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DIVERSITÉ DES CHAMPIGNONS
(SURTOUT MYCORHIZIENS)
DANS LES ÉCOSYSTÈMES

FORESTIERS ACTUELS

J. GUINBERTEAU - R. COURTECUISSE

La forêt peut se définir, selon le concept des types biologiques de Raunkiaer (1905), comme une
formation dominée par des phanérophytes, plantes dont la partie végétative, ligneuse et pérenne,
reste parfaitement visible lors de la “mauvaise” saison : la forêt est, par définition, formée d’arbres
ou dominée par ces derniers.

Elle constitue bien souvent le stade climacique de la dynamique végétale. On sait actuellement que
l’association symbiotique entre arbres et champignons (mycorhization) est une règle quasi générale
et qu’elle contribue à l’établissement et à la pérennité de l’écosystème forestier, de même qu’à sa
productivité. D’autre part, cette “mycotrophie” touche la majorité des végétaux (tous types biolo-
giques confondus). On pense d’ailleurs que la colonisation des terres émergées a été rendue pos-
sible, à l’échelle des temps géologiques, par ce phénomène (Pirozynski et Malloch, 1975 ; Selosse
et Le Tacon, 1995 ; Le Tacon et Selosse, 1997 dans ce numéro, p. 15).

Étroitement associés depuis les origines de la vie sur terre, les champignons et les plantes chloro-
phylliennes (dont les arbres) ont donc engendré une diversité biologique considérable, dont le
fonctionnement est complexe et naturellement équilibré.

Actuellement, la forêt naturelle (primaire) est pourtant de plus en plus rare. En région tropicale, elle
est surexploitée, voire anéantie, avant même que son étude (qualitative ou quantitative) n’ait pu être
amorcée. Une richesse biologique prodigieuse s’éteint ainsi de manière irréversible. Pour donner une
idée de cette biodiversité tropicale et de la perte subie, on peut rappeler le “record” actuellement
connu : 476 espèces d’arbres sur un hectare de la forêt de Santa Teresa, Esperito Santo, au Brésil
(d’après une étude de L. Dias Thomaz, dans une région où la forêt est actuellement réduite à 5 %
de sa surface originelle ; cité par Barry, 1996). Sous nos climats et dans la plupart des régions tem-
pérées ou industrialisées, les écosystèmes forestiers sont également exploités ; mais si leur compo-
sition floristique et leur fonctionnement sont parfois modifiés en profondeur, la préoccupation de
gestion durable, de plus en plus présente chez les gestionnaires forestiers, assure désormais sa
pérennité, son équilibre et sa richesse biologique.

Quoi qu’il en soit, les types forestiers actuels, à l’échelle planétaire, sont nombreux et variés. Nous
donnerons plus loin quelques exemples de biodiversité fongique associée à des types forestiers par-
ticuliers mais il faut aussi remarquer que les groupements de fourrés, de landes, de même que les
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microsylves des hautes altitudes et latitudes, sont proches de la forêt proprement dite (formations
dominées par des plantes ligneuses).

Si notre propos se limite aux champignons mycorhiziens, il ne faut pas oublier que d’autres types
biologiques existent dans le règne fongique. Face à la contrainte majeure que constitue leur hété-
rotrophie vis-à-vis du carbone (un des éléments essentiels de la définition du règne fongique), les
champignons apportent trois types de réponse : le saprophytisme, le parasitisme et la symbiose. Les
espèces mycorhiziques appartiennent, bien sûr, à cette dernière catégorie (comme les lichens, associa-
tion d’un champignon et d’une algue) mais les autres types participent également de la biodiversité
fongique et du fonctionnement des milieux naturels, et de la forêt en particulier.

Il est d’ailleurs intéressant de remarquer que le type biologique d’une espèce donnée n’est pas figé
une fois pour toutes. Un champignon peut commencer son existence en tant que saprophyte avant
de rencontrer son partenaire spécifique, avec lequel il établira une relation mycorhizienne, cette der-
nière pouvant laisser place, dans certaines conditions, à un mode de vie parasitaire. D’autre part,
certaines espèces mycorhiziques sont également capables d’exploiter la litière forestière (Giltrap,
1982).

DIVERSITÉ FONGIQUE ET SYSTÈMES FORESTIERS

Le terme de biodiversité désigne (d’après Ramade, 1993) le nombre des espèces vivantes qui
peuplent un lieu donné (au sens écosystémique, etc.).

Toutefois, si elle permet d’approcher la biodiversité d’une entité naturelle, une simple liste spéci-
fique reste en deçà des informations que l’on peut tirer d’une étude plus fine des espèces présentes.

Il faut en effet s’intéresser aux phénomènes d’équitabilité (importance comparable de chaque
espèce recensée), de dominance (prépondérance numérique plus ou moins grande d’une ou de
quelques espèces) et à la signification écologique de ceux-ci, témoins éventuels d’un déséquilibre
(dont la cause devra alors être recherchée).

Lorsque la connaissance d’une unité géographique ou naturelle est suffisante, on peut d’autre part
hiérarchiser les taxons, sur le plan de leur valeur patrimoniale. Cette notion, en relation avec la
constatation d’extinctions spécifiques et avec le concept de liste rouge, doit également entrer en
ligne de compte dans l’évaluation “intégrée” de la biodiversité.

Autrement dit, la notion de biodiversité n’est pas seulement quantitative, mais aussi qualitative.

Particularités des champignons en relation avec le concept de biodiversité

Or, il est bien connu que les champignons, par leur mode de vie et leurs particularités biologiques,
constituent un règne réfractaire, ou tout au moins très difficile d’accès, lorsqu’on veut en aborder
l’étude sous l’angle des évaluations quantitatives (et a fortiori qualitatives).

Envisagés dès 1953 par Haas, les principaux paramètres responsables de cette difficulté sont ana-
lysés par Courtecuisse (1988) puis par Arnolds (1995). On peut les résumer de la façon suivante, en
les étoffant de quelques éléments complémentaires, plus particulièrement relatifs aux espèces
mycorhiziques :

— les sporophores, seuls témoins directs de la présence d’une espèce donnée (le mycélium est
presque toujours enfoui et invisible — et de toutes façons, il est indéterminable dans cet état par
les moyens classiques d’investigation), sont d’apparition fugace dans la plupart des cas (quelques
heures à quelques jours, rarement davantage) ;
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— l’apparition des sporophores est l’objet d’une périodicité régie par des cycles biologiques
souvent complètement méconnus (une espèce donnée peut produire ses sporophores toutes les
x années, par “programmation” phénologique) ;

— l’apparition des sporophores est l’objet de fluctuations considérables, régies par des cycles
non biologiques, incontrôlables et imprévisibles (on pensera à l’influence climatique : l’intersection
d’une année défavorable, sur le plan hydrique par exemple, avec l’année “programmée génétique-
ment” de production des sporophores, peut faire sauter un cycle et masquer l’espèce à l’observa-
teur pour de nombreuses saisons supplémentaires) ;

— un autre problème concerne les espèces hypogées, dont les sporophores souterrains restent
invisibles, même les années fastes (sur le plan climatique et sur le plan phénologique), sauf inter-
vention aléatoire de mammifères fouisseurs et sauf démarche méthodologique particulière (fort rare).
Or, toutes les espèces hypogées sont mycorhiziques ! Ce groupe a été extraordinairement
sous-évalué, jusqu’à présent, dans les études de mycologie forestière.

La réalisation d’un inventaire mycologique relève donc du long terme. Le nombre d’années néces-
saires pour espérer avoir un aperçu à peu près complet de la mycoflore (on dit aussi fonge) d’un
site donné varie de 7 à 12 ans au moins (parfois bien plus sans doute), selon le biotope étudié ;
7 ans sont nécessaires, d’après Arnolds (1995), pour obtenir une bonne idée de la diversité fongique
en prairie. De plus, une dynamique propre (fongique) et extrinsèque (phanérogamique, c’est-à-dire
liée aux plantes supérieures, influençant forcément la fonge, par le biais de son hétérotrophie) peut
fausser les résultats.

L’évaluation patrimoniale, quant à elle, est encore plus difficile. Il faut acquérir suffisamment de recul
pour percevoir les mouvements d’aire de répartition, les raréfactions d’espèces. La notion d’extinc-
tion doit ici être prise avec la plus grande prudence. Pourtant, il est important de tenter ce type de
démarche car les champignons, comme tous les êtres vivants, sont l’objet de pressions environne-
mentales et peuvent jouer un rôle dans la protection de la nature (Arnolds, 1992b). Des listes rouges
de champignons menacés existent dans plusieurs pays européens et une première liste de ce type
vient d’être achevée en France, pour la région Nord - Pas-de-Calais (Courtecuisse, 1997). Ce type
de document peut aider à la gestion rationnelle et durable des écosystèmes naturels, par la prise
en compte des espèces les plus menacées, très importantes à préserver lorsqu’il s’agit d’espèces
mycorhiziennes ayant un rôle écologique non négligeable, en particulier dans les écosystèmes forestiers.

Mais, outre ces difficultés, surtout perceptibles à une échelle géographique relativement grande
(pour des surfaces limitées, à la fonge connue de manière plutôt satisfaisante — bien que rarement
exhaustive), il faut insister sur le fait que, d’un point de vue global, les champignons sont parmi les
moins bien connus des êtres vivants. Si le nombre d’espèces recensées avoisine 70 000, on estime
actuellement qu’un total de 1,5 million d’espèces fongiques peuplent notre planète. Cette mécon-
naissance de la biodiversité fongique et ses conséquences ont été analysées, par exemple, par
Hawksworth (1991) et Watling (1995a). L’oubli, souvent pur et simple, des champignons dans les
évaluations conservatoires et dans la réalisation de plans de gestion ou de protection de biotopes
(parfois sur de très grandes unités phyto-géographiques) est très grave, en raison de leur impor-
tance fonctionnelle. Qu’il nous soit permis d’insister à nouveau sur une des raisons de cet état de
fait : les champignons font partie d’un règne autonome (Fungi) et leur étude nécessite une approche
originale dont quelques-uns des facteurs importants ont été évoqués plus haut. Or, la plupart des
travaux d’inventaire et d’évaluation patrimoniale font appel à des botanistes, chargés, dans l’esprit
des demandeurs, d’étudier les “plantes”, dans un concept large et traditionnel. Or, les botanistes
inventorient les Vegetalia (autre nom du règne végétal). Les champignons sont donc presque systé-
matiquement omis (ou traités par des non-spécialistes, ce qui revient au même) et leur importance
passe totalement inaperçue. Il faut actuellement répéter avec force, à l’adresse des organismes
demandeurs de données inventoriales ou/et patrimoniales, que les champignons doivent être
considérés séparément, dans tous les programmes concernant la biodiversité quantitative ou/et 
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qualitative. Leur étude doit être spécialement confiée à des mycologues. Certes, cette idée
commence à être admise et plusieurs institutions ou grands organismes français et européens font
appel à des mycologues pour participer, de manière spécifique, à des programmes pluridisciplinaires
d’évaluation patrimoniale, fonctionnelle ou conservatoire. Mais cela reste, pour le moment, une mino-
rité des cas ; beaucoup d’études occultent encore purement et simplement l’aspect mycologique.

Diversité typologique des champignons mycorhiziens

Enfin, on doit signaler que toutes les espèces fongiques établissant cette relation symbiotique avec
des arbres ne répondent pas au même type de mycorhize. Si la grande majorité constitue des ecto-
mycorhizes, on rencontre également des arbres à endomycorhizes (le Frêne par exemple) et d’autres
à ectendomycorhizes (le Bouleau, en particulier avec certains champignons comme Pisolithus arrhizus).

En fait, et paradoxalement, les ectomycorhizes concernent un petit nombre d’espèces végétales (à
l’échelle du règne, les arbres de nos forêts étant cependant presque tous ectomycorhiziens) et un
grand nombre d’espèces fongiques. À l’inverse, les VAM (mycorhizes à vésicules et arbuscules)
concernent un nombre considérable de plantes (pas forcément des arbres forestiers) mais un
nombre beaucoup plus faible de champignons [souvent étrangers, d’ailleurs, aux champignons
“supérieurs” puisqu’il s’agit de Zygomycota (division caractérisée par un thalle non cloisonné, de
structure cœnocytique)].

Dans le contexte de cette note, il faut insister sur le fait que les études seront menées selon des
méthodologies très différentes, selon que l’on s’adresse à des champignons ectomycorhiziques ou
endomycorhiziques. On pourra lire l’article d’Arnolds (1992a) en ce qui concerne les méthodes relatives
aux ectomycorhiziques.

D’autre part, au sein d’un même écosystème et parfois autour d’un seul et même arbre, un phéno-
mène de succession ou même de concurrence peut intervenir entre les différents types de myco-
rhizes. Cela a été mis en évidence, par exemple, chez les Aulnes (Beddiar, 1984), les Helianthemum
(Read et al., 1977), les Eucalyptus (Lapeyrie et Chilvers, 1985 ; Chilvers et al., 1987), les Peupliers
et les Saules (Lodge et Wentworth, 1990).

Les différents types de mycorhizes et les rapports complexes et dynamiques pouvant exister entre
eux sont donc à l’origine d’une complexité fonctionnelle supplémentaire au sein des écosystèmes
forestiers, en relation avec la biodiversité fongique.

LES DÉTERMINANTS DE LA BIODIVERSITÉ FONGIQUE D’UN ÉCOSYSTÈME FORESTIER

En dehors du fait qu’elle est souvent difficile à appréhender (voir ci-dessus), la notion de diversité
fongique au sein des écosystèmes forestiers se trouve sous la dépendance de plusieurs facteurs.
Selon nos propres observations et en accord avec Darimont (1973), la composition des commu-
nautés fongiques est déterminée hiérarchiquement par :

— les formations végétales, principalement par la nature des essences-hôtes, connectées aux
symbiotes ectomycorhiziens qui leur sont liés. À ce niveau, le degré de spécificité ou de particula-
risme du champignon vis-à-vis de l’arbre sera déterminant. Nous verrons également que la maturité
du peuplement forestier pourra être prépondérante pour l’expression d’une certaine biodiversité en
champignons.

— le facteur édaphique où la nature du sol, sa composition, sa richesse en bases ou en matière
organique, son pH ou son extrême pauvreté trophique peuvent être déterminants pour régler la pré-
sence ou l’absence de certaines espèces de champignons et l’expression d’une plus ou moins
grande diversité fongique.
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— les facteurs du climat ou du microclimat (qui régissent la répartition chorologique des cham-
pignons) peuvent apporter de profondes modifications dans la mycoflore pour une même essence
sujette à différents climats ou à différentes situations altitudinales : plaine ou montagne (exemple :
Bouleau, Hêtre, etc.).

Chronologie spatio-temporelle des communautés fongiques 
et variation en fonction de l’âge des peuplements forestiers

Dans un peuplement forestier équienne, la composition spécifique des communautés de champi-
gnons varie avec le temps (Mason et al., 1983 ; Le Tacon et al., 1984 ; Dighton et al., 1985 ; Fleming
et al., 1986 ; Garbaye, 1991). En d’autres termes, tout écosystème forestier, en vieillissant, subit une
modification de sa biodiversité, donc de sa mycoflore, ce qui est également sensible dans l’expres-
sion quantitative de la fructification des espèces fongiques. Cette dynamique de la flore fongique
associée aux peuplements forestiers est un phénomène universel incontournable qui se traduit par
des séquences de succession de flore dans le temps et dans l’espace. La richesse en champignons
de l’écosystème, traduite en terme de biodiversité, évolue sans cesse ; elle n’est jamais figée et, par
conséquent, il est difficile de la quantifier de manière exhaustive, à un instant précis de l’évolution
de la forêt.

Tout observateur peut facilement constater ces changements : l’apparition d’espèces différentes de
champignons, fructifiant dans un peuplement forestier observé quelques années plus tôt, est clas-
sique. Ce remaniement qualitatif et quantitatif en fonction du temps s’accompagne d’une délocali-
sation centrifuge de la distribution spatiale des carpophores, essaimant à partir du tronc de l’arbre
en suivant préférentiellement les axes racinaires. Les premiers champignons apparus (mycorhiziens
pionniers ou “early stage fungi”) étant sans cesse repoussés vers l’extérieur, généralement à
l’aplomb de la frondaison ou légèrement au-delà, et de nouvelles espèces plus tardives apparais-
sant spontanément plus près du tronc sur des racines plus âgées (mycorhiziens tardifs ou “late
stage fungi”). La distribution spatiale et les successions temporelles des champignons, en fonction
de telle ou telle essence, ont été étudiées par différents auteurs (Becker, 1956 ; Mason et al., 1983 ;
Termorshuizen et al., 1989 ; Guinberteau et al., 1987, 1989 ; Arnolds, 1991 ; Dighton et al., 1986 ;
Deacon et al., 1983 ; Visser, 1995). Les espèces que l’on pourrait qualifier d’authentiques “early
stage fungi”, à vocation pionnière, appartiennent généralement aux genres Hebeloma, Laccaria,
Thelephora, Suillus et sont également fréquentes chez les gastéromycètes (genres Pisolithus,
Scleroderma, Rhizopogon, Melanogaster, etc.). À l’opposé, les genres plutôt reconnus comme
mycorhiziens tardifs sont Amanita, Russula, Cortinarius, Boletus, etc.

Dans le tableau I (p. 30), nous donnons un exemple de succession naturelle observée dans une
pinède expérimentale à partir d’une mycorhization artificielle.

Selon un schéma général (Dighton et Mason, 1985), on peut constater globalement un enrichisse-
ment de la biodiversité de la mycoflore jusqu’à un certain stade de maturité du peuplement fores-
tier souvent relié à la fermeture de la canopée et variable selon les essences ligneuses considérées.
Au-delà, dans la phase de vieillissement ou de sénescence de l’écosystème, il se produit un appau-
vrissement plus ou moins lent de cette biodiversité au profit d’un enrichissement sensible en
espèces saprophytes, tendant à supplanter en partie les espèces symbiotiques. Ces espèces biolo-
giquement différentes sont en étroite liaison avec l’enrichissement et l’accumulation de la litière
organique ou de la biomasse et des changements qualitatifs de la matière organique. Une corréla-
tion positive entre l’âge des arbres et le nombre des espèces de champignons lignicoles devrait être
plus vraisemblable à cause de l’accroissement de bois mort et l’augmentation de microhabitats et
l’accumulation du substrat. Cependant, la disponibilité effective en biomasse est largement influen-
cée par les pratiques d’exploitation forestière. Notons toutefois que les mycorhiziens de “stade
précoce” ou pionnier, malgré une diminution notable au fur et à mesure du vieillissement du peu-
plement, peuvent se maintenir très longtemps à l’état de “bruit de fond” et disparaissent rarement
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complètement. Ils peuvent occuper la périphérie du système racinaire en expansion même de vieux
arbres ou des zones de renouvellement racinaire suite à un traumatisme.

Cependant, la généralisation de ce schéma demande à être quelque peu modulée (Arnolds, 1991)
quant à la diminution de la biodiversité des champignons mycorhiziens dans des vieux peuplements
forestiers et en fonction du vieillissement des écosystèmes. En effet, Bendiksen (1981), en Norvège,
trouve que la diversité en espèces mycorhiziennes dans des vieux peuplements de Pinus sylvestris
n’est pas différente de celle observée dans de plus jeunes peuplements âgés de 20 ans. Par contre,
Vries et al. (1985) cités par Arnolds (1991) ont observé un nombre d’espèces mycorhiziennes dans
plusieurs peuplements adultes de Pinus (50-80 ans), sur sols sableux très pauvres, plus grand que
celui rapporté par Termorshuizen et Schaffers (1987) dans de jeunes plantations de 5 à 10 ans.

D’autre part, ces mêmes auteurs (1989) ont démontré que les phénomènes de succession et de
diversité de la mycoflore étaient non seulement liés avec l’âge des arbres, mais également avec
l’âge de la forêt, c’est-à-dire au niveau de génération du peuplement.

J. GUINBERTEAU - R. COURTECUISSE
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Tableau I Apparition chronologique de la mycoflore indigène
sur arbres mycorhizés artificiellement par Suillus et Lactarius. Plantation expérimentale Pinus pinaster (1980)

(d’après J. Guinberteau et al., 1989)

Espèces mycorhiziques
1re année

de fructification

Suillus bovinus (L. : Fr.) O. Kuntze
Rhizopogon obtextus (Spreng.) S. Rauschert (= Rh. luteolus Th. M. Fr.)
Laccaria laccata (Scop. : Fr.) Berk. & Br. 1982

Thelephora terrestris Ehr. : Fr.

Chroogomphus rutilus (Sch. : Fr.) O.K. Miller (= Gomphidius viscidus (L.) Fr.)
Inocybe curvipes P. Karsten (= I. decipientoides Peck)

1983

Tricholoma pessundatum (Fr. : Fr.) Quélet 1984

Hygrophorus hypothejus (Fr. : Fr.) Fr. 1985

Lactarius hepaticus Plowright.
Russula torulosa Bresadola

1986Russula cessans Pearson
Hebeloma sacchariolens Quélet

Russula drimeia Cooke (= R. sardonia Fr.).
Hebeloma crustuliniforme (Bull.) Quélet 1987
Clavulina rugosa (Bull. : Fr.) Schroeter

Russula turci Bresadola
Russula sanguinaria (Schum.) S. Rauschert (= R. sanguinea)

1990Amanita rubescens (Pers. : Fr.) S.F. Gray
Amanita mairei Foley

Espèces saprophytiques

Inocybe petiginosa (Fr. : Fr.) Gillet
Lacrymaria lacrymabunda (Bull. : Fr.) Patouillard (= Psathyrella lacrymabunda) 1983
Gymnopilus spectabilis (Fr. : Fr.) A. H. Smith.

Pholiota gummosa (Lasch) Singer
Mycena leptocephala (Pers. : Fr.) Gillet (= M. chlorinella (Lange.) Singer) 1987Omphalina sp.
Psilocybe sp.

Mycena seynesii Quélet
Lycoperdon perlatum Pers. : Pers. 1990



L’ensemble de ces observations suggère, d’après Arnolds (1991), qu’il est prématuré d’énoncer des
conclusions générales sur les changements dans la diversité spécifique de la mycoflore, au cours
de la succession forestière. Apparemment l’accroissement de la diversité spécifique dans les cham-
pignons mycorhiziens est plus complexe que le modèle décrit par Dighton et Mason (1985) et
dépend du traitement de la forêt (rotation, plantation ou spontané), de l’exploitation et des effets
de la pollution atmosphérique.

Les données ci-dessus concernent plus particulièrement les écosystèmes tempérés. Une étude
concernant les variations spatio-temporelles dans les communautés fongiques des forêts tropicales
humides a été publiée par Lodge et Cantrell (1995).

Nature et influence des essences forestières dans la diversité des champignons 
au sein des écosystèmes forestiers

Tout d’abord, il est assez unanimement reconnu que les champignons mycorhiziens sont plus étroi-
tement dépendants de la nature de leur environnement biotique que les champignons saprophytes,
à plus grande amplitude trophique et relativement tolérants. Même si des spécificités étroites exis-
tent également, ces derniers pourront s’adapter et coloniser souvent plusieurs sources de substratums,
d’origine forestière parfois très différente.

Plusieurs exemples peuvent illustrer cette ubiquité chez les champignons saprophytes, notamment
les communautés fongiques nitratophiles qui peuvent coloniser aussi bien les écosystèmes fores-
tiers fixateurs d’azote, que des milieux préforestiers rudéralisés, fortement enrichis en azote, les
composts végétaux ou d’origine animale, etc. À l’inverse, l’électivité des champignons mycorhiziens
est beaucoup plus forte et, si beaucoup d’entre eux sont capables de coloniser plusieurs essences,
certains peuvent être étroitement attachés et fidélisés à un seul hôte. Ces cas de spécificité étroite
concernent à la fois quelques champignons (par exemple des genres Suillus, Lactarius, Rhizopogon,
Leccinum) (Molina et al., 1992), et certaines essences, sujettes à développer un particularisme exa-
cerbé (cas de l’Aulne, du Mélèze, certains Pins de montagne : Pinus cembro, Pinus strobus, etc.)
(Engel et al., 1996). Cette spécificité étroite peut être parfois élargie à plusieurs hôtes s’il s’agit d’un
peuplement mixte ou mélangé (Molina et al., 1992).

D’autre part, il est assez difficile de définir très exactement une hiérarchie de classement entre
essences forestières, quant à leur richesse en champignons symbiotiques. Au sein des Fagacées,
ce sont certainement les Chênes (toutes espèces confondues) et le Hêtre, avec leur cortège res-
pectif de champignons quercicoles et fagéticoles, qui sont les plus riches en espèces. En montagne,
les pessières et les sapinières offrent également un maximum de diversité fongique. Cependant, une
abondante production de sporophores en sous-bois peut cacher ou dissimuler une diversité
médiocre et une relative monotonie spécifique. C’est le cas des pinèdes de substitution des régions
atlantiques qui, malgré leur tapis dense de carpophores, sont relativement peu diversifiées. La seule
présence de fourré ou d’un sous-étage de Chêne vert ou de Chêne liège peut inverser cette
tendance par un enrichissement considérable de cette biodiversité fongique (Guinberteau, 1993).

Il va de soi, également, que la nature plurispécifique d’un peuplement forestier augmente sensible-
ment la richesse de sa mycoflore. Cet enrichissement ne suit pas forcément un simple phénomène
d’addition des différentes mycoflores respectives de chaque espèce forestière, mais peut connaître
un fonctionnement synergique au sein du complexe communautaire, en équilibre avec un nombre
bien plus considérable d’espèces. Ceci est également vrai pour les communautés fongiques sapro-
phytiques. À travers la sylviculture moderne, il découle que les peuplements monospécifiques, qui
constituent des complexes communautaires homogènes, sont en général loin d’offrir une aussi
grande diversité fongique que les écosystèmes forestiers plurispécifiques, à base d’essences
mineures sur le plan économique. Ces écosystèmes marginaux sont de notables réservoirs de bio-
diversité fongique et beaucoup d’auteurs s’attachent à recenser et à souligner la richesse patrimo-
niale de ces biotopes forestiers qu’il faut conserver et même développer (Bon, 1983 ; Courtecuisse,
1986 ; Courtecuisse et Dubus, 1994).
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Facteur édaphique et diversité des communautés fongiques

Les communautés fongiques sont de mieux en mieux connues, en relation avec la typologie fores-
tière et sociologiquement mieux définies sur les bases des communautés phytosociologiques et des
unités de végétation.

Si, au sein de l’écosystème, la nature du peuplement joue un rôle prépondérant sur la composition
de la flore fongique qui lui est liée, l’impact du facteur sol reste primordial en régulant très forte-
ment la composition spécifique des communautés fongiques. L’existence d’une préférence éda-
phique de beaucoup de champignons a été maintes fois observée et mise en évidence par plusieurs
auteurs. À titre d’exemple, le cortège de la hêtraie calcicole est profondément différent de celui
d’une hêtraie de plateaux acidoclines (Bon, 1983), même si quelques espèces fagéticoles domi-
nantes se montrent tolérantes ou indifférentes vis-à-vis du sol. Danielson et Visser (1989) utilisent le
terme de “soil specificity” pour indiquer l’importance du facteur sol dans le développement des
champignons mycorhiziens. Cependant, peu d’études ont analysé finement les différentes caracté-
ristiques du sol sur la distribution des champignons à travers la fréquence des sporophores dans
différentes situations édaphiques pour une même essence forestière. Tyler (1989) a étudié la distri-
bution de 150 espèces de macromycètes les plus fréquents dans différents peuplements forestiers
(Hêtre, Chêne, Charme, Noisetier) en relation avec le taux de saturation en bases, le pH et la teneur
en matière organique du sol. Pour une majorité des espèces, il a obtenu une relation linéaire statis-
tiquement significative entre la fréquence de distribution et la variable sol, intégrant la teneur en
bases et le taux de matière organique de l’horizon humifère. Un tiers seulement des espèces étu-
diées couvrent une très large gamme édaphique. Ce même auteur a pu mettre clairement en évi-
dence, d’après les productions de sporophores, que la biodiversité des mycorhiziens était nettement
supérieure dans les sols très acides, en particulier dans les podzols de type mor. Par exemple,
Russula ochroleuca et Xerocomus badius montrent une nette prédilection pour les sols organiques.
À l’inverse, d’autres espèces de champignons montrent une préférence ou une forte dépendance
envers les sols avec un taux de saturation en bases élevé, bien développé sur mull.

Biodiversité et interaction interspécifique

La biodiversité peut aussi dépendre, à l’intérieur de chaque groupe fonctionnel (saprophyte, ectomy-
corhizien), du degré de similarité écologique ou des équivalences fonctionnelles entre espèces de la
succession (Kuyper, 1994). En d’autres termes, les interactions compétitives et d’exclusion les plus
aiguës entre champignons semblent se manifester au sein des espèces d’un même genre, ces inter-
actions étant dues en particulier aux équivalences fonctionnelles. Des champignons aux besoins nutri-
tionnels similaires ou proches ne sont pas capables de coexister, mais occupent des habitats ou
niches écologiques distincts. C’est le concept de la “ségrégation d’habitat” (Imanishi, 1949) qui inter-
vient directement sur la biodiversité de l’écosystème. À titre d’exemple, dans une plantation expéri-
mentale de Pinus pinaster mycorhizé artificiellement avec Suillus granulatus et Lactarius deliciosus,
Guinberteau et al. (1989) ont démontré une très forte exclusion interspécifique, au sein du genre
Suillus, entre Suillus granulatus et Suillus bovinus, qui s’excluent mutuellement d’un même arbre, alors
qu’inversement, Suillus granulatus et Lactarius deliciosus peuvent mycorhizer les mêmes arbres mais
sur des secteurs racinaires différents et non concurrents spatialement. Ces observations peuvent être
étendues à une foule d’exemples au sein des communautés fongiques. Murakami (1987) a bien
démontré ce phénomène dans la distribution spatiale de différentes espèces de russules qui s’excluent
mutuellement et spatialement, respectivement au sein d’un même genre et d’un même placeau.

De même, chez les champignons saprophytes, Swift (1976) suggère que, dans les derniers stades du
processus de dégradation de la matière organique, quand l’énergie et la teneur en nutriments devien-
nent des facteurs limitants, la similarité écologique entre espèces s’accroît. Il introduit le concept
“d’espèces équivalentes” qui sont fonctionnellement équivalentes et de compétitivité similaire. Il
s’ensuit une perte de diversité par compétition trophique et fonctionnelle au sein de l’écosystème.
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QUELQUES EXEMPLES DE CORTÈGES FONGIQUES LIÉS À UN TYPE FORESTIER
OU À UNE ESSENCE DONNÉE

Les propos ci-dessus appellent, en complément, quelques illustrations concrètes. Il aurait été très
intéressant d’effectuer un tour d’horizon exhaustif des études mycologiques consacrées plus parti-
culièrement à la biodiversité (descriptive et fonctionnelle) d’espèces ectomycorhiziques dans les
types forestiers du monde. Mais un tel sujet atteint une ampleur qui dépasse le cadre de cet article,
entre autres car la typologie forestière mondiale ne semble pas exister, sous forme synthétique, pour
le moment. Malgré l’intérêt qu’aurait représenté une confrontation entre les types forestiers et les
études mycologiques associées (mise en évidence des milieux particulièrement négligés, de ce point
de vue), il nous semble plus raisonnable de présenter quelques études ou quelques types de travaux,
consacrés à des écosystèmes. Ces exemples seront choisis parmi les nombreux travaux traitant de
la biodiversité fongique, parfois en relation avec les aspects écologiques ou fonctionnels et forestiers.

Exemples d’études des régions froides à tempérées

Plusieurs auteurs se sont attachés à inventorier la biodiversité fongique d’une essence ou d’un genre
phanérogamique donné. Lorsque ces plantes sont susceptibles de former des ectomycorhizes, il est
intéressant de constater le degré de liaison des partenaires fongiques avec une espèce particulière
ou avec un habitat particulier.

Dans cet ordre d’idée, les études de Watling (entre autres 1984, 1992) sont intéressantes. Elles
concernent respectivement les champignons associés aux Bouleaux et aux Saules.

Les Bouleaux, assez peu diversifiés sur le continent européen, hébergent une mycoflore assez riche
d’espèces reconnues mycorhiziques ou supposées telles. Les partenaires les plus fidèles appar-
tiennent sans doute aux genres Lactarius et Russula. Un certain nombre de cortinaires et de bolets
(s.l.) sont également (plus ou moins) strictement inféodés à cet arbre, de même qu’un tricholome
(Tricholoma fulvum). Mais beaucoup d’espèces sont plutôt tolérantes et viennent aussi sous
essences diverses. En particulier, un groupe non négligeable s’associe volontiers aux bouleaux et à
certains conifères, surtout les Épicéas. C’est le cas, en particulier, d’Amanita muscaria et de Paxillus
involutus. Les variations de cortège fongique semblent, dans le cas du genre Betula, liées à des
nuances d’habitat plutôt qu’à une espèce particulière. En effet, dans les régions tempérées au
moins, aucune corrélation stricte n’a pu être mise en évidence avec Betula pubescens ou Betula
verrucosa, les deux taxons du genre les plus répandus en Europe. Il faut peut-être émettre une
restriction bioclimatique à ce sujet car Elborne et Knudsen (1990) présentent, pour le Groenland, une
liste d’espèces associées spécifiquement à Betula pubescens. Pour cette région particulière, il s’agit
d’espèces présentes sous d’autres essences en d’autres lieux (Amanita muscaria par exemple) ou
de taxons typiquement arctiques à subarctiques (Lactarius lapponicus).

Les Saules, quant à eux, comprennent davantage d’espèces en Europe, chacune d’entre elles ayant
une spécificité écologique beaucoup plus marquée. De ce fait, on constate des corrélations plus
étroites entre certaines espèces de Salix et leurs partenaires mycorhiziens. Mais il faut également
tenir compte de la pression de sélection qu’exercent les milieux eux-mêmes sur les partenaires fon-
giques. En effet, si les saules colonisant les milieux dunaires ne sont pas les mêmes qu’en haute
montagne, il semble normal que les champignons puissent aussi être limités en amplitude écolo-
gique propre. Cela se vérifie dans la plupart des cas mais certaines récoltes d’espèces salicicoles
de la zone alpine, effectuées au bord de mer (par exemple Inocybe auricomella Kühner, récolté dans
les dunes de la région de Dunkerque en 1996 par l’un de nous - RC), montrent que ces limites sont
parfois insuffisantes pour retenir les champignons auprès de leur hôte initial. Les mécanismes per-
mettant la migration ou la venue d’un taxon donné en des points distants de plusieurs centaines de
kilomètres, dans une écologie en apparence très différente (la zone alpine et les dunes littorales sont
deux milieux extrêmes qui, peut-être, peuvent présenter certaines similitudes) et auprès d’une autre
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espèce d’un même genre phanérogamique, restent cependant totalement inconnus. Mais cet
exemple montre que la spécificité de la relation symbiotique souffre certaines limites et certaines
transgressions.

Ceci est très intéressant car, dans certaines conditions environnementales, des espèces mycorhi-
ziques peuvent quitter leur partenaire habituel pour s’associer à un autre, en fonction des essences
présentes, des conditions environnementales, de leur degré de fidélité, etc. Voir par exemple Watling
(1995b) pour des comparaisons entre l’Europe et l’Asie du Sud-Est, Alexander et Watling (1987) pour
un exemple du comportement symbiotique d’essences introduites, le Sitka. Ceci est vrai également
pour la mycoflore associée au Mélèze : Suillus grevillei peut, lorsqu’il “descend” en plaine à la suite
de son hôte normal (Larix), s’associer au Douglas, alors que Lactarius porninsis, un autre partenaire
du Mélèze, lui reste strictement fidèle quelles que soient les circonstances.

Pour revenir aux Saules, il faut remarquer que peu d’espèces sont réellement arborescentes et
qu’elles participent habituellement à des groupements de fourrés ou de microsylves (en milieu fores-
tier humide, les saules s’associent souvent à d’autres essences, telles que les aulnes, eux-mêmes
riches d’une mycoflore associée très variée). Mais, s’ils n’ont pas d’utilisation forestière directe, les
Saules et leur mycoflore symbiotique associée peuvent jouer un rôle dans la recolonisation et la
réhabilitation de sites dégradés, réamorçant ainsi une dynamique bloquée par des paramètres de
milieu.

Dans tous les cas, même si les deux exemples ci-dessus concernent des essences d’intérêt secon-
daire sur le plan forestier, l’importance des mycorhizes reste fondamentale. Il ne nous semble pas
utile de citer à nouveau les innombrables exemples d’études, connues de tous, montrant l’intérêt de
l’inoculation préalable de champignons symbiotiques sur de jeunes arbres destinés à être replantés
dans différentes situations plus ou moins défavorables (sols pauvres, dégradés, toxiques, brûlés, etc.).

Exemples d’études des régions chaudes à tropicales

Abordée beaucoup plus tardivement que les régions tempérées, la zone intertropicale fait actuelle-
ment l’objet d’investigations nombreuses dans le domaine de la biodiversité et des mycorhizes. Des
articles généraux pourront être consultés, par exemple Fassi et Moser (1991), Singh (1991), Watling
(1994), etc.

Certaines études sont consacrées aux inventaires d’espèces associées à des types particuliers de
forêts, en vue d’évaluer la biodiversité fongique, les rapports symbiotiques éventuels entre arbres et
champignons tropicaux et d’accroître la connaissance, en vue de la protection de ces milieux.

Nous citerons, par exemple, les travaux réalisés par des équipes américaines au Costa Rica et en
Colombie, sur un programme partiellement financé par la National Science Foundation (NSF), dont
les résultats sont, en particulier, d’ordre taxonomique, écologique et patrimonial (voir Carranza et
Mueller, 1996 et aussi la liste complète des publications issues de ce programme sur l’URL
http://www.nybg.org/bsci/res/hall/abstract1.html).

D’autres programmes à visée taxonomique concernent diverses régions du monde tropical forestier.
Citons, parmi d’autres et pour rester sur des exemples concernant le continent américain, les publi-
cations de la Flora Neotropica (coordonnées par le New York Botanical Garden), de la Flora of the
Guianas (éditeur en chef : A.R.A. Görts van Rijn, Utrecht), parmi lesquelles quelques contributions
mycologiques peuvent être signalées, en particulier lorsqu’elles traitent de groupes renfermant des
espèces mycorhiziques (Singer, 1970 ; Courtecuisse, 1989 ; Courtecuisse et Buyck, 1991).

Ces programmes de grande envergure sur un secteur géographique défini portent sur le long terme
et sont très fructueux. Ils permettent tout d’abord un progrès considérable des connaissances taxo-
nomiques de base, par la description de nouvelles espèces.
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Or, cette étape est nécessaire à tout prolongement de la recherche mycologique dans le domaine
de la biologie forestière, de l’écologie fonctionnelle, etc.

En effet, et c’est le second volet des apports de tels programmes, l’étude écologique et biologique
des espèces ainsi recensées et décrites permet d’aborder des programmes de gestion forestière et
surtout de réhabilitation de sites dégradés et, plus généralement, de reforestation. De nombreux
travaux sont en cours dans ce sens. Par exemple, Dodd et al. (1995) montrent que la diversité des
champignons mycorhiziens, et aussi leur diversité fonctionnelle, contribuent à la stabilité des éco-
systèmes forestiers tropicaux et à leur capacité à survivre aux perturbations. Des exemples sont
donnés de criblage de champignons mycorhiziens, pour une application à la reforestation des sites
dégradés en Asie du Sud-Est, en fonction des types de sol et des essences locales.

Ces travaux sont particulièrement importants dans le contexte actuel. Comme nous l’avons évoqué
plus haut, les menaces pesant sur la forêt tropicale sont nombreuses. Des programmes efficaces de
protection et de reforestation ne peuvent faire abstraction de ces notions.

D’autre part, dans les régions tropicales sèches ou dans les zones chaudes et arides, de tels pro-
grammes peuvent également contribuer à un meilleur maintien de la forêt qui, parfois, tend à reculer,
mettant ainsi en danger l’avenir écologique mais aussi économique et humain de secteurs très
étendus. Pour ce type de conditions écoclimatiques, on peut citer les travaux de Thoen et Ducousso
(1989), qui ont mis en évidence des ectomycorhizes, jusqu’alors inconnues, sur quelques espèces
d’arbres du Fouta Djalon (Guinée). Thoen et Ba (1989) ont étudié plus particulièrement les ectomy-
corhizes de Afzelia africana et Uapaca guineensis au Sénégal. De tels travaux pourraient déboucher
sur une meilleure gestion des franges de déserts instables.

Sur le pourtour méditerranéen, autre secteur plus ou moins chaud et aride, des études de ce type
sont également réalisées. Elles concernent plus particulièrement la régénération des forêts de
Cèdres, soumise à quelques problèmes en situation naturelle. Les travaux relatifs à cet arbre
montrent que la mycorhization artificielle n’en est guère facile ; si la méthode qui consiste à favori-
ser l’expansion d’une essence par l’accroissement de sa mycorhization est théoriquement sédui-
sante, elle peut donc aussi rencontrer certaines difficultés. Des travaux sur le Cèdre sont en cours
pour lever ces obstacles. Un inventaire des mycorhizes naturelles du genre Cedrus a été réalisé et
l’étude des conditions expérimentales nécessaires à la synthèse et au contrôle de sa mycorhization
a montré qu’il fallait prendre en compte les particularités de son système racinaire. On pourra
consulter à ce sujet, par exemple, les travaux de Abourouh (1994), Hocine et al. (1994), Nezzar-
Hocine et al. (1996).

Enfin, tout en revenant au domaine tropical à proprement parler, il faut encore souligner que ces
techniques de contrôle des mycorhizes ont souvent aussi des visées plus strictement forestières,
s’inscrivant dans les préoccupations de la filière du bois. Mais on constate de plus en plus, dans
ces travaux, une connotation mixte, à la fois forestière et environnementale, prenant en compte la
notion de reforestation et de gestion durable. Par exemple, Smits (1994) étudie les ectomycorhizes
associées aux Dipterocarpaceae, famille très importante d’arbres du Sud-Est asiatique. Si ce travail
est envisagé essentiellement sur le plan de la foresterie (rendement des plantations), il ouvre égale-
ment des horizons intéressants pour des programmes de reforestation. D’autres auteurs (par
exemple, Lee, 1989) se sont intéressés aux mycorhizes des arbres de cette famille, dont le rôle dans
la forêt asiatique tropicale résiduelle est important mais surtout dont la valeur potentielle dans la
reforestation de ces régions très dégradées pourrait être fondamentale.

CONCLUSIONS

La remarque précédente nous offre un élément de conclusion très important : si la connaissance et
la maîtrise des phénomènes de mycorhization sont sans doute une des clés de l’avenir des forêts
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mondiales, il ne faut pas oublier que la forêt que l’on reconstruit artificiellement n’égalera jamais la
forêt naturelle, sur les plans de la biodiversité, des potentialités et de la productivité globale.

C’est pourquoi il est important d’intensifier les programmes d’inventaire de la biodiversité, dont la
connaissance est un préalable à toute recherche biologique ou appliquée crédible. Pour mieux com-
prendre, donc pour mieux protéger, voire pour mieux réhabiliter un écosystème, qu’il soit forestier
ou autre, il est indispensable d’en connaître les composants, d’un point descriptif puis d’un point
de vue fonctionnel et inter-relationnel.

Cette intensification est heureusement effective depuis un petit nombre d’années mais elle doit
encore s’accentuer. Les démarches d’inventaire, d’évaluation de biodiversité ou d’évaluation patri-
moniale (en mycologie ou dans tout autre domaine) sont encore trop peu admises et encouragées
dans les circuits officiels des grands programmes de la recherche scientifique.

Mais, un certain nombre d’exemples de collaboration pluridisciplinaire répondant à ce souhait
existent, actuellement, dans diverses régions du monde.

Le cas particulier des interactions entre les champignons et les arbres est sans doute un modèle
idéal pour qu’une synergie effective entre scientifiques (taxonomistes, écologues, biologistes) et
forestiers conduise à des résultats spectaculaires et durables.

En effet, il n’y aurait probablement pas de forêt sans champignons. Et cette constatation actuelle
peut évidemment se transposer à l’avenir (assez proche !) : il n’y aura sans doute pas de forêt sans
une bonne connaissance de la biodiversité fongique et sans prise en compte des particularités
biologiques et fonctionnelles de l’association mycorhizienne.
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DIVERSITÉ DES CHAMPIGNONS (SURTOUT MYCORHIZIENS) DANS LES ÉCOSYSTÈMES FORESTIERS ACTUELS
(Résumé)

Les auteurs envisagent les divers rapports entre la diversité des champignons (surtout mycorhiziens) et la forêt, sur les
plans descriptif, fonctionnel et forestier. Les problèmes spécifiques à l’étude des champignons, leurs particularités biolo-
giques, les déterminants de leur biodiversité en milieu forestier sont envisagés avant une série d’exemples concrets
d’études traitant de ces problèmes.

FUNGAL (MAINLY MYCORRHIZAL) DIVERSITY IN CONTEMPORARY FOREST ECOSYSTEMS (Abstract)

The authors consider the various relationships between fungal biodiversity (mainly mycorrhizal species) and the forest
from the descriptive, functional and forestry standpoints. The specific problems of studying fungi, their biological pecu-
liarities and the determining factors of their biodiversity in forest ecosystems are described, followed by a series of actual
examples of studies that deal with these problems.




