N

N

Comparaison des ectomycorhizes naturelles entre le
hétre (Fagus sylvatica) et 2 lactaires (Lactarius blennius
var viridis et Lactarius subdulcis). I. Caractéristiques
morphologiques et cytologiques
A Prévost, Jc Pargney

» To cite this version:

A Prévost, Jc Pargney. Comparaison des ectomycorhizes naturelles entre le hétre (Fagus sylvatica) et
2 lactaires (Lactarius blennius var viridis et Lactarius subdulcis). 1. Caractéristiques morphologiques
et cytologiques. Annales des sciences forestieres, 1995, 52 (2), pp.131-146. hal-00882985

HAL Id: hal-00882985
https://hal.science/hal-00882985

Submitted on 11 May 2020

HAL is a multi-disciplinary open access L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
archive for the deposit and dissemination of sci- destinée au dépot et a la diffusion de documents
entific research documents, whether they are pub- scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
lished or not. The documents may come from émanant des établissements d’enseignement et de
teaching and research institutions in France or recherche francais ou étrangers, des laboratoires
abroad, or from public or private research centers. publics ou privés.


https://hal.science/hal-00882985
https://hal.archives-ouvertes.fr

Ann Sci For (1995) 52, 131-146 131
© Elsevier/INRA

Article original

Comparaison des ectomycorhizes naturelles
entre le hétre (Fagus sylvatica) et 2 lactaires
(Lactarius blennius var viridis et Lactarius subdulcis).
l. Caractéristiques morphologiques et cytologiques.
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Résumé — Lactarius blennius var viridis et Lactarius subdulcis forment avec les racines du hétre
des ectomycorhizes lisses qui présentent des différences importantes au niveau de leur organisa-
tion : les manteaux montrent des structures différentes et le réseau de Hartig, normalement déve-
loppé chez L subdulcis. est discontinu dans l'autre espece. Chez les 2 mycorhizes, des laticiferes
sont abondants dans le manteau et des hyphes intracellulaires se développent dans les cellules raci-
naires du hétre. L'ectomycorhize a L subdulcis est fréiquemment infectée par un ascomyceéte dont fes
hyphes sont présentes tant au niveau du manteau que dans le cortex racinaire.

ectomycorhize / Lactarius | Fagus sylvatica /| morphologie / ultrastructure

Summary — Comparison of natural ectomycorrhizas between beech (Fagus sylvatica) and 2
fungi (Lactarius blennius var viridis and Lactarius subdulcis). I. Morphological and cytological
characteristics. Lactarius blennius var viridis and L subdulcis form smooth ectomycorrhizas with beech
roots. These mycorrhizas present large differences in organization. Fungal mantles show different
structures. The Hartig net is normally developed in L subdulcis and is discontinuous in the other species.
Both mycorrhizas contain many laticifers and infracellular hyphae in the root cell of beech. L subdulcis
mycorrhizas are frequently infected by an ascomycete whose hyphae are present equally in the man-
tle and the root cortex.

ectomycorrhiza /Lactarius /Fagus sylvatica / morphology / ultrastructure

* Correspondance et tirés a part
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INTRODUCTION

Selon les plantes hétes, la mycorhization
peut étre plus ou moins importante. Le hétre
présente un trés fort taux de mycorhization
puisque 100% des racines courtes corres-
pondent a des mycorhizes. Celles-ci sont
de couleur, de taille et de morphologie trés
variées. Elles peuvent étre lisses et de cou-
leur orange, brune ou noire, montrer un
manteau hérissé de soies blanches ou
noires, caractéristiques de Cenococcum,
présenter un mycélium frangeant formant
un feutrage blanc créme ou un mycéiium
cotonneux doré, porter des cordons ou des
spinules comme chez les Tuber (Prévost,
1992).

Les mycorhizes lisses sont élaborées
essentiellement par des lactaires et des rus-
sules. Les laticiferes fonctionnels qui carac-
térisent les carpophores des lactaires sont
également présents dans les manteaux des
mycorhizes édifiées a partir de ces cham-
pignons. Diverses études cytologiques ont
permis de mieux connaitre la structure de
ces mycorhizes (Luppi et Gautero, 1967 ;
Voiry, 1981 ; Minzenberger et al, 1986 ;
Agerer, 1987 ; Brand, 1993).

Dans le présent travail, nous nous pro-
posons de comparer 2 mycorhizes de lac-
taires fréquentes chez le hétre en décri-
vant les aspects macroscopiques et
cytologiques qui permettent de dégager
les points communs aux 2 mycorhizes et
des particularités propres a l'une et a
I'autre. Cette premiére approche est le
début d'un travail conduisant a une
meilleure connaissance du fonctionnement
des mycorhizes de lactaires. Elle sera ulté-
rieurement suivie et complétée par des
études plus spécifiques concernant la cyto-
physiologie des interfaces hétre—lactaires,
les relations mycorhize—sol par l'intermé-
diaire des rhizomorphes et par |'étude du
suivi de |'évolution saisonniére des 2 myco-
rhizes.

MATERIEL ET METHODES

Des racines de hétre sont prélevées sur des
arbres adultes agés de 80 a 100 ans dans une
hétraie située en forét de Haye prés de Nancy
(Meurthe-et-Moselle) et dans les bois de Vau-
villers (Haute-Sadne) a une centaine de kilo-
metres de Nancy dans une chénaie-hétraie. Les
2 stations sont sur sol brun lessivé. Les préléve-
ments sont réalisés aux pieds des arbres, la ol se
trouvent une multitude de racines courtes dont
la présence pourrait étre due & un écoulement
le long du tronc des précipitations interceptées
(Aussenac, 1975, cité par Riedacker, 1981).

Techniques de microscopie électronique
a balayage

Des racines portant des mycorhizes sont fixées
par le glutaraldéhyde a 2,5% dans le tampon
cacodylate a pH 7,2 pendant 2 h, rincées dans le
tampon, puis post-fixées par tétroxyde d'osmium
0,5% dans le tampon pendant 1 h.

Aprés ringage par I'eau distillée, déshydrata-
tion par l'acétone et passage au point critique,
les échantillons subissent une métallisation a I'or
et sont observés sur un microscope électronique
a balayage «Hitachi S 2500».

Techniques de cytologie photonique

Des coupes transversales réalisées a main levée
sont colorées pendant 15 min par le réactif de
Lugol afin de visualiser le latex fongique (Luppi et
Gautero, 1967 ; Voiry, 1981).

Des coupes semi-minces (200 a 300 nm
d'épaisseur) sont réalisées a partir des objets
destinés a |'observation en microscopie électro-
nique a transmission. Recueillies sur lame de
verre, elles sont colorées par le bleu de toluidine
a 1% dans 2,5% de Na,COj (pH 11,6). Elles per-
mettent de contrdler I'état de mycorhization des
racines avant I'observation en cytologie ultra-
structurale.

Les coupes semi-minces peuvent étre éga-
lement colorées par le Soudan lll, colorant des
lipides et des substances résiniferes (Dop et
Gautier, 1928 ; Lison, 1960) et qui marque éga-
lement le latex des plantes supérieures (de Fay,
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1981). Aprés traitement par le Soudan Ill et
lavage, les coupes sont colorées par le bleu de
toluidine afin de visualiser les tissus fongiques et
racinaires.

Microscopie électronique a transmission

Les mycorhizes sont coupées longitudinalement
sous la loupe binoculaire dans une goutte de
fixateur (glutaraldéhyde a 2,5% dans un tampon
phosphate 0,1 M a pH 7,2 ou cacodylate 0,1 M
au méme pH). Selon leur taille, elles sont débi-
tées en 2 ou 4 morceaux. Certaines mycorhizes
ont ainsi pu étre étudiées jusqu'a 20 mm de
I'apex.

Les objets sont fixés pendant 6 h a la tem-
pérature de la glace fondante. Aprés plusieurs
ringages par le tampon de fixation, ils sont mis a
rincer au froid toute une nuit dans le méme
milieu.

La post-fixation est effectuée pendant 1 h par
le tétroxyde d'osmium a 2% dans le tampon uti-
lis€ initialement.

Les échantillons sont soigneusement rincés
a l'eau distillée, déshydratés par des bains d'acé-
tone en concentrations croissantes, puis impré-
gnés dans la résine de Spurr. Afin d'obtenir une
meilleure inclusion, limprégnation est de longue
durée (minimum 20 j).

Des coupes minces (60 a 80 nm), réalisées
sur un ultramicrotome Porter Blum, sont recueillies
sur des grilles en cuivre-rhodium. Les coupes
sont contrastées par |'acétate d'uranyle et le
citrate de plomb. Elles sont observées au micro-
scope électronique Zeiss 902.

RESULTATS

Etude morphologique

L'ectomycorhize a Lactarius blennius
var viridis (planche 1, fig 1)

Elle est principalement récoltée dans 'hu-
mus et dans 'horizon A1 mais tres rarement
plus profondément.

C'est une mycorhize orangée, ramifiée,
pyramidale, lisse, a apex clair, de type C1
selon la classification de Voiry (1981).
Quelques hyphes émanent parfois du man-
teau. De méme couleur que la mycorhize,
des rhizomorphes s'y rattachent. Les latici-
feres forment un réseau blanc visible par
transparence.

En microscopie électronique a balayage,
la mycorhize montre une surface bosselée
(planche 1, fig 10). Cet aspect du manteau
parait constant sur toute la mycorhize. Les
craquellements présents localement cor-
respondent a de nouvelles ramifications en
cours de formation (planche 2, fig 11). Des
hyphes sont préséntes a la surface du man-
teau (planche 2, fig 11).

L'ectomycorhize a Lactarius subdulcis
(planche 1, fig 6)

Elle est principalement récoitée dans I'hori-
zon A1, quelquefois dans I'horizon A2, mais
rarement dans I'humus. Elles ne cohabitent
jamais avec d'autres mycorhizes.

C'est une mycorhize jaune orangé, trés
ramifiée, lisse, a apex légérement plus clair,
de type C1 selon la classification de Voiry
(1981). Quelques hyphes émanent du man-
teau. Des rhizomorphes de méme couleur
que la mycorhize y sont parfois associés.
Les laticiféeres sont difficilement visibles par
transparence. Les trés jeunes mycorhizes
sont beaucoup plus claires que les myco-
rhizes agées dont elles sont issues. Les
mycorhizes de grande taille prennent une
couleur brune a leur base.

En microscopie a balayage, la surface
du manteau montre une juxtaposition
d'hyphes de grande taille, plus ou moins
écrasées (planche 2, fig 12). Cette struc-
ture est présente sur toute la mycorhize.
Des hyphes isolées ou des groupes
d'hyphes émanent du manteau (planche 2,
fig 13).
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Etude en microscopie photonique

L'ectomycorhize a Lactarius blennius
var viridis

Elle montre un manteau limité extérieure-
ment par une substance qui se colore par le
bleu de toluidine (planche 1, figs 2 et 3).
Les strates les plus internes du manteau
présentent des plages sombres correspon-
dant a des composés polyphénoliques par-
ticulierement importants a l'apex de la myco-
rhize (planche 1, fig 2). Les laticiféres sont
mis en évidence dans le manteau, par le
réactif de Lugol (planche 1, fig 4) et par le
rouge Soudan lll (planche 1, fig 5).

Le réseau de Hartig apparait discontinu
(planche 1, fig 3) ; il est présent jusqu'a la
troisieme couche de cellules corticales.

L'ectomycorhize a Lactarius subdulcis

Elle montre un manteau composé de 2 par-
ties (planche 1, fig 7). A I'extérieur, les
hyphes sont grosses et a contenu clair ; a
l'intérieur, elles sont de petite taille et ont
un contenu dense. Le manteau est séparé
des cellules corticales par des couches de
composés polyphénoliques plus nom-
breuses a l'apex que dans les autres parties.
L'utilisation du réactif de Lugol met en évi-
dence la présence de laticiferes dans le
manteau interne des mycorhizes (planche 1,
fig 8).

Le réseau de Hartig est bien visible et
peut s'insinuer jusqu'a la troisieme couche
de cellules corticales (planche 1, fig 7). Ii
est continu et unisérié.

Des hyphes d'un champignon ascomy-
cete, reconnaissable a la présence de corps
de Woronin de part et d'autre des septa
(planche 1, fig 9), sont associées aux myco-
rhizes.

Etude en microscopie électronique
a transmission

L'ectomycorhize a Lactarius blennius
var viridis

Le manteau est de type pseudoparenchy-
mateux. Sur les coupes longitudinales
comme sur les coupes transversales, les
hyphes montrent des diamétres trés diffé-
rents (planche 3, fig 4). Le manteau se dif-
férencie en plusieurs zones.

Extérieurement il est limité par une sub-
stance, peu opaque aux électrons, qui isole
les hyphes de la rhizosphére (planche 3, fig
14 ; planche 4, fig 16). Des hyphes de petite
section y sont incluses. Le plus souvent
dégénérescentes, elles sont parfois vivantes
et plurinuclées (planche 4, fig 16).

Sous cette zone externe, les hyphes
montrent progressivement des sections qui
s'agrandissent, d'une pan, et, d'autre part,
des interfaces qui s'amincissent (planche

Planche 1. Fig 1. Macrophotographie de la mycorhize a L blennius portant des rhizomorphes (fleches).
Figs 2-5. Coupes semi-minces de la mycorhize a L blennius. 2. Coupe dans la zone apicale : le man-
teau limité extérieurement par une substance colorée par le bleu de toluidine (S) et intérieurement par
des polyphénols (ph) renferme des laticiféres (L) (x 1600). 3. Coupe dans une zone sous-apicale : le
réseau de Hartig apparait discontinu (RH) (x 650). 4. Latex des laticiferes (L) coloré par le réactif de
Lugol (x 2500). 5. Latex des laticiféres (L) coloré par le Soudan lil (x 1600). Fig 6. Macrophotographie
de la mycorhize a L subduicis. Figs 7-9. Coupes semi-minces de la mychorhize a L subdulcis. 7.
Coupe d'une zone sous-apicale montrant les 2 zones du manteau (ME et Mi) et le réseau de Hartig (RH)
continu (x 500). 8. Coupe dans la zone apicale, colorée par le réactif de Lugol : les laticiféres (L) sont
nombreux dans la manteau interne (x 250). 9. Des hyphes d'ascomycéte reconnaissables par les
grains de Woronin (W) sont associées a la mycorhize (x 1600).
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Planche 2. Figs 10-11. Mycorhize a L blennius. 10. Aspect de la surface du manteau apical (x 500).
11. Craquellements du manteau dans la zone latérale de la mycorhize (fleches) et hyphes de la sur-
face du manteau (téte de fléche) (x 180). Figs 12-13. Mycorhize a L subdulcis. 12. Aspect de la sur-
face du manteau apical (x 700). 13. Jeunes ramifications et hyphes émanants du manteau (x 180). Les

traits correspondent a 50 um.

3, fig 14). Leur cytoplasme trés vacuolisé
peut renfermer de nombreuses vésicules le
long des parois (planche 4, fig 17). Cette
zone intermédiaire est limitée intérieure-
ment par des hyphes de taille réduite

(planche 4, fig 14) trés vacuolisées (planche
4, fig 18).

Le manteau interne est constitué
d'hyphes vivantes peu vacuolisées et de
taille réduite (planche 4, fig 14). Les inter-
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Planche 3. Fig 14. Coupe transversale dans la manteau a L blennius. La transition entre le manteau
externe (ME) et le manteau interne (M) s'effectue progressivement par une zone intermédiaire (ZI). Des
bandes de composés polyphénoliques (ph) sont présentes dans le manteau interne (x 3 000). Fig 15.
Coupe transversale dans le manteau a L subdulcis. La séparation entre le manteau externe (ME) et le
manteau interne (MI) est nette. Des laticiferes, ici dépourvus de contenu cellulaire (L), et des composés
polyphénoliques (ph) sont présents dans le manteau interne (x 3 000). Les traits correspondent & 10 um.

faces sont plus fines que celles des hyphes les hyphes ou forment des empilements
des autres zones. D'étroites bandes de com- dans lesquels chaque place reste séparée
posés polyphénoliques sont présentes dans des autres par de fines parois moins denses
le manteau interne. Elles s'insérent entre aux électrons. Les formes multiples des
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bandes polyphénoliques sont le reflet des
contraintes exercées par les hyphes
(planche 4, fig 14).

Les laticiferes sont présents a différents
niveaux du manteau (zones intermédiaire
et interne). Les grandes vacuoles renfer-
ment du latex opaque aux électrons et
repoussent en position pariétale le cyto-
plasme dont la densité électronique rend
difficile I'observation d'organites (planche
4, fig 19).

Le réseau de Hartig est discontinu
(planche 4, fig 20). Cependant les hyphes
sont parfois séparées par une succession
d'articles de trés petite section et qui pour-
raient correspondre a des ramifications
d'une méme hyphe (planche 4, fig 21). Le
réseau peut également émettre des digita-
tions en direction des cellules corticales
dégénérescentes (planche 4, fig 22) qui
peuvent aboutir a des pénétrations dans les
cavités cellulaires (planche 4, figs 23 et 24).

Les cellules corticales sont trés vacuoli-
sées. Leur cytoplasme peut renfermer
quelques organites : mitochondries, réticu-
lum endoplasmique (planche 4, fig 20). Il
est souvent réduit & une étroite bande parié-
tale et dense, dans laquelle les structures
sont difficilement identifiables (planche 4,
figs 20 et 21). Des composés polyphéno-
liques peuvent s'accumuler dans les
vacuoles, sous forme de granulations
denses localement condensées (planche
4, fig 23).

L'ectomycorhize a Lactarius subdulcis

Le manteau se différencie en 2 zones : 'une
interne, l'autre externe. L.e manteau externe
est pseudoparenchymateux et constitué de
4 ou 5 assises d'hyphes montrant parfois
de grande section (planche 3, fig 15). A
I'apex ces hyphes sont vivantes (planche
5, fig 25), mais se vacuolisent rapidement et
leur cytoplasme dégénére dans la région
sous-apicale de la mycorhize (planche 3,
fig 15). Le manteau interne est prosenchy-
mateux et constitué de 5 & 10 assises
d'hyphes présentant des sections variées.
Elles renferment de petites vacuoles et un
cytoplasme important (planche 3, fig 15 ;
planche 5, fig 27). Des vésicules bordent
fréquemment le plasmalemme avec lequel
elles paraissent étre en contact (planche 5,
fig 27).

Des composés polyphénoliques sont
présents dans le manteau interne (planche
3, fig 15). lis forment des plages plus ou
moins importantes qui sont fragmentées
par la pénétration d'hyphes dont le contenu
peut apparaitre trés dense (planche 5,
fig 28).

Les laticiféres montrent des sections
allongées. Beaucoup sont dépourvus de
contenu cellulaire (planche 3, fig 15), mais,
dans certdins cas favorables, le latex est
préservé et apparait sous forme de globules
clairs bordés de cytoplasme trés dense aux
électrons (planche 5, fig 29).

Planche 4. Figs 16-24. Mycorhize a L blennius. 16. Les hyphes du manteau externe peuvent étre
vivantes et renfermer plusieurs noyaux (N) ; elles sont incluses dans une substance (S) qui limite
extérieurement le manteau (x 7 000). 17. Grandes hyphes de la zone intermédiaire renfermant de
nombreuses vésicules (v) le long des parois (x 13 000). 18. Petites hyphes vacuolisées de la zone inter-
médiaire (x 7 000). 19. Laticiferes (L) de la zone intermédiaire a contenu dense aux électrons (x 9 000).
20. Aspect du réseau de Hartig discontinu (RH}) ; les cellules corticales (CC) peuvent encore renfermer
des organites identifiables (fleches) (x 8 000). 21. Les grosses sections d’hyphes du réseau peuvent
étre séparées par des hyphes de petites sections (x 8 000). 22. Amorce d'une pénétration d'hyphe du
réseau (RH) dans une cellule corticale (CC) (x 15 000). 23. Hyphe du réseau (RH) pénétrant dans les
cellules corticales voisines (CC) (x 3 000). 24. Hyphe intracellulaire (HI) issue du réseau de Hartig (RH)
et située dans une cellule corticale (CC) de la premiére assise des cellules racinaires (x 7 000). Les traits
correspondenta 1 um.
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Des hyphes d'Ascomycéte sont fré-
guemment observées dans le manteau
interne, soit isolément, soit groupées
(planche 5, fig 26). Elles sont reconnais-
sables par la présence de grains de Woro-
nin et par I'existence d'une couche parié-
tale périphérique, dense aux électrons
(planche 5, fig 26).

Le réseau de Hartig est continu, unisérié,
formé d'hyphes vivantes (planche 3, fig 15).
Les coupes tangentielles au réseau mon-
trent la présence d'invaginations pariétales
et révélent la complexité des structures fon-
giques intercellulaires (planche 5, fig 30).
Le réseau est bordé par des cellules corti-
cales trés souvent dégénérées dont le cyto-
plasme est réduit a une étroite bande parié-
tale, dense aux électrons (planche 3, fig 15)
et dont la vacuole peut renfermer des com-
posés polyphénoliques soit épais, soit
condensés en gouttelettes le long du tono-
plaste (planche 5, fig 31).

Des hyphes d'Ascomycéte sont égale-
ment identifiables grace aux grains de Woro-
nin qu'elles renferment (planche 5, fig 32 ;
planche 6, fig 36), et a la couche pariétale
périphérique (planche 5, fig 32 ; planche 6,
fig 37). Elles possédent de nombreux
noyaux (planche 6, figs 34 et 35), d'abon-
dantes vacuoles et de multiples organites
(planche 6, figs 35 et 36). Elles occupent
des positions variées : a l'apex entre des
cellules corticales dépourvues de réseau
(planche 6, fig 36) et dans les zones éloi-
gnées de l'apex au niveau du réseau

(planche 5, fig 32) ou sous le réseau
(planche 5, fig 33). Elles peuvent devenir
intracellulaires par rupture des parois cel-
lulaires (planche 6, fig 34) et envahir les cel-
lules corticales tant a I'apex (planche 6, fig
37) que dans les zones plus éloignées
(planche 6, figs 33 et 35). Dans les cellules
apicales, la présence d'organites indique
que le cytoplasme est vivant (planche 6, fig
37). Au niveau des zones éloignées de
I'apex, les hyphes d'Ascomycéte sont entou-
rées par des dépdts denses issus de la
dégénérescence du cytoplasme et de l'ac-
cumulation des polyphénols vacuolaires
(planche 6, fig 35).

DISCUSSION

Les 2 mycorhizes sont lisses, sans orne-
mentations. Le manteau de I'ectomycorhize
a L subdulcis est nettement composé de 2
parties, un manteau externe et un manteau
interne alors que celui de I'ectomycorhize
a L blennius présente une structure diffé-
rente avec un passage progressif du man-
teau externe & un manteau interne par une
zone de transition.

Les hyphes du manteau externe de l'ec-
tomycorhize a L subdulcis, directement en
contact avec le sol, sont souvent mortes et
écrasées. Une structure similaire est éga-
lement décrite chez les mycorhizes a L
deterrimus (Mizenberger et al, 1986 ; Age-
rer, 1987) et L picinus (Agerer, 1987) asso-

Planche 5. Figs 25-32. Mycorhize a L subdulcis. 25. Surface du manteau externe apical (ME) en
contact avec les particules du sol (SL) (x 6 000). 26. Présence d'hyphes d'un Ascomycete (A) dans le
manteau interne (M!) et reconnaissables par les grains de Woronin (W) et une couche pariétale dense
(fleches) (x 4 000). 27. Hyphes du manteau interne montrant des vésicules (v) le long de la paroi
(x 16 000). 28. Les composés polyphénoliques du manteau interne peuvent étre traversés par des
hyphes a contenu trés dense (x 4 000). 29. Laticiferes (L) dans le manteau interne (x 4 000). 30.
Coupe tangentielle du réseau de Hartig (RH) (x 4 000). 31. Hyphe intracellulaire (HI) ; la cellule corti-
cale renferme des polyphénols (ph) sous forme de gouttelettes (x 3 000). 32. Hyphe d'Ascomycéte (A)
séparée des hyphes du réseau de Hartig (RH) par une couche pariétale dense (fleches) (x 3 000). Les
traits correspondent a 1 um.
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ciées a |'épicéa. En revanche, l'ectomyco-
rhize a L blennius est isolée du sol par du
matériel qui pourrait étre une production
mucilagineuse des hyphes. La présence
de mucilage est signalée dans de nom-
breuses mycorhizes a lactaires : chez L
flexuosus, L piperatus, L vellereus, L chry-
sorrheus (Luppi et Gautero, 1967), chez L
volemus (Voiry, 1981), enfin chez L velle-
reus (Brand, in Agerer, 1987). Une telle
substance, réfringente et superficielle, est
également décrite dans la mycorhize a
Boletus edulis avec le chéne (Luppi et Gau-
tero, 1967) ; mais dans ce cas la couche
mucilagineuse est traversée par de nom-
breuses hyphes frangeantes.

Si Voiry (1981) pensait que la présence
d'un mucilage est un caractére commun a
toutes les mycorhizes de lactaires, nous
montrons ici, comme Agerer (1987) et Brand
(in Agerer, 1987), que le manteau des myco-
rhizes de lactaires peut présenter des struc-
tures différentes selon les espéces. Il est
vrai que lorsqu'une couche mucilagineuse
est présente a la surface d'un manteau lisse,
nous pouvons dire qu'il s'agit d'une myco-
rhize de lactaire, mais la réciproque n'est
pas vérifiée.

Les laticiferes sont inégalement répartis
dans le manteau et ont un latex abondant et
bien conservé par la fixation chez L blen-
nius ; ils sont nombreux chez L subdulcis,
bien visibles en microscopie photonique,
mais le latex s'observe difficilement en
microscopie électronique a transmission du
fait de sa mauvaise conservation lors de la

fixation qui pourrait étre due a une diffé-
rence de fluidité par rapport au latex de L
blennius ; le latex se présente alors sous
forme de masses alvéolées. Des images
identiques ont été décrites par Miizenberger
(1991) dans des laticiferes de mycorhizes de
L deterrimus/Picea abies. Le latex des lati-
ciferes pourrait avoir un role protecteur. Le
vélutinal, sesquiterpéne instable, est un
constituant majeur du latex des carpophores
de plusieurs espéces de lactaires (Favre-
Bonvin et al, 1982 ; Sterner et al, 1983, cités
par Sterner et al, 1985), et les sesquiter-
pénes jouent un rdle protecteur contre les
prédateurs (Sterne et al, 1985 ; Wicklow,
1988).

Dans les 2 mycorhizes étudiées, le
réseau progresse entre 2, 3 ou 4 couches
de cellules corticales ; il n'atteint jamais l'en-
doderme. Le réseau de Hartif formé par L
subdulcis est continu, unisérié, alors que
celui formé par L blennius est, au contraire,
discontinu, trés intimement lié aux struc-
tures pariétales des cellules corticales. lls
ne sont jamais présents au niveau apical.
Des coupes tangentielles au réseau de Har-
tig montrent que les cloisons ou septums
observés en coupes longitudinales sont en
fait des replis de 'hyphe sur elle-méme (Bla-
sius et al, 1986 ; Kottke et Oberwinkier,
1986, 1987 ; Melville et al, 1988 ; Massi-
cotte et al, 1990).

Des pénétrations intracellulaires sont
souvent observées au niveau des premiéres
cellules corticales mortes ou trés dégéné-
rescentes. Toutefois des organites peuvent

Planche 6. Figs 33-37. Mycorhize a L subdulcis. 33. Les hyphes d’ascomycéte peuvent étre inter-
cellulaires (A) dans le réseau de Hartig (RH) puis intracellulaires (Ai) dans une cellule corticale (CC)
sous le réseau ; des grains de Woronin (W) sont visibles (x 4 000). 34. Hyphes intracellulaires d'as-
comycéte (Ai) passant de cellule a cellule en subissant un étranglement fléches) ; de nombreux
noyaux (N) sont visibles (x 4 000). 35. Hyphe intracellulaire d'Ascomyceéte entourée par d'abondants
dépdts polyphénoliques (ph) ; Ia aussi les noyaux fongiques (N) sont nombreux (x 4 000). 36. Hyphe
d'Ascomycete (A) entre les cellules corticales jeunes (CC) de I'apex de la mycorhize ; les grains de Woro-
nin (W) permettent son identification (x 5 000). 37. Hyphes intracellulaires d'Ascomycéte (Ai) dans
les jeunes cellules racinaires de I'apex de la mycorhize (x 6 000). Les traits correspondent a 1 um.
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encore étre présents mais sont apparem-
ment peu actifs. De telles pénétrations sont
fréquemment signalées dans d'autres ecto-
mycorhizes (Atkinson, 1975 ; Giltrap, 1982 ;
Harley et Smith, 1983 ; Godbout et Fortin,
1985 ; Kottke et Oberwinkler, 1986b ; Miin-
zenberger et al, 1986 ; Wong et al, 1990).
L'agression ne se fait jamais contre des cel-
lules actives. Il s'agirait donc d'un sapro-
phytisme. Giltrap (1982) constate que la
croissance de nombreuses espéces de lac-
taires n'est pas inhibée par des polyphé-
nols (acides tannigue et gallique). Ce com-
portement est comparable a celui des

L. BLENNIUS I .

champignons saprophytes. Les lactaires en
produisant des polyphénol-oxydases péné-
treraient plus fréquemment que les autres
champignons mycorhiziens dans les cel-
lules corticales. Ceci est confirmé par Lin-
deberg (1948) qui a constaté de fortes réac-
tions d'oxydation avec plusieurs espéces
de lactaires dont L flexuosus qui posséde
la méme structure que L blennius (Luppi et
Gautero, 1967).

Dans l'ectomycorhize a L subdulcis, un
ascomycete est systématiqguement observé
dans tous les prélevements des 2 stations.
Brand (1987, 1993) signale également la

SUBDULCIS

Fig 38. Ultrastructures
comparées des myco-
rhizes a Laclarius blen-
nius et L subdulcis.
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présence d'un Ascomycéte dans ce type de
mycorhize. Il s'agit de Leucoscypha leuco-
tricha, de la famille des Humariacées, qui
colonise les litieres forestieres en décom-
position (Dennis, 1968) et qui peut s'associer
également avec les ectomycorhizes a L
rubrocinctus et a L fuliginosus. Ces triples
associations ne sont pas rares sur les
racines de hétre (Brand, 1987). Elles exis-
tent également chez les Coniféres ou l'on
peut observer la présence simultanée de
Chroogomphus ou Gomphidius avec Suillus
ou Rhizopogon (Agerer, 1990). Cependant,
il s'agit de 4 genres appartenant a la classe
des Basidiomyceétes, les 3 premiers rele-
vant de |'ordre des Bolétales. Ce sont, dans
ce cas, des champignons plus proches les
uns des autres que les lactaires et les Asco-
mycetes.

L'Ascomycéte ne peut apparemment pas
étre considéré comme un champignon sym-
biotique. Il peut coloniser des cellules
vivantes a l'apex, mais il est beaucoup plus
souvent observé dans des cellules mortes
ou en voie de dégénérescence. Il pourrait en
revanche contribuer a favoriser I'établisse-
ment de l'ectomycorhize (Brand, 1993).

En conclusion, les 2 mycorhizes étudiées
possédent les caracteristiques des ecto-
mycorhizes. Elles montrent cependant I'une
et l'autre des structures spécifiques qui ne
permettent pas de donner une structure type
des mycorhizes de lactaires (fig 38).

L'ectomycorhize a L blennius se carac-
térise par le développement d'un manteau
qui apparait particuliérement protecteur pour
les cellules racinaires et par un réseau de
Hartig plus lache que celui de l'autre ecto-
mycorhize.

La structure de I'ectomycorhize a L sub-
dulcis est plus classique. Cependant cette
mycorhize se caractérise par la présence
d'une autre souche fongique. Son abondant
développement aux différents niveaux de
la mycorhize refléte I'importance de ce
champignon dont la présence doit modifier

profondément la symbiose entre L subdulcis
et les racines du hétre.
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