les parois externes (Fig. 98). Une autre 
différence par rapport à Pseudosinella terricola est la présence de bactéries dans le régime 
alimentaire . Celles-ci apparaissent lysées (fig. 99) et sont absentes des individus à jeûn, il ne 
s'agit donc pas d'une microflore symbiotique mais d'un aliment. 

L'alimentation de Lepidocyr'tus lanuginosus (GJ\ŒLIN, 1788), appartenant à un genre très 
voisin de Pseuclosinella, semble être essentiellement à base d'algues chlorophycées uni-cellu
laires, mêlées ou non à du matériel fongique ou bactérien, mais toujours dominantes (fig. 100). 
Ceci ne concerne cependant que deux individus sur quatre, les deux autres étant à jcûn. On 
observe une disparition générale du cytoplasme (pas d'opacité au contraste de phase) et, 
parfois, une lyse de certaines parois. L'équipement enzymatique de cette espèce semble donc 
bien adapté à une alimentation algale, même si celle-ci ne constitue pas son régime 0 bliga
toire, contrairement à la plupart des autres animaux observés au cours de cette étude. 

L'observation des deux individus appartenant au genre Entomobrya montre du matériel 
fongique formé exclusivement de spores mélanisées, brisées lorsqu'elles sont de grosse taille, 
à parois intactes lorsqu'elles sont petites, mêlé à des bactéries, ainsi que des grains de pollen 
de pin, brisés en petits morceaux. On remarquera donc l'absence d'hyphes fongiques, pour
tant très abondantes dans le milieu. 

MegalothoTax mini mus possède la particularité de montrer, à l'intérieur de l 'intestin, 
plusieurs pelotes fécales en fo rmation (fig. 101) comme chez les oribates (voir ci-dessus), 
mais on n'observe pas le compactage et le brunissement décrits chez ce groupe d'acariens du 
sol. Le contenu de ces pelotes est formé de bactéries et de très petits fragments non recon
naissables. Parmi les espèces étudiées, Megalothorax minimus, qui appartient à un groupe 
possédant des caractères taxinomiques originaux (MASSOUD 1971; DALLAI 1979), est la seule 
à n'ingérer que des aliments de l'ordre du micromètre. Par son alimentation, cette espèce 
appartient en fait plus à la microfaune qu'à la mésofaune du sol. 
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Le seul individu appartenant à l' espèce Pogonognathellus flavescens (TULLBERG, 1871) 
qui ait pu être observé montre des hyphes fongiques hyalines (en voie de lyse) et mélanisées 
(à parois intactes) coupée coupées en morceaux, mêlées à des bactéries. 

On peut donc voir une grande variété de comportements alimentaires chez les espèces 
étudiées, sans toutefois que les présentes observations puissent permettre de conclure à un réel 
partage des ressources. Mis à part les comportements très typés de Pseudosinella alba, Willemia 
anophthalma, Lepidocyrtus lanuginosus et Megalothorax minimus, les autres espèces possèdent 
un régime où des éléments fongiques divers sont mêlés à des bactéries, provenant vraisem
blablement de déjections animales (coprophagie) . On observe une lyse du matériel fongique 
hyalin et des bactéries, les éléments mélanisés (hyphes, spores) étant soit coupés en morceaux, 
soit brisés, mais sans lyse apparente des parois. Beaucoup d'auteurs, devant le caractère 
profondément dégradé de certains éléments du contenu intestinal des collemboles, ont parlé 
de matière organique humifiée ou amorphe (POOLE 1959; KNIGHT & ANGEL 1967; GIL
MORE & RAFFE NSPERGER 1970 ; BODV ARSSON 1970; MARSHALL 1978). L'étude comparative des 
déjections animales et des contenus intestinaux de l'ensemble des groupes présents permet 
de donner un poids certain à l'hypothèse de la coprophagie, déjà émise par POOLE (1959). On 
remarquera également le grand nombre d'individus à jeûn chez toutes les espèces (29%, si 
l'on met à part le cas un peu particulier de Parisotoma notabilis) . Ceci est propre aux collem
boles et est lié au stress physiologique que représente la mue, phénomène qui se poursuit de 
façon régulière tout au long de la vie de ces insectes a-métaboles (SINGH 1964; JOOSSE 1975). 

En ce qui concerne les éléments transportés sur le tégument, on remarquera, outre les 
colonies de chrysomonadines déjà mentionnées (fig. 69), dont le mucilage semble favori ser 
un intense développement bactérien , de nombreuses colonies bactériennes adhérant aux 
antennes ou aux pattes (fig. 102). Le transport de germes, .bien que de moindre ampleur que 
chez les enchytréides, est donc un aspect non négligeable du rôle de ces insectes dans le 
fonctionnement biologique du sol. 

2.3.1.9. Larves d' insect es 

Si le nombre total de larves de diptères n'a pratiquement pas varié par rapport au niveau 
L2 (14 individus contre 12 précédemment), on observe cependant une poursuite du phéno
mène démographique déjà observé (PONGE 1985a), c'est-à-dire un remplacement des Ceci
domyidae par les Sciaridae au fur et à mesure que l'on s'enfonce dans la litière plus âgée. Les 
Cecidomyidae sont maintenant pratiquement inexistants (un seul individu, contre 13 Sciari
dae). Il est tout à fait dommage que l'absence d'éléments figurés dans le tube digestif n 'ait 
pas permis d'étudier le régime alimentaire des Cecidomyidae. Les Chironomidae sont com
plètement absents du volume étudié en FI' mais ils n'étaient de toute façon présr-nts que 
sous forme d'individus isolés dans les deux premiers niveaux. 

Les Sciaridae présents ingèrent une quantité notable de matériel végétal provenant des 
aiguilles de pin. Deux individus ont d'ailleurs été récoltés à l'intérieur des aiguilles. Si ]e 
matériel fongique semble intact, du moins les parois des hyphes, tant hyalines que mélani
sées, comme cela avait déjà été observé dans les couches LI et L2 (PONGE 1984, 1985a), en 
revanche le matériel provenant du pin sylvestre subit une lyse très nette (fig. 103). Ce phé
nomène est à signaler car il ne correspond pas à ce que l'on observe dans l'ensemble des autres 
groupes, olt le matériel fongique hyalin semble très facilement digéré, contrairement aux 
parois ligno-cellulosiques des tissus du pin. Du point de vue des choix trophiques on constate 
donc, comme chez les enchytréides, une reprise du comportement macrophytophage (mousses 
vertes en LI' aiguilles de pin en FI)' le matériel végétal étant délaissé en L2 au profit des seul s 
champignons. Contrairement aux enchytréides cependant, on n 'observe que très peu de 
matériel muscinal dans le tube digestif des Sciaridae au niveau FI. D 'autres composants du 
régime alimentaire sont également à signaler tels que grains de pollen de pin, bactéries, 
théques de thécamoebiens (Euglypha spp. , Nebela collaris) , parfois mais très rarement du 
quartz. Les morceaux ingérés, notamment les hyphes fongiques, sont longs, contrairement 
aux découpages fin s réalisés par les micro-arthropodes (collemboles, oribat es), mais cepen
dant moins longs que chez les enchytréides . 
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Tableau 5. Inventaire des cadavres et fragments d 'origine aniamle 

Groupes ou espèces 

Enchytréides 

Oribates 
Rhysotritia duplicata 
Platynothrus peltifer 
Phthiracarus 
On:batula tibial1:s 
Ceratoppia bipilis 
Chamobates 
Oppia ornata 
Oppia subpectinata 
Oppiidae indeterminés 
Opp'iella nova 
Jllicreremu,s brempes 
N anhermannia nanus 
Adoristes ovatus 
Ori bates indé terminés 
]V othrus sylvestr'is 
Parachipleria punctata 
8uctobeZba groupe sarekens'is 
Oppiella obsoZeta 
Pelopsidae indéterminés 
8uctobelba groupe trigona 
8uctobeZba groupe nasalis 
8cheloribates latipes 

Acariens divers 
Gamasina 
Uropodina 
Actinedida 
Acaridida 

Araignées 
Fragments d 'arthropodes divers 
Oeufs (morts) 

EUectü 

13 

248 

50 
35 
29 
23 
21 
21 
11 
11 
10 

5 
4 
3 
3 
3 
2 
2 
2 
2 
1 
1 
1 
1 

40 
24 
12 

3 
1 

2 
29 

4 

Les deux autres familles présentes, Cecidomyidae pour les diptères (1 individu) et Can
tharidae pour les coléoptères (1 individu) ne possèdent pas d'éléments figurés dans leur tube 
digestif. Rien ne peut donc être dit quant à leur alimentation. C'est également le cas, évidem
mmlt, pour les nymphes de diptères. Signalons cependant que les larves de Cantharidae sont 
connues pour être carnivores (PAULIAN 1949). 

2.3.2. Cadavres 
2.3.2.0. Remarques préliminaires 

Le tableau 5 montre l'effectif et la nature des divers cadavres et fragments d'animaux 
morts qui ont été rencontrés lors du tri à la loupe binoculaire. Parmi les fragments divers 
d'arthropodes se trouvent souvent des pattes ou des ailes d'insectes supérieurs isolées, qui 
peuvent très bien provenir de l'amputation d'imagos, donc d'individus vivants. Ils ont 
cependant été comptabilisés avec les cadavres. Aucune mue d'arthropode n'a été rencontrée. 

La progression du nombre de cadavres par rapport au niveau précédent est considérable. 
Elle est beaucoup plus forte que la progression du nombre d'individus vivants (4, puis 15, 
puis 336 cadavres et fragments respectivement en LI' L2 et FI contre 75, puis 85, puis 226 
individus vivants, en excluant la microfaune). C'est donc à un processus d'accumulation que 
l'on assiste, essentiellement sous la forme d'exo-squelettes d'oribates, qui dominent large
ment l'inventaire (74% des éléments recensés). Les cadavres de collemboles sont par contre 
complètement absents, alors que ce groupe a accr u considérablement son effectif au niveau 
FI' Les cadavres d'oribates correspondant pratiquement tous à des adultes, on peut émettre 
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l'hypothèse d'un moindre degré de prédation chez ces animaux, notamment les adultes, dont 
la longévité et le faible taux de reproduction sont connus (NORTON 1985). Cependant ce 
même auteur signale l'exist ence d'un parasitisme possible chez les oribates adultes, à la fois 
ext erne et interne. La mortalité due à ce phénomène n'entraine cependant pas la disparition 
des cuticules épaisses des oribates, qui peuvent donc s'accumuler dans le milieu, contraire
ment à celles, plus tendres, des animaux qui sont facilement happés par des prédateurs. 

2.3.2.1. Enchytréides 

Il s'agit de fr agments bruns, dont l'intérieur est extrêmement difficile à observer en r aison 
de l'opacité des tiss us. Ces cadavres apparaissent comme tannés, et dépourvus de traces de 
développement de micro-organismes. Etant donné leur petite taille et l'intensité du phéno
mène de fragmentation de l'espèce dominante, Cognettia sphagnetorum, au niveau considéré, 
l'hypo thèse envisagée est qu 'il s'agit de fragments n 'ayant pu régénérer un individu, donc 
non viables. 

2.3.2.2. Oribates 

On observe une dominance de l'ensemble Phthiracaridae-Euphthiracaridae (79 éléments, 
soit 32 % du total attribuable aux oribates), ce qui est normal étant donné l'abondance de ce 
groupe au niveau considéré. Cependant Platynothrus pe lti fer abonde également, alors que 
cette espèce caractérise la couche LI' Il s'agit probablement du témoignage d'une activité 
passée de cette espèce a lors que la litière présente en FI était dans une position plus super
fi cielle et à un stade de décomposition moins avancé, probablement à la fin de l'hiver ou au 
printemps précédent. La présence de Nlicrerémus brevipes (MICHAEL, 1888), espèce non ren
contrée dans les niveaux étudiés, est à signaler, car cet oribate ne vit pas dans le sol, mais 
dans le feuillage des arbres (TRAVÉ 1963). Il s'agirait donc de cadavres d'animaux arboricoles 
qui s'accumul ent au sein de la litière. 

Il n 'est guère possible de mettre en évidence des différences entre les espèces quant au 
mode d'évolution des cadavres. Il fau t cependant signaler l' existence d 'une relation entre la 
mortalité des adultes de certaines espèces et le développement des larves. La maj orité des 
cadavres appartenant à l'espèce Rhysotritia duplicata (80% ) possèdent à l 'intérieur un , deux 
ou plus rarement trois oeufs parfaitement formés, renfermant souvent des pré-larves, mais 
parfois réduits à un chorion vide. Ce phénomène ne se retrouve pas chez Phthiracarus, olt un 
seul corps a été vu renfermant un oeuf. Chez Ceratoppia bipilis (HE RMAN, 1804) et dans une 
moindre mesure chez Oribatula tibialis on trouve dans les cadavres de certaines femelles une 
larve ou bien une mue larvaire. Il est donc probable que chez certains oribates l'éclosion se 
fasse parfois ~L l'intérieur du cadavre de la mère. Le matériel végétal ou fongique ingéré par 
la mère peu de temps avant sa mort, étant souvent présent à l'intérieur du corps, peut servir 
de nourriture aux larves, du moins pendant un certain temps. Il est d'ailleurs fréquent de 
voir le matériel ingéré et présent normalement sous la forme de deux ou trois grosses pelotes 
repris sous forme de déjections nombreuses, de beaucoup plus petite taille, provenant de 
larves d'oribates (fig. 104) ou d'enchytréides (fig. 105) ayant pénétré à l'intérieur du corps 
d'un adulte mort. En ce qui concerne Rhysotritia duplicata, aucune larve n 'a été observée à 
l'intérieur du corps des femelles mortes. Seul un chorion vide a ét é observé. Il est probable 
qu 'une mortalité importante survient chez les femelles de Rhysotr'itia duplicata porteuses 
d'oeufs [ou plus exactement de pré-larves, comme l'a remarqué GRANDJEAN (1940)], l' éclosion 
pouvant alors se produire à l' intérieur du cadavre de la mère si le développement a ét é mené 
à so n terme, mais la larve ne restant alors pas très longtemps. Chez Ceratoppia bipilis et 
Or'ibatula tibialis le phénomène de développement larvaire à l'intérieur du cadavre de la 
mère durerait plus longtemps, jusqu'à la mue suivante éventuellement. Ces hypothèses, 
élaborées dans le but d' expliquer les présentes observations, nécessiteraient bien sûr, pour 
être confirmées, des observations plus nombreuses et une vérification expérimentale en éle
vage, ce qui n'entre pas dans le cadre de la présente étude. 
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Les cadavres rencontrés possèdent une grande variété de modalités d'attaque par les 
micro-organismes et animaux du sol, sans qu'il soit possible de définir une spécificité. Il est 
également très difficile de mettre en évidence une succession entre champignons et bactéries, 
ou entre champignons différents. On peut simplement remarquer que le stade le plus évolué 
semble correspondre à un nettoyage de l 'intérieur des cadavres par des animaux ayant 
pénétré à l'intérieur [enchytréides (fig. 105), oribates (fig. 104), re connaissables par leurs 
déjections lorsqu'ils en ont laissé]. Dans ce cas on n'observe plus de micro-organismes, à 
l'except ion d'une mince co uche tapissant l 'intérieur de la cuticule. 

L'intérieur des cadavres est colonisé par diver champignons, co-habitant souvent entre 
eux. Un hyphomycète non identifié a étré fréquemment rencontré, qui n 'a pas ét é observé 
dans le matériel végétal ni dans les déj ections animales . On peut le trouver sous la forme d 'un 
réseau d' hyphes à cloisons peu nombreuses (fig. 106), dont une partie peut être r éduite à 
l'état de fantômes, c'est-à-dire de parois vides, en compagnie de bactéries ou non (fig. 107). 
Les champignons mycorhiziens sont également présents. Cenococcu'ln geophilu'ln est souvent 
présent, seul (fig. 108) ou en compagnie de bactéries (fig. 109). Ce champignon attaque égale
ment la cuticule elle même. On peut voir les hyphes mélanisées courir à la surface de la cuti
cule, avec une zone d'attaque brune de quelques micromètres d'épaisseur de part et d'autre 
des hyphes (fig. 110). L'attaque de la cuticule est également réalisée par des hyphomycètes 
non identifiés (fig. 111). Les basidiomycètes pénètrent également l'intérieur des cadavres, 
par exemple le basidiomycète des mycorhizes brun-orangé (fig. 112). On a pu observer dans 
deux cadavres d'oribates un basidiomycète produisant des cystides identiques à celles de la 
figure 2 L Ce champignon, décrit dans le bois de pin au niveau L2 (PONGE 1985 a) et attribué au 
groupe arguta-pallidula-alutaria du genre Hyphodontia, n'est donc pas un xylocole strict, et 
l'hypothèse qu'il s'agit du champignon associé aux mycorhizes brun-orangé est à prendre en 
compte, en attendant une confirmation ultérieure . Les champignons mycorhiziens sont 
également présents autour des cadavres qu'ils emballent comme le reste du matériel en 
décomposition. 

Les bactéries présentes à l'intérieur des cadavres offrent souvent des analogies curieuses 
avec celles de la microflore intestinale observées chez les individus vivants (PONGE 1984, 
1985 a), par exemple chez PlatynotMus peltifer (fig. 113). On peut observer également des 
actinomycètes (fig. 114), mais de façon peu fréquente. 

Un grand nombre d'organismes animaux semblent s'installer, au moins temporairement, 
dam; les cadavres d'oribates. Outre les enchytréides et les oribates (larves ou adultes de petites 
espèces) déjà signalés, dont la visite se traduit par le dépôt de déjections reconnaissables et, 
dans le cas des enchytréides, de grains de quartz et de pollen, on remarque de nombreux 
thécamocbiens. Il s'agit presque toujoun; de Phr!Jganella aC1"opodia (62 % des observations), 
dont la localisation préférentielle 11 l 'intérieur des cadavres d'arthropodes a été signalée plus 
haut. Des nématodes et des rotifères ont également été observés, mais plus rarement. 

2.3.2.3. Autres arthropodes 

Aucune distinction ne peut être faite par rapport à ce qui a été vu chez les oribates. On 
obscrve une colonisation interne et externe (emballage) par des champignons, notamment 
les champignons mycorhiziens déjà décrits. Le basidiomycète associé aux mycorhizes roses 
d'aspect velouté a été observé à l'intérieur d'un acarien gamaside (fig. 115). Plus les cadavres 
ou fragments de pattes sont de grande taille, plus on trouve de traces de passage d'animaux 
divers: nématodes, thécamoebiens , acariens, enchytréides. 

2.3.3. D~jections 

2.3.3.1. Déjections de type A (limaces ?) 

L'examen à la loupe (fig. 3) montre qu 'elles r enferment des fragments entiers d'aiguilles 
de pin, sans grand changement apparent. L'examen microscopique confirme cette impression, 
montrant des tissus pourtant fragiles tels que le mésophylle avec une structure bien con
servée (fig. 116). On reconnait également des parois fongiques lorsque les aiguilles ingérées 
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ont subi au préalable une attaque de champignons, mais d'une manière générale aucun cyto
plasme ne subsiste . Le développement de micro-organismes à l'intérieur de ces déjections est 
très rare, localisé à des micro-sites: bactéries (fig. 117), cyanophycées chl'oococcales (fig. 118), 
et très rarement des champignons. Il semble que ces déjections ne constituent pas un milieu 
de développement idéal pour la microflore. Le matériel végétal, dépourvu de cytoplasme y 
compris fongique, semble bloqué à un stade de décomposition moins avancé que les aiguilles 
présentes au niveau étudié. 

2.3.3.2. Déjections de type B (isopodes?) 

Bien que les fragments d'aiguilles de pin dont sont constituées ces déjections soient plus 
courts que dans le type A (fig. 4), on observe les mêmes caractéristiques au microscope: sub
sistance des structures tissulaires et des parois fongiques, absence de cytoplasme, microflore 
colonisatrice confinée dans des microsites étroits. On remarquera que ces micro-sites à algues 
(fig. 119) ou à bactéries sont d'autant plus nombreux que l'on se trouve près de la surface 
des déjections. La colonisation interne de ces déjections semble donc assez lente. Les rai sons 
peuvent être multiples: difficulté de pénétration, en raison de l'absence de pores ouverts et 
de vecteurs (faune), conditions anaérobies. Ces hypothèses ont été déjà envisagées pour 
expliquer les particularités des agrégats du sol (KILBERTUS 1980). Cependant, on peut re
marquer des traces de pénétration de la mésofaune , par exemple des déjections d'oribates 
à l'intérieur de cavités (fig. 120). Le probléme reste donc posé. 

Dans ce type de déj ections on peut cependant rencontrer, d'une déjection à l'autre, une 
grande variation dans la fréquence des micro-sites où est local isée la microflore colonisatrice. 
Les déjections renfermant de nombreux micro-sites à bactéries montrent des figures de lyse 
de colonies bactériennes (fig. 121), indiquant probablement un degré d'ancienneté plus élevé. 

Les éléments ingérés (aiguilles de pin) peuvent renfermer tout ou partie d' une déjection 
animale appliquée contre eux. C'est ainsi que la figure 122 montre le passage brusque du tissu 
de transfusion des aiguilles de pin à un matériel végétal finement broyé. Il s'agit probable
ment d'une déjection de type C (lombrics) appliquée directement contre une morsure ayant 
atteint le cylindre central. Ce cas de figure, anecdotique, montre cependant l'intérét de l'étude 
exhaustive des aliments à la disposition des animaux dans le milieu pour comprendre ce que 
renferment leurs déjections, dont la complexité n'est en fait qu'apparente. 

On remarquera dans ce type, comme dans le type précédent, l'absence de pénétration 
par les champignons mycorhiziens. L'absence de matériel muscinal est également remar
quable, indiquant un choix trophique très net. 

2.3.3.3. Déjections de type C (lombrics) 

Deux différences fondamentales peuvent être observées par rapport aux types précé
dents: le matériel présent est formé de morceaux beaucoup plus petits, quoique de taille 
irrégulière (fig. 123) (il s'agit d'un broyage au niveau du gésier, et non d'un découpage à 
l'aide de pièces buccales comme chez les oribates), d'autre part le contenu est très composite, 
les divers éléments étant intimement mélangés: cellules végétales provenant du pin ou de la 
mousse, hyphes et stromas fongiques, grains de pollen de pin, résine, déjections d'oribates 
(fig. 124). Le fait que ces dernières aient gardé leur forme reconnais able est un indice de leur 
grande cohésion. Quelques grains de quartz sont présents, mais assez rares. Les hyphes 
fongiques, surtout représentées par le basidiomycète à parois incrust ées des mycorhizes 
brun-orangé, sont abondantes, ce qui n'était pas le cas dans les deux types précédents. Il ne 
semble donc pas qu'un choix trophique très net existe, puisqu'à peu près tous les éléments 
présents en abondance au niveau considéré se retrouvent dans ces déjections. 

Les déjections libres, non appliquées contre un substrat végétal, ne sont pas le siège d'un 
intense développement bactérien ou algal. On retrouve, comme précédemment, des micro
sites bourrés de micro-organismes, par exemple des colonies de cyanophycées chroococcales 
(fig. 125). Parfois un développement bactérien plus important a lieu en surface (fig. 126). 
Cependant, on observe des pénétrations fongiques importantes, par Cenococcum geophilum 
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(fig. 10) ou bien par des rhizomorphes de basidiomycètes. Des animaux pénètrent également 
à l'intérieur et y forent des galeries, par exemple des oribates phthiracarides ou eupthira
carides (fig. 127). L'activité d'un adulte de Rhysotritia duplicata a pu ainsi être mise en évi
dence, grâce à la présence d'un oeuf (à chorion caractéristique) au milieu de déjections, dans 
une galerie. 

Un grand nombre de ces déjections sont étroitement appliquées à la surface d'un fragment 
végét al (aiguille ou écorce de pin, tige de mousse, etc ... ), ou bien-même écrasées entre deux 
fragments végétaux. Ce sont probablement les mouvements des animaux qui sont r esponsa
bles de ces déformations. Dans ce cas, le développement bact érien est souvent beaucoup plus 
intense, et atteint le coe ur de la déjection en-dehors des micro-sites déjà colonisés . L'origine 
externe de cette contamination peut être attestée par l'état de décomposition plus avancé, 
en périphérie, du matériel présent, notamment les parois fongiques hyalines (fig. 128). Il 
est difficile d'expliquer les différences de développement bactérien constatées entre les dé
jections écrasées et les déjections intactes. Plusieurs hypothèses très différentes peuvent être 
avancées, sans qu 'il soit possible de trancher: différence d'âge, les déjections intactes étant 
plus récentes (mais pourtant certaines sont pénétrées par des champignons à croissance lente: 
Cenococcurn geophilurn, basidiomycètes), re-contamination par l'animal les ayant écrasées, 
rupture des conditions d'anaérobiose, etc. 

Il faut noter que ces déjections, attribuées aux lombrics, ne constituent pas pour autant 
une incorporation de la matière organique à la matière minérale. Il s'agit probablement de 
lombrics épigés . Une seule espèce a d'aill eurs été identifiée dans cette station (BOUCHÉ 
communication personelle): il s'agit de Dendrobaena octaedra (SAVIGNY, 1826), lombric épigé 
associé aux humus les plu acides (SATCHELL 1967; BOUCHÉ 1972; MAR'l'INUCCI & SALA 1979). 

2.3.3.4. Déjections minérales 

2.3.3.4.0. Rernarques prélirninctires 
Un certain nombre de déjections, très instables lorsqu 'elles sont manipulées, so nt présen

tes, bien qu 'en nombre assez faible , dont le contenu presqu'exclusivement minéral atteste 
qu'elles proviennent de niveaux beaucoup plus profonds. Leur aspect est semblable aux 
déjections de type C (lombrics), bien que l'espèce présente, Dendrobaena octaedra, soit con
sidérée comme épigée. On notera cependant que MAR'l'INUCCI & SALA (1979) relativisent la 
position préférentielle de cette espèce dans la litière, car ils la citent également dans le grçmpe 
des fouisseurs faibles. Il n'est donc pas impossible que cet animal s'enfonce à certains mo
ments, probablement pour des raisons physiologiques [diapause, ou stade de quiescence, 
SATCHELL (1967)]. Il n'y a cependant jamais incorporation de matière minérale à la matière 
organique car les déjection:; observées sont soit organiques pures (en très grande majorité), 
soit minérales pures (aux nuances près que l'on verra plus loin). 

2.3.3.4.1. Déjections rninérales blanches 
Celles-ci sont censées provenir de l'horizon A12 très pauvre en matière organique. Si elles 

sont constituées pour l'essentiel de grains de quartz et de particules fines (argiles, limons), 
on observe cependant les traces d'une microflore provenant sans doute des horizons pro
fonds : bactéries à la surface des grains de quartz (fig. 129), hyphes fongiques hyalines vides 
et collapsées joignant entre eux des amas minéraux (fig. 130). Ces hyphes ont un pouvoir 
agglutinant important: elles apparaissent souvent enrobées de particules argileuses et limo
neuses (fig. 131). Il convient de rappeler à ce suj et que la synthèse de composés organiques 
ayant un fort pouvoir d'aggrégation sur les particules fines «50,um) du sol a été vérifiée 
expérimentalement chez les champignons (MARTIN et al. 1959). 

2.3.3.4.2. Déjections rninérales grises 
Outre les champignons colonisateurs décrits précédemment, on y trouve des fragm ents de 

sclérotes et d'hyphes (vides) de Cenococcurn geophilurn (fig. 132) et des fragments organiques 
opaques de couleur brun foncé, non identifiables au stade actuel de cette étude. Malgré la 
couleur grise de ces déjections, provenant essentiellement des éléments organiques présents 
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(matériel fongique mélanisé, matière organique humifiée), les graIns de quartz apparaissent 
propres, non recouverts de dépôts quelconques (à l 'exception des bactéries, comme précé
demment). Ces déjections viennent probablement de l 'horizon Aw très riche en matière 
organique et de cou leur noirâtre (PONGE 1984). 

2.3.3.5. Déjections d'enchytréides 

Ces déjections se présentent en amas brun clair, soit libres dans le milieu, soit à l'intérieur 
des fragments d'aiguilles de pin (fig. 2), soit encore entre le bois et l'éeorce des fragments de 
branches et brindilles de pin tombées. Un abondant feutrage mycélien les recouvre, assurant 
l'essentiel de la cohésion de ces amas (fig. 133). On reconnait le matériel ingéré par ces ani
maux et décrit précédemment, le matériel végétal (en provenance du pin essentiellement) 
étant dominant. Le matériel fongique hyalin ingéré par ces animaux n 'est plus reconnais
sable , il a donc été probablement en grande partie digéré. Par contre les parois végétales du 
pin restent intactes. On n'observe pas de développement bactérien notable, par contre les 
déj ections sont abondamment parcourues, du moins en périphérie , par les hyphes des cham
pignons rnycorhiziens: on reconnait Cenococcurn geo]?hilurn, le basidiomycète des mycorhizes 
brun-orangé, sous sa forme incrustée (fig. 134) ou lisse, le basidiomycète des mycorhizes roses 
(fig. 135). Au sein de l 'emballage, on notera la présence, non constante mais assez fréquente , 
d'algues cyanophycées hormogonales à hétérocystes (fig. 134). Les thécamoebiens sont 
extrêmement nombreux, ainsi que les amibes nues (fig. 70). Quelques colonies de cyano
phycées chroococcale~ sont également présentes, mais assez rares (fig. 136). 

2.3 .3.6. Déjections d'oribates 

Les déjections d'oribates, qu'elles aient été r encontrées à l 'intérieur des aiguilles de pin 
(fig. 1), dans l'écoree, dans les déjections de la macrofaune (figs.120, 127) ou bien à l'extérieur, 
renferment essentiellement du matériel végétal provenant du pin, reconnaissable à la pré
sence d'aréoles. Parfois une certaine quantité de matériel fongique est présente, oiL seules les 
hyphes mélanisées de Cenococcurn geophilurn sont reeonnaissables (fig. 137). Il s'agit donc, 
pour l'essentiel, de déjections de phthiracarides et euphth iracarides, les plus petites corres
pondant aux larves, les plus grosses aux adultes . les nymphes étant intermédiaires. Le degré 
de broyage des cellules végétales diffère selon la taille (donc la stase) des individus, comme 
cela a été exposé dans le chapitre consacré à ces animaux. On observe toujours une opposition 
d'aspect entre la périphérie et le centre (fig. 138). Les observations sur les déjections de 
grande taille, olt le matériel est broyé plus grossièrement (fig. 139), montrent en périphérie 
des restes de parois cellulaires, fortement réfringentes au contraste de phase, alors que 
l 'intérieur est constitué par une masse brunâtre, opaque, non réfringente, où aucun élément 
n'est plus reeonnaissablc. No us avons vu précédemment que ce phénomène n'était pas dû à 
une maturation des déjections mais se produisait à l 'intérieur même du tube digestif des 
animaux (fig. 91) . Les sphères brunes déjà observées dans certaines aiguilles (fig. 15) semblent 
rester parfaitement intactes dans les déjections (fig. 140). Il s'agirait donc de substances 
particulièrement résistantes aux enzymes digestifs tant microbiens qu'animaux. 

La colonisation microbienne des déj ection. d'oribates, au niveau étudié, est faible, le plus 
souvent cantonnée en surface, 011 l'on peut observer le développement de bactéries ou d'al
gues (fig. 141), mais certaines déjections, de petite taille et de couleur claire, ont été obser
vées, avec un intense développement bactérien sur toute leur épaisseur (fig. 142). Il pourrait, 
dans ce cas, s'agir de déjections plus anciennes . La suite de ce travail permettra peut-être de 
savoir si le vieillissement des déjections conduit, de manière générale, à un développement 
bactérien interne. 

2.3.3.7. Déjections de sciarides 

Les déjections de larves de sciarides (reconnues comme telles lorsque les larves étaient 
encore présentes au milieu de leur déjections) renferment des éléments très variés. La con
sommation de pin est attestée par la présence de restes d'épiderme (fig. 143) ou de trachéides 
du xylème, de même pour la fougère aigle, mais le matériel fongique est largement dominant 
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(parois d'hyphes de Cenococcum geophilum ou du basidiomycète hyalin à parois incrustées, 
fragments de sclérotes ou de manteaux mycorhiziens). On trouve également parfois des 
fragments de mousse. Mais l'absence des tissus internes plus tendres et peu lignifiés (tissu de 
transfusion, mésophylle, cortex racinaire pour le pin, parenchyme fondamental pour la 
fougère), jointe aux observations déjà faites sur les individus vivants (fig. 103), laisse sup
poser qu'ils ont été entièrement digérés, y compris donc leurs parois. Par contre, les parois 
fongiques restent intactes, d'olt la dominance apparente de ce matériel. 

On n'observe pas de développement bactérien à l'intérieur des déjections, seulement des 
algues cyanophycées à la périphérie de certaines d'entre elles (Fig. 144). 

3. Conclusions 

Par rapport aux deux niveaux précédemment étudiés (LI et L2), on notera l'importance 
considérable de l'activité de la faune dans la couche FI. Plusieurs groupes zoologiques, 
phylogénétiquement très différents, participent à la fragmentation des aiguilles de pin: lom
brics, isopodes et limaces (reconnus, avec réserves pour le second et le troisième, par leurs 
déjections) pour la macrofaune, enchytréides, oribates phthiracarides et euphthiracarides et 
larves de diptères sciarides pour la mésofaune . La microfaune participe également très acti
vement à la colonisation interne des aiguilles: amibes, thécamoebiens, nématodes, rotifères. 
Parmi ces groupes, on retiendra essentiellement comme dominants, l'activité lombricienne 
pour la macrofaune et celle des oribates phthiracarides et euphthiracarides pour la méso
faune. Les processus sont très différents, puisque les lombrics incorporent le matériel prove
nant des aiguilles à d'autres éléments très divers: mousse, pollen, champignons, etc ... , 
alors que les phthiracarides et euphthiracarides accumulent des déjections essentiellement à 
l'intérieur des aiguilles de pin, le matériel ingéré étant alors purement constitué par les tissus 
'internes du pin. . 

L'impact des animaux sur les cytoplasmes, tant végétaux que microbiens, est très net, il 
n'en est cependant pas de même pour les parois cellulaires. Si les parois des champignons 
hyalins (basidiomycètes essentiellem ent) sont digérées par presque tous les groupes présents 
(à l'exception des larves de sciarides), les parois des cellules végétales ne présentent des in
dices de transformation certain e (en dehors de la fragmentation) que chez les sciarides, les · 
phthiracarides et euphthiracarides. Dans le premier de ces groupes on peut suspecter une 
hydrolyse de la cellulose, les oribates effectuant plutôt une transformation sans solubilisation, 
mais avec brunification. Tout ceci est évidemment déduit d'observations morphologiques 
qui ne sont pas à l'échelle de la molécule. Il n 'est donc pas possible, bien que cela soit tentant, 
de dire que dans le premier cas nous avons affaire à une dégradation (au sens chimique du 
terme) et dans le second cas à un processus d'humification. Cependant, il y a incontestable
ment transformation des parois cellulosiques par ces deux groupes, dans des directions très 
différentes. En ce qui concerne les parois fongiques mélanisées (Cenococcum geophilum essen
tiellement), on remarquera que seuls certains oribates Camisiidae (Platynothrus peltifer, 
Nothrus sylvestris) semblent à même de transformer ces substances particulièrement rbs
tantes. 

Bien que l'activité de la faun e soit beaucoup plus importante à ce niveau qu'au niveau 
précédent, on constate que la plupart des éléments végétaux n'ont pas subi une évolution 
plus poussée. On observe une grande variété de microorganismes, bactéries, algues ou cham
pignons, avec une accumulation très nette de parois vides de champignons, tant hyalins que 
mélanisés. Mais le développement microbien le plus important est, de loin, celui des cham
pignons liés aux mycorhizes du pin. Les bactéries sont en nette régression au niveau consi
déré, et les déjection s animales ne sem blent pas constituer un milieu qui leur soit très favo
rable. En ce qui concerne les algues, les cyanophycées chroococcales, souvent rencontrées au 
niveau précédent, sont également en régression, ce phénomène étant moins net pour les 
chlorophycées. 

Il convient, au stade actuel de ce travail, d'être prudent quant aux conclusions que l'on 
peut tirer des résultats partiels d'ores-et-déjà acquis. On constate une concomitance entre le 
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développement massif des champignons mycorhiziens et un arrêt du développement bac
térien, développement qui était pourtant bien entamé dès le niveau L2 • Ce résultat, s'il se 
confirme dans la suite de ce travail, peut avoir des conséquences importantes pour la com
préhension du fonctionnement des humus de type moder. 
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5. Summary 
[Ecological study of a forest humus by observing a small volume. 

III. The FI layer from a moder humus under Pinus sylves tris ] 

This paper is the third in a series, the aim of which is to demonstrate the value of micromorpho
logical investigations in soil ecological studies. 

After microstratification of a soil sample from a Scots pine stand (Forêt d' Orléans, Loiret, France), 
the FI layer was studied using the following procedures: 1. SOl'ting the different components under a 
dissecting microscope, 2. Counting and measuring soil animaIs, observing their digestive tract by 
clearing or after dissection, and by mounting their faeces, 3. Thin-sectioning different types of vege
tation, observing these sections un der a light microscope with an appropriate stain procedure. 

The principal results from this study concern the decomposition of pine n eedles, twigs and bark, 
ecto-mycorrhizae and their associate mycelia (Cenococcum geophûum and several basidiomycet es), 
deco mposition of mosses (Psettdoscleropodiwn purwn), bracken leaves and animal bodies in the FI 
layer. 

Ail the observed needles are comminuted by members of the soi l fauna, with different modalities 
acco rding to their alimentary behaviour. Macrofaunal species (prilllarily the epi geic lumbricid worm 
Denclrobaena octaedra) break the needles and ingest entire pie ces of vegetation. They make holes 
which allow both the microfauna (allloebae, nematoda and also some t estacea) and mycorrhizal fungi 
to enter. The same phenomenon can be observed in moss stems and bracken petioles. Lumbricidae 
are able to cru sh the pine material and to mix it with other organic clements. Unlike thelll, woodlice 
and slugs do not crush the n eedles, which can b e found without any structural change in their faeces, 
only protoplasm appearing to be digested. Macrofaunal faeces do not seem to promote a,ny bacterial 
development except at their periphery, unless the excrements are squashed by animal movements, 
in whi ch case they b ecome more suitable for bacterial contamination. 

Among the mesofaunal groups, oribatid mites (mainly phthiracarids and euphthiracaüds) , en
chytraeid worms and diptera larvae (sciarids) are very active in tunnelling the needles. Phthiracarid 
and euphthiracarid mites are specialized feeders on this type of food, while enchytraeids and also, 
but to a lesser extent, sciarid larvae are more omnivorous. Other oribatid species consume fungal 
mycelium almost exclusively. Among the Collembola (springtails), the lsotomidae, r epresented by the 
three ubiquitous species Parisotoma notabilis , Folsomia manolachei and I somiella minor, seem to 
consume only excremental material, while two strongly acidophilic species, Pseuclosinella terricola 
and Willenûa anophthalma, consume only fungal hyphae. Cell wall material is probably hydrolyzed, 
at least partIy, by some mesofaunal groups but a distrinction must b e made between the three cat e
gories: hyaline fungal walls, melanized (dematiaceous) fungal walls, and higher plant ceU walls. Hy
aline fungal walls seem to b e digest ed by all groups except sciaridlarvae. Melanized walls are trans
fonned (and perhaps digested to some extent?) only by oribatid mites (mostly camisiid mites), while 
higher p lant cell walls seem to be (at leas t partly) digested only by sciaridlarvae, phthiracarid and 
euphthiracarid mites, with a distinct browning during passage tluough the post-colon in the latter 
two groups. 

Early wood in the pine twigs is attackec1 by soft-rot fllngi which deve10p their typical cavities 
within the S2 layer of tracheid walls. Similar decay pathways were also recorded in pie ces of pine 
barle, 11lOSS leaves and bracken petioles. 

The decomposition of fine roots was also stlldied and the role of mycorrhizal fungi as prime root
invac1ers at, or prior to root death, is discllssed. 

Generally speaking there seems to be l1 regression in the development of bacteria (in comparison 
with the LI and L2 layers), while mycorrhiza1 associated mycelia grow not on1y at the periphery of 
decaying fragments (as in the L layers), but also through the vegetation tissues. 
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Synopsis: Original scientific paper 
PONGE, J. F. , 1988. Etude écologique d' un humus forestier par l'observation d'un petit volume. III. 
La couche li' 1 d 'un moder sous Pinus sylvestris [Ecologicai study of a forest humus by observing a 
small volume. III. The li' l1ayer trom a moder humus under Pinus sylvestris]. Pedobiologia 31 , 1-64. 

This paper is the third of a series devoted to micromorphological investigations in a forest humus 
(hydrolllorphic moder un der Pinus sylvestris L.). The li' 1 layer is studied here. Observing living (roots) 
or de ad plant material (pine needles, twigs and barle pieces, moss stems andleaves, bracleen petioles 
andleaflets, etc ... ), soil fauna (living animaIs, boilles, faeces) and microflora (bacteria, algae, fungi) 
sets the pro minent place of mycorrhizal associate mycelia (Cenococcum geophilum, several basidio
mycctes) and activity of soi l animaIs (epigeic earthworms, phthiracarid and euphthiracarid oribatid 
mites, enchytraeidae for the main part) in the studied layer. Bacterial development, which was sig
nificant in the L2 layer, now seems to be strongly depressed. 
Key words: Litter decomposition, Pinus sylvestris, moder humus, soil fungi, soil bacteria, soil fauna, 
myconhizal fungi, Cenococcum geophûwn, ectomycorrhizae, N ematoda, Testacea, Enchytraeidae, 
Oriba tei, Collembola, Lumbricidae, trophic relationships. 
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7. Appendix: Légendes des figures (1-144) 

7.0. Abréviations et explications générales 

Longueur du trait = 50 {Lm, à l' exception des figures 1 à 11 Oll le trait représente une longueur de 
lmm. 

BMLP = montage dans le bleu de méthyle-lactophénol. 
CLP = montage dans le chloral-lactophénol. 
LN = observation en lumière naturelle. 
CP = observation en contraste de phase. 

7.1. Tri à la loupe binoculaire (figs. 1-11) 

Fig. 1. Déjections d 'oribates à l'intérieur d'une aiguille de pin. 
Fig. 2. Pénétrations d' enchytréides ~L l'intérieur d'une aiguille de pin, avec dépôt de déjections. 
(-+) = enchytréides . 
Fig. 3. Déjection de type A (limaces ?). 
Fig. 4. Déjection de type B (isopodes ?). 
Fig. 5. Déjection de type C (lombrics). 
Fig. 6. Racine longue de pin mycorhizée par Oenococcum geophilum en deçà de sa zone de croissance 
et portant deux racines courtes mycorhizées par le même champignon. 
Fig. 7. Racine longue de pin avec apex en croissance et portant deux mycorhizes de type différent 
(mycorhize noire à Oenococcum geophilum et mycorhize brun-orangé à basidiomycète). 
Fig. 8. Mycorhizes roses ~L basidiomycète. 
Fig. 9. Sclérote de Oenococcum geophilum. 
Fig. 10. Déjection de type C d'oll sortent des hyphes de Oenococcum geophilum. 
Fig. 11. Racine longue de pin dont la croissance est stoppée et l'apex mycorhizé par Oenococcum 
geophiltt'l11 . 

7.2. Aiguilles de Pinus sylves tris (figs. 12-19) 

Fig. 12. Hyphes larges de Oenococcum geophilum, hyphes étroites du basidiomycète des mycorhizes 
brun-orangé, développement bactérien entre les hyphes. Epiderme et hypoderme transformés en 
stroma fongique mélanisé sous le manchon. CLP, CP. 
Fig. 13. Hyphes étroites à parois incrustées du basidiomycète des mycorhizes brun-orangé, hyphes 
larges à repousses intra-hyphales. CLP, CP. 
Fig. 14. Bactéries en voie de lyse. BMLP, CP. 
Fig. 15. Tissu de transfusion transformé en bouillie avec développement bactérien. Présence de 
corps bruns. CLP, CP. 
li'ig. 16. Couche d'algues unicellulaires sous l 'hypoderme, de part et d 'autre d' un stomate. CLP, CP. 
Fig. 17. Réseau d'hyphes enchevêtrées dans le mésophylle juste sous l'hypodenne. CLP, CP. 
Fig. 18. Réseau mixte d'hyphes à croissance longitudinale et d'hyphes enchevêtrées. CLP, CP. 
Fig. 19. Réseau d'hyphes enchevêtrées en voie de lyse. CLP, CP. 

7.3. Racines et mycorhizes de Pinus sylves tris (figs. 20-31) 

Fig. 20. Mycélium extra-mycorhizien. Passage d ' une zone à parois incrustées à une zone à parois 
presque lisses. CLP, CP. 
Fig. 21. Idem. Cyst ide portée par une hyphe mycélienne. CLP, CP. 
Fig. 22 . Mycélium extra-mycorhizien. Hyphes mélanisées à parois incrustées. CLP, LN. 
Fig. 23. Idem. Passage d'une zone mélanisée à une zone hyaline sur la même hyphe. CLP, CP. 
Fig. 24. Manteau prosenchymateux en coupe transversale. CLP, CP. 
Fig. 25. Accumulation de boules brunes dans les cellules du cortex. CLP, CP. 
Fig. 26. Manteau prosenchymateux en coupe tangentielle. Anses d'anastomose (---7-) . CLP, CP. 
Fig. 27. Filet de Hartig. CLP, CP. 
Fig. 28. Invasion du cylindre central par les hyphes du basidiomycète des mycorhizes brun-orangé. 
CLP, CP. 
Fig_ 29. Vue d'ensemble en coupe. Couches de la paroi, coeur. CLP, CP. 
Fig. 30. Détail de la paroi. CLP, CP. 
Fig. 31. Détail du coeur. CLP, CP. 

7.4. Brindilles de Pinus sylvestris (figs. 32-36) 

Fig, 32. Attaque du bois du type pourriture molle. BMLP, LN. 
Fig. 33. Coexistence bactéries-champignons à l'intérieur des trachéides. BMLP, CP. 
Fig. 34. Tissus corticaux envahis par un champignon formant des rhizomorphes blancs. CLP, CP. 
Fig. 35. Site à bactéries. CLP, CP. 
Fig, 36. Pseudo-parenchyme de Oenococcum geophilum à la surface de l' écorce. CLP, CP. 
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7.5. Ecorce de Pinus sylves tris (figs. 37-39) 
Fig. 37. Emballage d'hyphes de Cenococcum geophilum autour d'un fragment mince. CLP, CP. 
Fig. 38. Développement bactérien dans une fissure de l'écorce. CLP, CP. 
Fig. 39. Fragment épais, perforations d'origine fongique dans un débris de paroi cellulaire (-'J>-) . 
CLP, CP. 

7.6 . Divers Pinus sylvestris (fig. 40) 
Fig. 40. Hyphes fongiques intra-cellulaires dans l'aile de la graine, dépôts de pigments dans certaines 
cellules. BMLP, LN. 

7.7. Pieds feuillés de Pseudoscleropodium purum (figs. 41-51) 
Fig. 41. Hyphes fongiques remplissant l'intérieur des cellules. BMLP, LN. 
Fig. 42. Invasion des cellules par des bactéries en bâtonnets. BMLP, LN. 
Fig. 43. Fragmentation et condensation du cytoplasme fongique. BMLP, LN. 
Fig. 44. Attaque irrégulière des parois. BMLP, LN. 
Fig. 45. Parois régulièrement amincies et transparentes, hyphes de basidiomycète il, l'intérieur des 
cellul es. BMLP, l,No 
Fig. 46. Hyphes vides de basidiomycèt e à l'intérieur des cellules. CLP, CP. 
Fig. 47. Hyphes vivantes de basidiomycète. (-'J>-) = pseudo-perforat ion. CLP, CP. 
Fig. 48. Kystes d'amibes il, l'intérieur des cellules. CLP, CP. 
Fig. 49 . Trophozolte. (-'J>-) = pseudo-perforation. CLP, CP. 
Fig. 50. Développement bactérien. CLP, CP. 
Fig. 51. Développement d'algues cyanophycées. CLP, CP. 

7.8 . Pieds feuillés de Pteridium aquilinum (figs. 52-59) 
Fig. 52. Epiderme supér ieur subsistant seul entre les nervmes . CLP, CP. 
Fig. 53 . Développement bactérien dans les cellules épidermiques et les cel lul es de gard e des stomates. 
BMPL, LN. 
Fig. 54. Hyphes fong iques vides . CLP , CP. 
Fig. 55. Pénétration d'hyphes ci e Cenococcum geophilum dans les cellul es épidermiques. CLP, LN. 
Fig. 56. Idem, perte de ]a mélani sation . CLP, LN. 
Fig. 57. Invasion du parenchym e pm' des bactéri es. CLP, CP. 
Fig. 58. Micro-organismes non identifiés . CLP, CP. 
Fig. 59. Perforations dans les paroi s causées par une attaque ancienne du type pourriture moll e. 
(-'J>-) = hyphe fong iqne vivante eneore présente. BMLP, LN. 

7.9. Akènes de Betula pubescens (fig. 60) 
Fig. 60. Hyphes hyalin es d'hyphomycète et hyphes mélanisées de Cellococcum geophilum à la sur
face des ailes . BMLP, LN. 

7.10. Mucus (figs. 61-65) 
Fig. 61. Hyphes hyalines vivantes . CLP, CP. 
Fig. 62. Pullul ation bactéri enn e en périphérie. CLP, CP. 
Fig. 63. Zone à hyphes mélani sées. CLP, CP. 
Fig. 64. Hyphes hyalines en voi e de lyse. CLP, CP. 
Fig. 65. Invasion bactérienne. CLP, CP. 

7.11 . Rhizomorphes (figs. 66-67) 
Fig. 66. Rhizomorphe sortant d'un fragment d'écore de pin en coupe transversale. CLP, CP. 
Fig. 67. Rhizomorphe d'Odol1tia b1:color. (->-) = cystide ayant perdLl ses cristaux d'oxalate de cal
cium. CLP, CP. 

7.12. Divers (figs. 68-69) 
Fig. 68. Filaments de soie d'araignée. CLP, CP. 
Fig. 69. Chrysomonaclines enkystées transportées par une antenne de coll embole. Intense dévelop
pement bactéri en. CLP, CP. 

7.13. Protozoaires (figs. 70-73) 
Fig. 70. Trophozoïte (l'amibe tL l' intéri eur de l 'emballage fongique de déjections d'enchytréides. 
BMLP, LN. 
Fig. 71. Thèqu e de Phrygal1ella acropodia dans le tub e di gestif d' un enchytréide. CLP, CP. 
Fig. 72. Thèque de Nebela collaris, idem. CLP, CP. 
Fig. 73. Thèque de Corythion dubium renfermant des colonies bactérienn eS, i dem. CL P , CP. 
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7.14. Rotifères (fig. 74) 
Fig. 74. Microflore intestinale. CLP, CP. 

7.15. Enchytréides (figs . 75-89) 
Fig. 75. Fragment de feuill e de mousse dans l'intestin, parois en voi e de lyse. CLP, CP. 
Fig. 7G. Amas d'aréoles (provenant de trachéides de pin) et d'hyphes vides de basidiomycète. CLP, 
CP. 
Fig. 77 . Hyphes hyalin es en voie de lyse. CLP, CP. 
Fig. 78. Amas de cristaux (l'oxalate de calcium provenant d'hyphes hyalines incrustées de basidio
mycHe. CLP , CP. 
F ig. 79. Co lonie bactrri enne en voie de lyse. CLP, CP. 
Fig. 80. Thèque de Trinema sp. en voie de lyse. CLP, CP. 
Fig. 81. Thèque d'Euglypha sp. , idem. CLP, CP. 
Fig. 82 . Thèque de Plwyganella acropodia, idem. Les grains de quartz subsi stent intacts. CLP, CP. 
]<'ig. 83. Exo-exine des sacs aérifères du pollen de pin en core reconnaissable. CLP, CP. 
Fig. 84. Amas granul eux provenant de l'exine de pollen de pin lysée dans l'intestin des en chytréid es, 
fragments d'hyphes fongiques m élan isées de Ce11ococcum geoplülw11 . CLP, CP. 
Fig. 85. Déjections d'orib ates. CLP, CP. 
Fig. 8G. Aut re déject ion ci e la mésofaune, dispersée dans l'intestin. CLP, CP. 
Fig. 87. Colonie viable d'algues chlorophycées. CLP, CP. 
Fig. 88. Microflore intestinale, type morphologique différent de ce que r on trouve chez Cognettia 
sphagnetorum. CLP, CP. 
Fig. 89. Spores de cha mpi gnons transportées sur le tégument. CLP, CP. 

7.16. Oribates (figs. 90- 91) 
Fig. 90. PhthiracaTus sp ., déjection II, parois végéta les à contour net. CLP, CP. 
Fig. 91. Idem, déject ion III, parois végéta,les à conto ur flou, brunissement des zones les plus internes. 
CLP, CP. 

7.17. Collemboles (figs. 92-102) 
Fig. 92. Folsomia manolachei, hyphes hyalines en voie de lyse, aréoles provenant de trachéides de 
pin. CLP, CP. 
Fig. 93. Parisotoma Ilotabilis, septicémie. CLP, CP. 
F ig. 94. Pseudosinella te'rricola, hyphes fong iqu es hyalines (lysl'es) ct mélanisées (parois intactes) 
toupées en petits morceaux. CLP, CP. 
Fig. 95. Idem, spores mélall isées plus ou moins brisées. CLP, CP. 
Fig.9G. Idem, hyphes hyalines lysées, amas de cristaux d'oxalate de calcium. CLP, CP. 
Fig. 97 . Idem, passage cl' une zone à hyphes ü parois intactes (centre de la photo) à une zone à parois 
lysées (à dro ite et à gauche de la photo). CLP, CP. 
Fig. 98. H'illemia anopllthalma, hyphes hyalines de basidiomycète en voie de lyse. CLP, CP. 
Fig. 99. Idem, bactéries en voie de lyse. CLP, CP. 
Fig. 100. Lepidocyrtus lanuginosus, algues chlorophycées (parois v id es) mêlées à des bactéries. CLP, 
CP. 
Fig. 101. llIegalothorax minimus, pelotes fécales en formation dans l'intestin. CLP, CP. 
Fig. 102. Parisotoma notabilis, bactéries transportées sm une patte . CLP, CP. 

7.18. Larves de sciarides (fig. 103) 
Fig. 103. :JIatériel végétal provenant du pin (aréoles) en voie de lyse. CLP, CP. 

7.19. Cadavres (fig. 104-115) 
Fig. 104. Déjections d'oribates de petite taille ~~ l'intérieur d'un cadavre de Phtltiracams sp. CLP, 
CP. 
Fig. 105. Déjections <fenchytréides à l 'intérieur d'un cadavre de Chamobates sp .. CLP, CP. 
:Fig. lOG. Hyphes fongiques vivantes d'hyphomycète ~~ l'intérieur d'un cadavre d'Oppia subpectinata. 
CLP, CP. 
Fig. 107. Hyphes fon giques vivantes et mortes i~ l'intérieur d'un cadavre de Platynothrus peltifer. 
CLP, CP. 
Fig. 108. Hyphes mélanisées de Cenococcwn geophilwn à l'intérieur d'une patte d' un cadavre de 
Rhysotn'tia duplicata. CLP, CP. 
Fig. 109. Hyphes mélallisées de Cenococcum geophilum et bactéri es à l'intérieur d' un cadavre de 
Rhysotritia duplicata. CLP, CP . 
Fig. 110. Oribatula tibialis, attaque de la cuticule par les hyphes de Cenococwm geophilwn. CLP, CP. 
Fig. 111. Chamobates sp. , attaque de la cuticule par des hyphes d'hyphomycète. CLP, CP. 
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Fig. 112. Développement du basidiomycète des mycorhizes brun-orangé à l'intérieur d'un cadavre 
de Rhysotritia duplicata. CLP, CP. 
Fig. 113. Bactéries à l'intérieur d' un cadavre de Platynothrus pelti fer, ressemblant à celles de la mi
croflore intestinale. CLP, CP. 
Fig. 114. Oribatula tibialis, actinomycètes contre la face interne de la cuticule. CLP, CP. 
Fig. 115. Basidiomycète des mycorhizes roses à l'intérieur du cadavre d'un acarien gamaside. CLP, 
CP. 

7.20. Déj ections de type A (limaces?) (figs. 116-118) 
Fig. 116. Mésophylle d' aiguilles de pin. Cellules vides mais parois intactes. CLP, CP. 
Fig. 117. Micro-site à bactéries. CLP, CP. 
Fig. 118. Micro-site à cyanophycées chroo coccales. 

7.21. Déjections de t ype B (isopodes ?) (figs. 119-122) 
Fig. 119. Micro-site à, algues (chlorophy cées). CLP, CP. 
Fig. 120. Déjections d'oribates à l'intérieur d'une cavité. CLP, CP. 
Fig. 121. Colonie bactérienne en voie de lyse. CLP, CP. 
Fig. 122. Passage du tissu de transfusion des aiguilles de pin (droite de la photo) à du matériel végé
tal finement broyé (déjection de lombric) . CLP, CP. 

7.22. Déjections de type C (lombrics) (figs. 123-128) 
Fig. 123. :Matériel végétal provenant dll pin, broyé finement mais irrégulièrement. CLP, CP. 
Fig. 124. Déjection d'oribate. CLP, CP. 
Fig. 125. Micro-site à cyanophycées chroococcales. CLP, CP. 
Fig. 126. Développement bactérien en surface. CLP, CP. 
Fig. 127. Déj ections d'oribates phthiracarides ou euphthiracarides iL l'intérieur d'une galerie. CLP, 
CP. 
Fig. 128. Parois fongiques hyalines en voie de lyse. CLP , CP. 

7.23. Déj ections minérales (figs. 129- 132) 
Fig. 129. Bactéries à la surface d'un grain de quartz. CLP, CP. 
Fig. 130. Hyphes fongiques hyalines vides agglomérant des particules minérales. CLP, CP. 
Fig. 131. Agglutination de particules argileuses et limoneuses autour d'hyphes fongiques morts. 
CLP, CP. 
Fig. 132. Fragments d'hyph es de Ce?IOCOCCU'ln geophilum. CLP, CP. 

7.24. Déjections d'enchytréides (figs . 133-136) 

Fig. 133. Emballage des déjections par le basidiomycète des mycorhizes brun-orangé. CLP, CP. 
Pig.134. Idem, hyphes incrustées . Développement d' algues cyanophycées filamenteuses. CLP, CP. 
Fig. 135. Hyphes du basidiomycète des mycorhizes roses dans l 'emball age des déjections. CLP, CP. 
Fig. 136. Colonie de cyanophycées chroococcales . BMLP, LN. 

7.25. Déjections d 'oribates (figs. 137-142) 
Fig. 137. Persistance des parois mélanisées de Cenococcum geophilum. CLP, CP. 
Fig. 138. Brunissement du matériel végétal finement broyé à l'intérieur des déjections. CLP, CP. 
Fig. 139. Parois cellulaires reconnaissables dans une déjection de grande taille (broyage plus grossier). 
CLP, CP. 
Fig. 140. Persistance des boules brunes observées dans certaines aiguilles. CLP, CP. 
Fig. 141. Développement d'algues cyanophycées à la périphérie. CLP, CP. 
Fig. 142. Développement bactérien intense à l'intérieur de dé jections de petite taille. CLP, CP. 

7.26. Déjections de sciarides (figs. 143-144) 
Fig. 143. Restes d'épiderme de pin (cellules de garde des sto mates). CLP, CP. 
Fig. 144. Développement d' algues cyanophycées à la périphérie. CLP, CP. 
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