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DESCRIPTION ET DYNAMIQUE DES MILIEUR FORESTIERS

SYMBIOSE MYCORHIZIENNE
ET NUTRITION MINERALE

Moise BEREAU - ELIANE LOUISANNA - AGNES DE GRANDCOURT - JEAN GARBAYE

Dés le XIX® siécle, les mycorhizes ont fait 'objet de descriptions et d’études de distribution sur
le globe. Le mot “symbiose” fut utilisé pour la premiére fois par Allemand Frank (1877) pour
qualifier la coexistence d’organismes différents. De Bary (1887) y ajouta la notion de gradation
de relation entre un hote et un parasite qui peut étre destructif ou toléré. C’est encore Frank
(1885) qui décrivit les ectomycorhizes des arbres forestiers de la zone tempérée et les interpréta
en termes de symbioses. Il est actuellement admis que la symbiose mycorhizienne est une asso-
ciation obligatoire et a bénéfice réciproque entre une racine de plante et un champignon, les
avantages pour les deux partenaires devant outrepasser les colts de fonctionnement. Ceci est
vrai pour la majorité des plantes terrestres et pour la totalité des plantes ligneuses, dont en
particulier les arbres forestiers.

Les champignons mycorhiziens, éléments de la population de microorganismes de la rhizosphére,
sont incapables de photosynthése et sont complétement dépendants, pour les substances carbo-
nées, de la plante qu’ils colonisent. Ils fournissent en retour de I'azote, du phosphore et d’autres
substances minérales qu’ils sont capables de mobiliser grace a leurs connexions hyphales avec
le sol. De ce fait, la symbiose mycorhizienne est activement étudiée pour ses effets bénéfiques
sur la croissance des plantes et son rdle potentiel en agriculture et foresterie.

La classification des mycorhizes est basée sur le type de champignon associé, selon que celui-ci
est asepté, c’est-a-dire Zygomycéte de l'ordre des Glomales, ou septés, et alors Ascomycéte ou
Basidiomycéte (Smith et Read, 1997). On distingue trois groupes principaux d’associations :

— les ectomycorhizes qui transforment les racines latérales a structure primaire en les
revétant d’un manteau fongique. Les hyphes pénétrent également la racine en formant dans le
cortex un systéme intercellulaire complexe appelé réseau de Hartig avec peu ou pas de pénétra-
tion cellulaire (photos 1 et 2, p. 81). Ces symbiotes généralement spécifiques sont cultivables en
laboratoire.

— les endomycorhizes, anciennement dénommées Mycorhizes a Vésicules et Arbuscules
(MVA) et actuellement Mycorhizes a Arbuscules (MA), a colonisation intracellulaire corticale. Elles
forment des arbuscules, des vésicules ou des hyphes spiralées. Ces symbiotes, a vie saprophy-
tiqgue réduite, sont peu spécifiques, ne se cultivent pas et ne sont visibles qu’aprés coloration
(photo 3, p. 81).

— les ectendomycorhizes a manteau réduit ou absent qui possédent un réseau de Hartig
bien développé et des hyphes qui pénétrent dans les cellules racinaires.

Par ailleurs, certaines plantes (Ericales, Monotropacées, Orchidacées) constituent un groupe parti-
culier hébergeant des mycorhizes a Ascomycétes ou Basidiomycétes avec colonisation intracellu-
laire. Manteau et réseau de Hartig peuvent étre présents ou absents.
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Ce sont les endomycorhizes a arbuscules qui sont de loin les plus répandues a la surface du
globe. Elles concernent 80 % des plantes vertes, ligneuses ou herbacées, parmi les mousses,
fougéres, gymnospermes et angiospermes. Ce type de symbiose est apparu trés tét, en méme
temps que les premiéres plantes terrestres. La diversité spécifique des champignons endomyco-
rhiziens est faible, avec quelques dizaines d’espéces seulement reconnues a ce jour.

Les ectomycorhizes, par contre, ne concernent qu’une catégorie beaucoup plus restreinte d’es-
péces végétales, toutes des gymnospermes et angiospermes ligneuses, et tout particuliérement
les arbres forestiers sociaux des régions tempérées et boréales (Pinacées, Fagacées, Bétulacées,
Salicacées, Myrtacées). Elles sont apparues tardivement au Crétacé lors de la grande radiation
évolutive des Pinacées et des Angiospermes. La diversité des champignons formant des ectomy-
corhizes est énorme, avec au moins plusieurs milliers d’espéces connues.

Contrairement aux foréts tempérées et boréales, les foréts tropicales humides sont trés largement
dominées par la symbiose endomycorhizienne a arbuscules. Cependant, certains genres d’arbres
appartenant aux familles Dipterocarpacées (en Asie du Sud-Est), Césalpiniacées (en Afrique) ou
Myrtacées (en Amérique du Sud) sont a ectomycorhizes. Ils manifestent généralement un tempé-
rament social et présentent une distribution zonale, sur les sols les plus pauvres, au sein des
foréts tropicales humides.

Dans cet article, nous aborderons le statut symbiotique (mycotrophie) de la forét tropicale
humide de Guyane francaise et le role des partenaires fongiques dans la nutrition minérale de
différentes essences. Nous évoquerons également le rble que les mycorhizes peuvent indirecte-
ment jouer dans la structure et la régénération de la forét.

Nota : Pour davantage d’informations sur le role joué par les ectomycorhizes dans le fonction-
nement et la gestion des écosystémes forestiers tempérés, nous renvoyons le lecteur au numéro
spécial 1997 de la Revue forestiére frangaise intitulé “Champignons et mycorhizes en forét”.

MYCOTROPHIE EN FORET TROPICALE HUMIDE DE GUYANE FRANCAISE

Sur le Plateau des Guyanes, la forét est caractérisée par la diversité des espéces qui la compo-
sent et par des sols a pH acide, pauvres en éléments minéraux, particuliérement le phosphore
et l'azote.

Avec les méthodes classiques de coloration spécifique des endomycorhizes (Kormanik et
Mc Graw, 1982) sur prélévements racinaires, le statut symbiotique de 75 espéces d’arbres appar-
tenant a 28 familles botaniques a été étudié. Ces essences, au stade de semis ou d’adultes, ont
été choisies sur des sols représentatifs de la région : sols ferrallitiques sur substrats granitiques
(Bariteau et Geoffroy, 1989), sols ferrallitiques sur schistes Bonidoro (Boulet, 1990), podzols
(Turenne, 1977), cordon littoral sableux, sédiments détritiques continentaux et sols sableux inon-
dables.

Il a été observé chez les espéces étudiées (Béreau et al, 1997a) une nette dominance de l'en-
dotrophie. Les familles telles que les Césalpiniacées, Euphorbiacées, Lauracées, Myrtacées et
Tiliacées, ectomycorhizées dans diverses régions (tempérées, africaines, néotropicales) ne le sont
pas en forét de Guyane francaise (Alexander et Hogberg, 1986 ; Béreau et al., 1997b).

Deux familles d’arbres cependant, les Polygonacées (genre Coccoloba) et les Nyctaginacées
(genre Neea) hébergent des ectomycorhizes.
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Les sables blancs ou podzols tropicaux, généralement trés pauvres, sont considérés comme
porteurs d’essences forestiéres ectomycorhizées (Janos, 1980 ; Anderson, 1981 ; Kubitzky, 1989).
Cest le cas en Amazonie brésilienne, tandis qu’en Guyane francaise, sur des sols de méme type,
dominent 4 Césalpiniacées : Dicorynia guianensis Amshoff, Dimorphandra polyandra Benoist,
Eperua falcata Aublet, Recordoxylon speciosum (Benoist) Norm. et Mart. et une Humiriacée
Humiria balsamifera (Aublet) Saint-Hilaire, qui n’hébergent que des endomycorhizes.

Généralement, les sources d’inoculum disponibles dans le sol sont d’une grande variabilité
(spores, fragments racinaires mycorhizés, hyphes du sol), et il est difficile de distinguer leur
contribution relative dans la colonisation racinaire. Les endomycorhizes observées se caractéri-
sent par la présence de mycélium intra et extra-cellulaire, d’hyphes ccenocitiques intra-cellulaires
enroulées en pelotons spiralés, de vésicules et de rares arbuscules qui, selon Janos (1984), sont
en effet éphéméres ou inexistants. Ces endomycorhizes correspondent au type Paris décrit par
Gallaud en 1905, les structures spiralées constituant les interfaces de contact entre les symbiotes
qui jouent un rdle fonctionnel dans la nutrition minérale (Smith et Smith, 1990).

NUTRITION MINERALE ET SYMBIOSE MYCORHIZIENNE

La forét guyanaise étant constituée de nombreuses espéces, cela oblige a effectuer un choix des
espéces a étudier, pour lequel les critéres ont porté sur 'importance économique, l'intérét écolo-
gique, la facilité d’accés au pied-meére, la production réguliére de graines ainsi que les bons taux
de germination naturelle et provoquée en pépiniére expérimentale.

Aprés quelques généralités sur les relations entre endomycorhizes et nutrition minérale des
plantes, nous présenterons quelques résultats expérimentaux récents concernant la différence de
comportement, de deux espéces a endomycorhizes, vis-a-vis du phosphore du sol.

Généralités

Les mécanismes d’action de base des endomycorhizes ont été postulés dés 1957 par Mosse,
décrivant leur role dans l'acquisition des ressources minérales. Gerdemann en 1964 a démontré
que dans les sols pauvres, particulierement en phosphore, les mycorhizes a arbuscules augmen-
taient la croissance. L’acquisition minérale par des plantes endomycorhizées a fait I'objet de
nombreux et plus récents articles dont celui de Clark et Zeto en 2000.

Sur les sols acides, la croissance des plantes peut étre limitée par un grand nombre de facteurs
chimiques particuliers et par leurs interactions : faible capacité d’échange, toxicité aluminique,
carence en phosphore, calcium, potassium et certains autres oligoéléments.

Dans beaucoup de cas, on assiste soit a une modification morphologique des racines avec
formation d’un chevelu, soit a leur colonisation par des endomycorhizes favorisant la croissance
de ces plantes (Marschner et Dell, 1994 ; Clark, 1997), quand la balance entre apport minéral du
champignon et colt en carbone lié a cette présence se traduit en termes de bénéfice pour le
végétal (Fitter, 1991 ; Nielsen et al., 1998). Les endomycorhizes réduisent de plus I'absorption et
accumulation de minéraux toxiques.

On sait que la symbiose mycorhizienne joue un role majeur dans la nutrition minérale des
plantes dans la plupart des écosystémes forestiers et particulierement dans les foréts tropicales
humides ol le phosphore, distribué de fagcon hétérogéne, est souvent présent en faible quantité
dans les sols (Vitousek et Denslow, 1986 ; Raaimakers et Lambers, 1996). Le phosphore est un
des éléments nutritifs les plus importants pour la croissance des plantes car il intervient dans de
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nombreux processus métaboliques : biosynthése des acides nucléiques et des membranes, photo-
synthése, respiration et régulation des enzymes. C’est aussi I’élément dont la concentration dans
la plante est la plus fortement augmentée par la symbiose endomycorhizienne (Bolan, 1991 ;
Smith et Read, 1997). Cependant, généralement, lintensité de la colonisation racinaire par les
champignons symbiotiques est réduite quand le niveau de phosphore augmente dans le sol et
devient ainsi directement disponible pour la plante (Dickson et al., 1999).

Les effets bénéfiques de la symbiose racinaire sont assurés par la phase intra-racinaire du cham-
pignon et par la présence d’hyphes extra-racinaires de faible diamétre, se ramifiant dans le sol
et jouant un role essentiel dans l'acquisition du phosphore. Elles évoluent a grande distance et
atteignent des zones non accessibles aux racines (Jakobsen, 1995 ; Bago et al., 1998) augmen-
tant ainsi les surfaces d’échange entre la plante et son environnement. Les hyphes ont aussi la
possibilité d’acquérir d’autres minéraux comme l'azote, le soufre, le calcium, le magnésium, le

potassium, le zinc et le cuivre mais les informations dont on dispose sont plus limitées a ce
sujet.

L’utilisation de systémes expérimentaux compartimentés isolant racines et mycélium, ainsi que le
suivi d’éléments marqués comme 32P (Johansen et al., 1993) ont permis de démontrer le trans-
port de cet élément minéral par le mycélium externe. Les aspects écophysiologiques de l'acqui-
sition du phosphore par les mycorhizes et de leur utilisation par les plantes ont été abordés par
Koide (2000), démontrant une grande variabilité d’efficience d’acquisition et d’utilisation du
phosphore selon les espéces végétales.

De surcroit, l'activité phosphatase des endomycorhizes mise en évidence par des colorations
spécifiques est reconnue dans la solubilisation du phosphore organique des sols, augmentant
ainsi l'acquisition (Tisserant et al., 1993 ; Boddington et Dodd, 1998).

Mycorhizes et acquisition de phosphore chez deux Césalpiniacées
de la forét tropicale humide de Guyane francaise

Il existe relativement peu de recherches sur la diversité et le fonctionnement des mycorhizes des
arbres néotropicaux. Des travaux d’inventaire sont en cours sur le Plateau des Guyanes, au
centre du Guyana, ol des ectomycorhizes ont été trouvées en altitude (Monts Parakaima) sur
une Césalpiniacée du genre Dicymbe (tribu des Amherstieae) inexistante en Guyane francaise
(Henckel et al., 2002).

Les teneurs en phosphore des feuilles des espéces forestiéres guyanaises sont extrémement
faibles, 400 a 800 ug par gramme de matiére végétale séche (Guehl et al., 1998) ; pourtant on
observe une prédominance des endomycorhizes dont l'intérét le plus largement reconnu est l'ac-
quisition de phosphore et son transfert aux plantes colonisées (Smith et Read, 1997). En milieu
naturel, la plupart des espéces ont des endomycorhizes dans la majorité des habitats et il est
impossible de trouver des individus non colonisés, ce qui complique la quantification de la
contribution fongique dans la nutrition minérale des plantes ainsi que I’étude de leurs méca-
nismes d’action.

La mise au point de modéles expérimentaux en conditions semi-contrdlées (serres tunnel) avec
des sols et techniques d’inoculation standardisés a permis la comparaison du comportement

d’individus issus de germination de graines, croissant sur sols stérilisés a la vapeur humide
(témoin) et inoculés artificiellement avec du broyat de racines d’arbres adulte.

s

Suite a une premiére phase d’investigations, des résultats importants ont été obtenus : une
augmentation de croissance par rapport aux témoins fortement modulée par le climat lumineux
(intensité de 'ombrage) a été observée sur semis dans nos conditions expérimentales avec une
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FIGURE 1 PARAMETRE DE CROISSANCE, COLONISATION MYCORHIZIENNE
ET CONCENTRATION EN PHOSPHORE
PAR SEMIS DE DICORYNIA GUIANENSIS ET EPERUA FALCATA

APRES 9 MOIS D’EXPERIMENTATION

Po : teneur initiale en phosphore assimilable du sol expérimental ; P1 et P2 : apport croissant de P (1,5 et
3 fois Po) ; M- : traitement témoin ; M+ : traitement mycorhizé ; a, b, c : valeurs avec des lettres identiques
ne sont pas significativement différentes (Plus Petite Différence Significative de Fisher ; p < 0,05, Analyse de
variance a un facteur).
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Césalpiniacée, ’Angélique, Dicorynia guianensis Amshoff (Béreau et al, 1997b ; Béreau et al.,
2000), démontrant que les colits en substances carbonées fournies au champignon pour son
développement sont largement compensés par les apports minéraux de ce dernier (augmentation
du taux de phosphore des feuilles).

Afin de vérifier si cette croissance était liée a une augmentation de la teneur en phosphore des
plantes, et quel était le role des endomycorhizes dans l'acquisition du phosphore, ces para-
métres ont été comparés, sur semis en serre, chez cette espéce et sur le Wapa, Eperua falcata
Aublet, une autre Césalpiniacée.

Ces deux essences ont des caractéristiques écologiques et des systémes de dispersion de graines
contrastés. Les racines sont de faible diamétre (0,3 mm) et trés ramifiées chez ’Angélique mais
de diamétre plus important (1 mm et plus) chez le Wapa ; elles ont servi respectivement d’ino-
culum.

Au sol So ayant une teneur initiale (Po) de 15 mg de P205/1oo g (méthode Duchaufour et
Bonneau, 1959), ont été ajoutées des doses croissantes (P1 et P2) d’engrais phosphaté super-
triple broyé mélangé pot par pot (P1 = 1,5 x Po ; P2 = 3 x Po). Les paramétres de croissance,
de colonisation endomycorhizienne (% de champs microscopiques avec racines colonisées), et les
teneurs en phosphore ont été analysés aprés 9 mois d’expérimentation (figure 1, p. 78).

Les endomycorhizes sont sans effet sur le Wapa : entre sujets témoins et traités, il n’y a aucune
différence dans l'acquisition de biomasse et de surface foliaire bien que les racines soient large-
ment colonisées par les champignons. Par contre, chez I’Angélique, les valeurs de ces mémes
paramétres et les teneurs en phosphore des tissus sont augmentées de fagon significative, toute-
fois sans apparition d’organes de stockage privilégié. Les semis mycorhizés de Wapa sont
capables d’absorber davantage de phosphore quand cet élément est additionné au sol (P1 et
P2), mais le niveau d’acquisition est inférieur a celui de Dicorynia guianensis.

Lors de l'analyse des structures mycorhiziennes, on observe une dominance de mycélium spiralé
chez les deux espéces : 60 % du taux de mycorhization chez le Wapa, plus de 90 % chez I’An-
gélique. Chez cette derniére espéce, le pourcentage de pelotons est trés significativement corrélé
a laugmentation de biomasse aérienne et a la surface foliaire.

L’Angélique et le Wapa représentent donc deux exemples contrastés de stratégie d’utilisation du
phosphore du sol ; les mycorhizes sont indispensables aux semis de la premiére pour I'acquisi-
tion de cet élément tandis que, chez le second, il y a amélioration des teneurs en phosphore
des tissus sans augmentation de biomasse, tout au moins jusqu’au stade observé en condition
expérimentale.

CONCLUSIONS

Les premiers résultats obtenus en Guyane francaise suggérent que les endomycorhizes jouent
probablement un role important dans la régénération naturelle de Dicorynia guianensis en amélio-
rant la croissance des semis. Au vu de ces premiéres observations et compte tenu de la diver-
sité spécifique de la forét guyanaise (traits morphologiques, écologiques et fonctionnels), la
gamme d’espéces a étudier devrait étre élargie. Les résultats pourraient conduire a une diversité
de réponses a la symbiose avec, peut-étre, des possibilités de regroupements (groupes écolo-
giques) vis-a-vis de la nutrition phosphatée. Ces nouveaux éléments contribueraient a la connais-
sance du mode de fonctionnement écophysiologique des arbres a différents stades de leur
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développement (régénération, croissance, reproduction), a différentes échelles (individus, commu-
nauté, écosystéme) et dans des conditions environnementales variées.

La diversité fonctionnelle a I’égard de l'acquisition et de l'utilisation du phosphore, ainsi que
d’autres éléments minéraux, par les arbres revét un intérét primordial dans la mise en ceuvre de
méthodes de conservation et de gestion durable des écosystémes tropicaux. Une exploitation
forestiére intensive peut entrainer un risque d’exportation d’une ressource rare comme le phos-
phore avec des conséquences sur 'évolution de I’écosystéme en termes de croissance, de struc-
ture et de stabilité.

En Guyane francaise, il y a encore peu d’informations disponibles sur l'identification des endo-
mycorhizes, mais l'utilisation de nouvelles technologies permettra, plus rapidement, la caractéri-
sation et lidentification de ceux-ci par typage moléculaire.

Ces nouvelles connaissances devraient permettre d’aborder le probléme de U'influence des commu-
nautés symbiotiques sur la diversité spécifique forestiére et leur implication dans les phéno-
ménes de structuration, de régénération, de réhabilitation de sols dégradés par des activités
humaines et éventuellement dans les phénoménes de succession (Allen et Allen, 1984).
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Photo 1 (& gauche) Racines ectomycorhizées de Coccoloba latifolia Lamark (racines courtes)

Photo 2 (a droite) Coupe transversale de racine ectomycorhizée de Neea tristis Heiml.
a : cellules corticales racinaires ; b : réseau de Hartig ; ¢ : manteau fongique

Photo 3 Structure spiralée de mycélium cceenocitique d’endomycorhize
chez Dicorynia guianensis Amshoff
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SYMBIOSE MYCORHIZIENNE ET NUTRITION MINERALE (Résumé)

En Guyane francaise ol les sols sont généralement acides et pauvres en éléments minéraux, la forét est
caractérisée par sa plurispécificité. Une approche de type écologique a montré, dans les racines des princi-
pales espéces forestiéres, la dominance d’endomycorhizes a structure intracellulaire particuliére : des hyphes
de type Paris, spiralé. Leur role dans l'acquisition du phosphore a été étudié expérimentalement chez deux
Césalpiniacées. Les semis d’Angélique, Dicorynia guianensis Amshoff, sont trés dépendants, pour leur crois-
sance et leur teneur en phosphore, des mycorhizes a mycélium spiralé ; ce type de mycélium représente plus
de 90 % de la colonisation fongique. Par contre, les semis de Wapa (Eperua falcata Aublet) forment égale-
ment des mycorhizes mais ces derniéres améliorent le statut phosphaté et sont sans effet sur la croissance
de cette espéce. Ces résultats contribuent a la compréhension du réle des symbioses endomycorhiziennes
dans le processus de régénération naturelle et ouvrent des perspectives de recherche quant a leur interven-
tion éventuelle dans le maintien de la diversité forestiére.

MYCORRHIZAL SYMBIOSIS AND INORGANIC NUTRITION [Rbstract)

In French Guiana where soils are generally acidic and poor in inorganic nutrients, a characteristic feature of
forests is the diversity of species. An ecological approach has shown that on the roots of the major forest
species there is a prevalence of endomycorrhizae that have a particular intracellular structure (spiral hyphae).
Their involvement in phosphorus uptake has been investigated experimentally in two Cesalpiniaceae. Dico-
rynia guianensis Amshoff seedlings are highly dependent on mycorrhizae with spiralled mycelium for their
growth and phosphorus content. This type of mycelium accounts for more than 9o % of fungal colonisation.
On the other hand, apa (Eperua falcata Aublet) seedlings also form mycorrhizae but while the latter improve
the phosphate status, they have no effect on the growth of this species. These results enhance our under-
standing of the role of endomycorrhizal symbioses in natural regeneration processes and open up new
research horizons as to their possible involvement in maintaining forest diversity.
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