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étaient tapissées par des cellules sécrétrices ; dans les deux grandes
cavités, celles-ci avaient terminé leur fonctionnement, tandis que
dans la troisi®me elles produisaient une matiére jaunitre sucrée.
Cet ovaire possédait donc trois glandes septales. Elles débouchaient
par un petit orifice un peu au dessus de la base des deux stigmates
et dorsalement ; la position de ces ouvertures a été indiquée par
un point noir dans le diagramme floral (fig. 7). Les coupes compri-
ses entre les insertions inférieures des piéces I et V montraient
dans la région centrale trois groupes de faisceaux libéro-ligneux;
deux comprenaient de nombreux faisceaux qui entouraient com-
plétement les loges ovariennes au niveau de la piéce V;le troisiéme
comptait seulement cinq faisceaux : ces derniers se continuaient
plus haut dans la partie comprise entre la glande septale linéaire
antérieure et la glande septale droite.

En réalité, cet ensemble de faisceaux constituait la trace du
troisitme carpelle. C’est Te manque de place qui a empéché celui-ci
de se développer complétement.

En résumé, deux faits ont contribué & modifier d’une facon si
étrange cette fleur d’dgave, la courbure et.la compression. Le
premier semblerait étre un fait de géotropisme négatif, comme il a
été dit dansle cas précédent. Dans cet exemple, la courbure ne s’est
pas manifestée sous la fleur ; cette derniére y a participé totalement.

Le phénoméne de compression a été produit par les feuilles de
la hase ; celles-ci présentaient des gaines larges qui, s’entrecroisant,
ont serré fortement le pédoncule et surtout la fleur pendant son
développement. .

L’action combinée de ces deux facteurs a amené lé spiralisme
des piéces. Ceci viendrait infirmer I'opinion des auteurs prétendant
que les actions mécaniques ne peuvent jamais produire le spira-
lisme des organes.
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CHAPITRE I

ETUDE DES DIFFERENTS ORGANES DE L'ENDOPHYTE

§ 1. — LE FILAMENT MYCELIEN

Le filament mycélien est la partie la plus volumineuse de’endo-
phyte, sinon celle qui joue le principal réle. Il se présente avec des
caractéres variables d'une plante 4 'autre, mais a y rvegarder de
prés ces différences ne sont pas fondamentales et sont plutot quan-
titatives que qualitatives.

En particulier, les dimensions transversales moyennes, cons-
lantes dans une méme espéce de plante infestée, varient beaucoup
d’'une plante a I'autre. Les plus grandes largeurs que j'ai cons-
tatées atteignent 12 p. dans la Ficaire et le Sequoia et parfois, mais
exceptionnellement 28 v. dans Angiopteris Durvillcana et certains
Allium. Dune facon générale les filaments sont plus gros dans les
Monocotylédones que dans les Dicotylédones. C'est parmi ces
derniéres que j’ai constaté les filaments les plus fins (2 p, 5 au
maximum) dans le Vincetoxicum officinale.

A partir du point de pénétration, la largeur des filaments va en
décroissant & mesure quele nombre de leurs ramifications augmente
et qu’ils pénétrent plus avant dans l'intérieur de I'écorce. C'est ce
qui se produit notamment pour tous les endophytes des séries de
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mais elles y sont assez rares et surtout n'y sont pas pas distribuées
d’une facon réguliére. Elles ne peuvent donc guére servir a déter-
miner la nature taxonomique de 'endophyte ainsi que I'a déja fait
remarquer Shibata (02) 4 propos de celui du Psilotum. Ce caractére
trés important pour les champignons filamenteux en général et
trés constant, devient éminemment variable dans les endophytes et
dépend dans une étroite mesure de leur genre de vie. On constate
en effet que les portions libres des filaments, appliquées & la surface
des racines, sont fréquemment cloisonnées et d’une facon régu-
liére. Cela semble indiquer que la forme libre appartient & une
espéce normalement cloisonnée. Parfois cette propriété s’exagére
en quelque sorte et il en résulte généralement a Iintérieur de
I’assise superficielle des racines la formation d’un pseudo-paren-
chyme analogue & celui que j’ai représenté pour 'Allium sphzaro-
cephalum (Pl. I, fig. 11), et signalé pour un grand nombre d’autres
plantes. Mais, & mesure que le champignon pénétre plus avant dans
la racine, il semble perdrela propriété de former des cloisons trans-
versales. Elles deviennent en eflet trés rares dans les portions
profondes du mycélium, méme dans le cas ol elles étajent assez
fréquentes au voisinage de la surface, comme dans le Psilotum et la
plupart des Orchidées.

A la vérité, on rencontre, méme dans la profondeur des tissus,
des cloisons parfois nombreuses, mais elles n’ont pas une origine
normale. Elles se forment toujours au voisinage des filaments
dont le contenu protoplasmique a disparu et isolent ainsi du reste
du filament sain et vivant la portion vide et morte. Ces cloisons
sont analogues aux fausses cloisons des Mucorinées dont la forma-
tion suit les déplacements du protoplasma dans le tube mycélien el
isole ce protoplasma de la région abandonnée. C'est & des dépla-
cements de ce gemre qu’il faut rapporter l'origine des cloisons
courbes a convexité tournée vers le point végétatif que j’ai signalées
dans le Sequoia (fig. 7). ,

J’ai cherché & étudier lendophyte en dehors de la racine, dans sa
portion libre. Cette étude présente une grande importance. Pour
les mycorhizes endotrophes, en effet, les rapports du champignon
avec l'extérieur ne peuvent se faire que par les filaments qui
viennent du dehors et sont répandus dans ’humus. Malheureuse-

X

ment, il est impossible & cause de la finesse des filaments de
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s’assurer de leur continuité avec ceux qu’on rencontre au voisinage
des racines. Malgré les plus grandes précautions, ils se rompent
bientdt et on ne peut jamais avoir que de faibles fragments libres
dont on soit sir de 'identité avec le mycélium interne. Cependant,
il m’est arrivé d’isoler sans les rompre des longueurs de mycélium
assez grandes. La grosseur du filament, ses nombreuses ramifi-
cations, son allure générale aux points rompus, font penser qu’il
s’étend encore beaucoup plus loin et on peut affirmer que le déve-
loppement du champignon dans I'humus est supérieur ou au
moins égal 4 celui qu’il prend dans I'intérieur des racines.

I’étude des portions de filaments libres attachés & la surface des
racines et restant en continuité avec ceux de Vintérieur est difficile.
Les colorants du protoplasma et des noyaux se fixent énergiquement
sur les membranes, toutes fortement cutinisées et épaissies. Cepen-
dant des portions d’hyphes moins différenciées, rencontrées assez
souvent, m’ont permis de constater avec certitude I'absence de
protoplasma et de noyaux en hon état. Ces régions du mycélium
sont donc mortes et il faut en conclure que si quelques relations
d’échanges subsistent entre la partie extraradiculaire du champi-
gnon et sa partie interne, elles sont rares et difficiles.

C’est 12 un point important sur lequel j'aurai & revenir.

'y a peu a dire sur les modes de ramification des différents
endophytes. J'ai déja signalé que les endophytes du type Orchidéc
se ramifient peu ct donnent seulement des ramifications latérales
dans les Verdauungszellen. Par contre, dans les autres mycorhizes
les branches principales de croissance se ramifient souvent mais
sans obéir 4 une loi réguliére qui pourrait donner des indications
sur la nature du champignon. Il semble que ce soient les conditions
spéciales de la vie du mycélium qui déterminent la formation de
nouvelles branches plutdt que des causes tenant 4 sa nature propre.
Le fail est trés net dans le cas des endophytes parcourant les méats,
Si le méat reste trés étroit et sans communications latérales avec
les voisins, comme il arrive souvent pour ceux qui sont paralléles
a I'axe des racines, le filament reste simple, s’allonge beaucoup, et
va porter infection trés loin du point de pénétration. Si un
nouveau méat vient aboutir dans le premier, par exemple un méat
orienté radialement, le filament y détache aussitdt une branche
latérale qui va étendre 'infection en profondeur; de méme si un
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§ 2. — Les VEsICULES

Les vésicules constituent un des organes les plus répandus
parmi les endophytes. Sur 68 plantes étudiées, Janse n’a constate
leur présence que dans 28 d’entre elles, mais il reconnait qu’elles
sont parfois assez rares pour avoir échappé & ses recherches. Je les
ai rencontrées pour ma part dans toutes les mycorhizes que jai
étudiées, excepté cependant dans celles des Orchidées. De méme
aucun observateur n’en signale dans ces derniéres plautes, sou-
vent étudiées cependant, saui Mollberg (84) qui en a vu dans
Epipactis et Platanthera. J’ai étudié avec beaucoup de soin de nom-
breuses racines d’Epipactis latifolia sans en trouver non plus,
mais je ferai remarquer qu’elles existent dansle Tamusetle Psilotum,
dont les endophytes sont trés voisins de ceux des Orchidées. On
peut donc affirmer que les vésicules constituent un organe normal
des endophytes et qu’il n’y a pas de mycorhizes qui en soient dépour-
vues d’une fagon constante, sauf peut-étre dans les Orchidées.

Les vésicules peuvent étre extracellulaires ou intracellulaires.
11 ne semble pas qu'il faille de ce chef établir de distinction entre
elles, car elles ont les mémes caractéres. D'ailleurs il est assez
fréquent de voir le méme endophyte et parfois le méme filament
donner des vésicules des deux sortes. C’est ce qu’on constate
dans les Ranunculus (R. Flammula, R. Charophyllos, R. auricomus).
De méme Janse a vu des vésicules des deux catégories dans le’
Turpinia et I Echinocarpus. ,

Les vésicules, surtout celles qui se développent dans les méats,
sont presque toujours terminales (Pl. I, fig. 12). Elles se forment

de la facon suivante : un filament cesse de s’accroitre en longueur
et se gonfle en massue 4 son extrémité. Dans cette partie renflée
s'accumule un protoplasme trés dense et les noyaux s’y multiplient
rapidement wmw division (Pl. III, fig. 29 et 30). La massue terminale
se renfle peu & peu en sphére si la largeur du méat le permet, sinon
les parois de la vésicule s’accolent a celles du méat et le distendent
progressivement. Il en résulte une vésicule de forme plus ou moins
allongée et arrondie aux extrémités. Le protoplasme qui la remplit,
d’abord homogéne, devient vacuolaire, puis apparaissent des
matiéres de réserve formées surtout par de I'huile, qui noireit for-
tement sur les coupes fixées au Flemming. En méme temps, la
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membrane s’épaissit et brunit. Trés souvent aussi la vésicule ac_m

" son contenu du reste du filament par une cloison.

La croissance du filament, qui a donné ainsi une vésicule, est
arrétée et il ne s’allongera plus que par ses - branches latérales.
Mais il peut arriver que la vésicule, avant 'épanouissement de sa
.membrane, bourgeonne en un point-quelconque de sa surface et
donne un filament qui continuera le premier. Souvent, & cause de
la forme.du méat, ce filament naft au point diamétralement opposé

4 celui ou aboutit le filament initial, et alors la vésicule parait étre

intercalaire et résulter du renflement du filament en un point de
son parcours. Scuvent plusieurs vésicules se forment ainsi 4 la
suite les unes des autres, mais chacune d’elles est bien terminale &
I'origine et ne devient intercalaire que plus tard.

Dans le cas des vésicules intracellulaires il est rare que ce soit
le filament principal qui a pénétré dans la cellule qui donne une
vésicule; elles se forment de préférence sur des rameaux latéraux
qu’elles terminent. Généralement, elles sont de plus petite taille
que les vésiculesintercellulaires et touchent rarement _mm,_ﬁnomm de
la cellule qui les contient. Elles sont plongées dans le EoSEmmEm
et dans ce milieu & demi liquide elles supportent des pressions

. égales dans tous les sens qui leur font prendre une forme sphé-

rique presque parfaite. Toutefois, lorsque des vésicules trés grosses
sont logées dans de petites cellules, comme c’est le cas pour PAné-
mone, la Ficaire ou la Parnassie (Pl. I, fig. 12) ou lorsqu’il s'en pro-

.mcx plusieurs dans la méme cellule, la forme de la vésicule peul

s'écarter beaucoup de celle d’une sphére. Parfois méme la forme

des vésicules est trés compliquée sans qu'il soit possible d’invoquer
aucune des raisons physiques précédentes pour 'expliquer. C'est
ce qui se présente souvent dans le Viola sylvestris (Fig. ).

Il peut aussi se faire que certaines vésicules soient nettement
de formation intercalaire et résultent de renflements locaux du
filament. Elles existent-alors souvent en trés grand nombre serrées
les unes contre les autres et prennent les formes les plus varides.
Elles Eammimi d’aillears ‘dans leur formation les mémes particu-
larités que les ‘vésicules intercellulaires : abondatce des noyaux
resultant de leur division rapide, Eoﬁo@_mmam dense & l'origine
puis vacuolaire, enfin accumulation de réserves qui remplissent
la vésicule pendant que ses parois s'épaississent et se cutinisent.
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plus abondantes. Le fait est trés net pour les wamov:ﬁmm_mmm E:m”
céesdont les racines meurent chague année et pour les Arum qui
sont dans le méme cas : les vésicules sont toujours plus nombreu-
ses dans les racines qui commencent & s'altérer que dans les
jeunes racines ol 'infection est récente. .

On.a déja beaucoup 'discuté sur la nature sSS\SEQS:a et
le réle physiologique des wvésicules. Quelques auteurs ont cru y
reconnaitre des organes reproducteurs. ma:o?:mub pense que
'endophyte du Lycopodiuin annotinum est un Pythium m.n wmmmaam
Jes vésicules comme des oogones ; Geebel pour le Lycopodium EWE.
datum croit que ce sont des o_:maﬁo%om,.mm emzmﬂobﬁmmbv d'un
Pythium ; Bernatsky, reconnait dans les <mmmo=_om. da wmaoN:S des
sporanges arrétés dans leur développement et les &mm:mm mwmo les
sporanges qu'il a obtenus sur un Hypomycés relire du wm&c:@s.r
Mais les raisons pour lesquelles tous ces auteurs pensent pouvoir
Svuaoorm_, les endophytes d’espéces de champignons bien déter-

mminées sont trés contestables et par suite aussi ’homologation des .

vésicules avec leurs organes de reproduction. N
" La plupart des auteuis qui se:sont attachés plus spécialement
3 Vétude des vésicules les regardent plutét comme des organes de

réserve, des sortes de kystes ot s’accumulent des matiéres nutri-

tives. Au moment de la destruction des racines ces kystes subsis-
tent seuls dans la terre et par une ‘germination ultérieure donnent
un myecélium qui peut infester de nouvelles racines.

Il est trés probable que les vésicules fonctionnent de cette
facon, au moins.celles qui ont une membrane épaisse, et qu ‘elles
peuvent ainsi contribuer & la propagation del’ m:&ocg te .:w_,o.m ._w
mort des racines. Je dois dire cependant que je n’ai pas réussi a
les faire germer. Les coupes faites dans des racines dgées de Sequota
et de Violettes et renfermant des vésicules a différents stades ont
8té conservées en cellules de Van Tieghem sur des miliéux nutritifs
variés. ,wwou ‘qu'elles soient restées parfois un assez long temps
sans &tre envahies par les moisissures et les bactéries provenant
de la surface des racines coupées je n’ai jamais pu observer le
moindre changement dans ces vésicules. Ces expériences ne prou-
vent Umm que les vésicules sont incapables de germer mais elles
montrent que leur germination dans les conditions de I'expérience
ne peut se produire qu’au bout d’un temps tres long.
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Outre ce réle hypothétique mais cependant tres probable de
conservation de ’endophyte aprés la destruction des racines, les
vésicules en remplissent.souvent un autre. Cest celui d’organe de
réserve temporaire pour le champignon lui-méme. 11 s’agit ici de
ces veésicules & parois minces qu’on trouve souvent affaissées et
vides dans les racines. Ce sont des vésicules dont le contenu a 6té
utilisé par le champignon pour son propre développement. Il est
évident que l'accroissement du champignon n’est pas continu et
uniforme et se fait par saccades. Par moments, la poussée des
hyphes est arrétée, soit par suite de résistances plus grandes dans
les membranes des cellules, soit pour toute autre cause. Les orgaunes
d’absorption du mycélium continuent cependant a fournir des ali-
ments ‘dont le superflu vient gonfler les extrémités des hyphes.
Mais quand la marche en avant reprend le mycélium dépense plus
qu’il n’absorbe et les réserves rentrent de nouveau en circulation.
Si la vésicule a eu le temps de se former, d’épaissir ses membranes,
de s’isoler par une cloison elle reste inaltérée, sinon son contenu
est repris, sert  faire de nouvelles hyphes et la vésicule vidée et
dégonilée, ainsi que le filament qui la supporte, sont isolés du
reste du champignon par une cloison.

On s’explique également que les kystes définitifs, constitués par
les vésicules épaissies, soient plus nombreux 4 la fin dela saison, au
moment ou la racine va se détruire. L’endophyte a alors généra-
lement atteint sa limite d’extension. Il est arrétédans sa marche
en avant par des membranes épaissies, souvent par I'endoderme.
Comme'il n’utilise plus les aliments qu’il absorbe pour former de
nouvelles hyphes, que, d’autre part, il ne produit pas d’organes
reproducteurs, il loge les substances nutritives en excés dans des
vésicules. Tous les organes qui ne sont pas encore différencids et
cutinisés, par exemple les extrémités des hyphes, se renflent en
vésicules.

La formation des vésicules dépend donc simplement des condi-
tions de nutrition et de croissance du mycélium. Ainsi on s’explique
que tantot elles existent et tant6t sont ahsentes dans les racines
voisines d’'une méme plante ou dans la mémnie racine en des points
peu éloignés. On s’explique aussi qu’elles puissent se former dans
loutes les régions infestées amwc_m I'épiderme jusqu'aux derniéres
cellules envahies.
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11 est intéressant ici encore, dans les deux cécidies de la Sabine
récoltées & de hautes altitudes, d’interpréter la grande hypertrophie
présentée par le tissu aréolé des feuilles parasitées comme étant le
résultat de l'accentuation d'un caractére alpin.

3° Ceécidie produite par une larve de Cécidomyide. — Kieffer la
décril ainsi : Galle ellipsoidale & paroi trés mince, baute de 3 &
4 millimétres et large de 1,5 &4 2 millimétres, terminée par une
minime pointe oblique, en dessous de laquelle se trouve le trou
de sortie (Pantel).

ConcLusIONS.

En résumé, I'étude des diptérocécidies des Genévriers est fort
intéressante parce qu’elle nous a permis de constater les fails
suivants concernant la forme des galles, la »faction des tissus
végétauz A Vaction parasitaire et I'accentuation des caractéres alpins
ou sahariens :

1o Sous Vinfluence de la larve de diptére situde au voisinage du point
végétatif d'un jeune rameau, arrét de croissance dans les entre-nouds
supérieurs et production d'un amas terminal serré de feuilles courtes,
hypertrophices ; Uaction cécidogéne se [aisant sentir avec la méme
intensilé dans toutes les directions, U'acrocécidie formée présenie un
axe de symétrie (diagramme) ;

90 Arrét dans le développement et dans la différenciation, accom-
pagné d'une abondante lignification, des tissus du verticille supérieur
dont les feuilles sont en contact direct avec la larve ;

30 Phénoménes d’hypertrophie et d’hyperplasie atteignant lewr
maximum d'intensité dans les feuilles plus éloignées du parasite, appar-
tenant au second ow au troisiéme verticille déformé;

40 Modification du diamétre des canauax sécréteurs des feuilles ;

50 Accentuation des caractéres alpins dans les galles des Genévriers
croissant d de hautes altitudes (J. nana et J. Sabina) : grand dévelop-
pement de Uappareil d'assimilation, principalement du tissu aréolé,
augmentation de [épaissewr du limbe et renforcement des tissus de
soulien;

6o Accentuation des caractéres sabariens dans les galles du J. Oxy-
cedrus : fuible différenciation du parenchyme, absence de stomates,
fuisceau vasculaire et tissu ardolé pew développés, appareil de soutien
réduit.

Lahoratoire de Botanique de I'Université de Paris, le 10 janvier 1905.

ETUDES
SUR LES

MYCGORHIZES ENDOTROPHES

par I. GALLAUD (Suite).

(Planches 1 a 1V).

§ 3. — LES ARBUSCULES

Les organes que j’ai désignés sous le nom d’arbuscules existent
dans la plupart des endophytes que j’ai examinés. Tantot ils y ont
un grand développement, et une durée assez longue, tantdt au con-
traire ils n’ont qu'une existence trés éphémeére et se transforment
rapidement en sporangioles comme je le montrerai bienl6t. Les
corps de dégénérescence des Orchidées ne sont méme probable-
ment que des transformations d’arbuscules. L’arbuscule est donc
un organe universellement présent dans les endophytes et par suite
bien caractéristique de ces champignons. 11 est d'autant plus éton-
nant qu’il ait échappé 4 I'attention des auteurs qui ont étudié les
mycorhizes endotrophes et qu'aucun d’eux ne les ait signalés.
Schlicht (88), Janse (97) et quelques autres décrivent assez souvent
des cellules ot les filaments sont trés ramifiés et enchevétres,
mais ils n’y attachent aucune importance.

A la vérité, ces organes singuliers bien que présents dans un trés
grand nombre de plantes et en trés grande abondance ne sonl
nettement visibles que si on prend quelques précautions. Sur le
?&@ sans fixation et sans colorants, les arbuscules, par suite de
Penchevétrement des hyphes trés fines, se présentent comme une
masse indistincle, granuleuse, & contours peu nets. Trés rapidement







224 REVUE GENERALE DE BOTANIQUE

A cause de la ténuité des filaments, le tout s’altére et présente
I’aspect floconneux gue nous retrouvons dans beaucoup de sporan-
zioles. :

H faut donc fixer les racines & étudier, et les fixer sur place au
moment de la récolte. Encore tous les liquides fixateurs ne con-
viennent-ils pas également. Ceux qui pénétrent lentement et
plasmolysent le protoplasme avant de le coaguler sont a rejeter car
la variation brusque de pression intérieure dans le protoplasma des
cellules infestées fait crever les branches les plus fines de I'arbus-
culeet se répandre dans la cellule le contenu des hyphes rompues.
Le liquide de Flemming donne de bonnes fixations mais colore
{rop fortement en noir les granules de substances grasses contenues
dans les arbuscules. Les fixateurs qui m’ont donné les meilleurs
résultats sont le picroformol et I'alcool 4 93° agissant sur de minces
racines ou encore sur des coupes fines {ailes rapidement dans une
racine fraiche. J'ai obtenu également de belles préparations en
meltant directement dans ’acide laclique saturé de bleu colon des
coupes failes sur des racines fraiches. En régle générale, il faut
faire des coupes Irés fines sans quoi l'enchevétrement des hyphes
toujours trés compliqué et leur superposilion empéchent de voir
nettement leur structure.

Nous avons déja vu par Pétude rapide de la distribution des
champignons faite dans le premier chapitre que les arbuscules
peuvent étre de plusieurs sortes. Les plus simples se trouvent dans
les mycorhizes du type drum (P 1V, fig. 41, 45, 46, 47).

Dans ces champignons une branche latérale se -délache des
filaments jusque 14 intercellulaires et allongés dans les méats el
pénétre aussitol & Pintérieur de la cellule contigué. Ce filament se
divise pariois sans suivre aucune loi, parcourt la cellule, puis les
différentes branches formées gagnent les cellules voisines. 1l n’y a
jamais plus de 24 3 cellules ainsi occupées successivement. Mais
le plus souvent dés la premiére cellule envahie le filament péné-
trant donne quelques branches secondaires irréguliéres et celles-ci
se résolvent bientot brusquement par des dichotomies réguliéres et
répélées 4 de trés courts intervalles en un petit arbuscule touffu.
Chaque branche se termine ainsi par une louffe buissonnante
qui marque la fin de son développement. Tous les petits arbuscules
sont done terminaux. 1l peut y en avoir plusieurs dans la méme
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cellule si le filament pénétrant a donné plusieurs branches ou si
plusieéurs filaments ont pénétré¢ dans la méme cellule. Finale-
ment toutes les hyphes provenant d’un méme point de pénétration,
sauf celles qui se sont renflées en vésicules terminales ou cellés
qui poursuivent encore leur croissance, se terminent ainsi dans
Pintérieur de la plante héte par un arbuscule. Jai appelé arbus-
cules simples ces arbuscules terminaux. On les rencontre sous leur
formela plus nette dans les Arum, ou ils subsistent sans grande
altération pendant toute la vie de la racine, et dans les endophytes
de la méme série. Ils se trouvent également dans Pendophyte du
Tamus (PL. II, fig. 26) que j’ai rangé dans le type Orchidée.

Une forme plus complexe d’arbuscules est celle qui se produit
sur les endophytes du type Paris toujours intracellulaires. La les
arbuscules ne sont plus terminaux et ne marquent pas la fin du
développement de I'hyphe qui les porte. Au contraire, I'hyphe prin-
cipale qui parcourt une cellule en y formant des tortils serrés,
donne de nombreuses petites branches latérales qui se résolvent en
branches de plus en plus fines qui s’emmeélent dans les boucles
déja formées ; 'hyphe principale, dont l'extrémité ne donne pas
de toufles rameuses, gagne une nouvelle cellule ot elle recommence
a former des arbuscules nouveaux. Souvent aussi, au sortir d’une
cellule & arbuscules, les hyphes donnent uniquement des pelotons
enroulés ou méme des vésicules, Trés nombreux dans une méme
tellule sont les arbuscules latéraux formés ainsi et I’enchevétre-
ment des touffes rameuses et des hyphes forme un tout ou il est
impossible de rattacher chaque arbuscule a la branche dont il
provient. Ajoutons, qu’a coté d’arbuscules sains, beaucoup sont en
voie d’altération et se transforment en sporangioles. Clest cet
ensemble complexe d’arbuscules, de sporangioles et d’hyphes, que
jai désigné sous le nom d’arbuscules composés, L’un d’eux, relative-
ment peu compliqué a été dessiné & une forte échelle, P1. 1V, fig. 42.
On rencontre des arbuscules composés dans tous les représentants
du type Paris, ot les endophytes sont uniquement intraceilulaires.
Parmi les endophytes du type 47um, on les trouve également chez
ceux qui font le passage au type Paris, ¢’est-a-dire dans les Ranun-
culus. Ce sont évidemment ces arbuscules composés que Schlicht
appelle « ein Gewirr von Pilzfiden », dans le Ranunculus acris.

La distribution des arbuscules dans les racines présente un

Rev. gén. de Botanique. — XVII, 15.
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hote ¢’est par les-arbuscules qu'ils se font. Les filaments mycéliens
sont presque partout cutinisés de trés bonne heure et leur mem-
brane épaissie doit laisser peu de passage aux éléments nutritifs
dans un sens ou dans l'autre. Les hyphes & parois minces, non
différencides, sont rares, uniquement placées aux extrémités, aux
points d’allongement du mycélium soit dans les méats, soit dans
le pelotons les plus récemment formés. En tenant compte de tous
ces points qui peuvent étre le siége d’échanges on voit qu’ils sont
en somme peu nombreux ou bien logés en des endroits comme
les méats, ou ils n’ont aucun contact direct avec le protoplasme
cellulaire. -

Au contraire les arbuscules, qui sont toujours de formation
récente, ont des parois trés minces, jamais durcies. Leur volume
global est bien supérieur a celui des filaments réunis et leur
surface d’échanges, grace a la multiplication énorme des branches,
est incomparablement plus grande que celle des filaments. De plus
les arbuscules sont toujours intracellulaires, immergés au milieu
du protoplasme, en contact intime avec lui, avec les liquides qui
Pimprégnent ou les matériaux de réserve qu’il renferme. Les
nombreuses ramifications d’un arbuscule vont se metire en rap-
port étroit avec tous les points de la cellule et vivent pour ainsi
dire de sa vie. Il n'est guére d’exemples d’étres vivants associés
ol le contact soit plus intime et poussé 4 un degré aussi élevé,
On ne saurait leur comparer & ce point de vue que les bactéries
vivant & lintérieur des cellules animales.

Toul montre donc que les arbuscules sont des organes d’échanges.
Mais on peut aller plus loin et se demander dans quel sens ils
se font.

1l me semble que ce ne peut étre gu’au profit du champignon et
qu'il faut considérer les arbuscules comme de véritables sugoirs
destinés & absorber des matériaux nutritifs dans la cellule-hote.

Ce qui juslifie cette hypothése, c’est en premier lieu la forme
méme des arbuscules. Si la plante prenait au champignon des
éléments nutritifs on ne s’expliquerait pas qu’il se préte & cet
emprunt en multipliant ses rameaux et sa surface tandis que dans
le cas contraire on comprend que le champignon modifie sa
structure pour s’adapter & un mode de vie qui lui est profitable.

La répartition des arbuscules est aussi trés insiructive & ce
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point de vue. Ils existent en effet surtout dans les cellules les plus
profondes que le champignon puisse atieindre. A la vérité, dans le
cas des mycorhizes du type Arum il peut s’en former dans toutes
les cellules du parenchyme car elles renferment toutes des éléments
nutritifs, mais ils sont surtout abondants dans les cellules pro-
fondes, dans celles qui, étant plus rapprochées du cylindre central,
regoivent en plus grande abondance les éléments nutritifs élaborés
dansles feunilles et dans Ia tige. Le fait est encore plus net dans les
endophytes du type Paris. Les arbuscules se forment toujours
dans les mémes couches, dans celles qui précédent immédiatement
I'endoderme, ou si le champignon ne peut les atteindre, dans
celles qui en sont le plus rapprochées. C’est sans doute dans cette
nécessité d’ordre physiologique qu’il faut-voir la raison de la
localisation étroite des arbuscules de cette catégorie de mycor-
hizes. «
Ces déterminants d’ordre anatomique et physiologique font
aussi senlir leur influence sur le développement en dtendue du
champignon. Dans les mycorhizes du type 4rum.a arbuscules
simples nous avons vu que la production d’un arbuscule arréte la
croissance du filament qui I'a formé. De la sorte le champignon ne
peut s’étendre que lentement et n’atteint pasles cellules voisines da
cylindre central qui sont les mieux nourries. Aussi le développe-
ment du champignon est relativement fort restreint. 11 occupe des
parties de la racine limitées au voisinage immédiat du point de
pénétration et dans ces places infestées un nombre trés faible de
cellules sont envahies. Ce n’est que dans le cas trés rare o les points
de pénélration sont trés rapprochés que I'endophyte est abondant.
Au conlraire dans les mycorhizes & arbuscules composés, dont
la production n’arréte pas 'extension du mycélium, celui-ci gagne
rapidement le voisigage de 'endoderme ; dés lors on voit le cham-
pignon prendre un grand développement. Toutes les cellules sans
exception sont infestées et il se forme tout autour de ’endoderme
une gaine mycélienne continue, composée surtout d’arbuscules.
Elle est particuliérement nette dans les Renoncules, I’Anémone, la
Ficaire étudiées au chapitre précédent. Or dans ces plantes, les
points de pénétration sont rares et il faut bien attribuer la puis-
sance de croissance des endophytes au grand pouvoir absorbant des
arbuscules et & leur situation privilégiée au voisinage du cylindre
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232 : REVUE GENERALE DE BOTANIQUE

suis arrivé aux mémes conclusions que lui relativement aux trans-
formations qu'ils subissent du fait des cellules qui les renferment,
mais je crois qu’ils ont une autre origine. Avant d’exposer celte
question je ferai quelques remarques relatives a la morphologie et
a Panatomie comparée des sporangioles tels qu’on les observe dans
les racines.

Janse a déja décrit leurs particularités de forme, ‘de taille,
de groupement en grappe dans les myecorhizes tropicales. Comme
ces particularités se retrouvent a peu prés les mémes dans les
sporangioles des plantes de nos pays, je n’y reviendrai pas. Je
ferai remarquer seulement que les sporangioles ne sont pas toujours:
comparables entre eux. On rencontre en effet des sporangioles qui
sans présenter jamais une membrane différenciée ont cependant un
contour trées met et bien défini. Ils sont trés réfringents et ont un
aspect mamelonné (P1. 1V, fig. 45 et 46); ils restent bien isolés les uns
des autres et, par la réunion des filaments plus ou moins ramifiés
qui les portent, ils forment une grappe trés-nette ; ils prennent
mal le bleu coton, mais dans les doubles colorations a la diamant-
fuschine et au vert lumiére, ils fixent fortement la fuschine. Par
l'action de Pacide phosphorique iodé, ils prennent une légére
teinte bleue, indice de la présence de cellulose. v

D’autres, au contraire, ont une apparence floconneuse, sont diffi-
ciles a apercevoir et & délimiter d’une fagon précise; ils sont peu
réfringents et semblent formés de trés fines granulations au milieu
desquelles on apercoit des corps figurés de plus grandes dimen-
siong, L’ensemble prend assez bien le bleu coton, et dans les
doubles colorations, fixe surtout le vert-lumiére, tandis que les
corps figurés prennent les colorants nueléiques ; ces sporangioles
ne renferment pas de cellulose. On les trouve disposés rarement
par petites grappes, car souvent ils confluent entre eux et peuvent
ainsi atteindre de grandes dimensions. Toulefois, les différentes
parties de ces masses, d’aspect nuageux, restent toujours en rela-
tion avec les filaments quiles portent (PL. 1V, fig. 43). Ces derniers
aussi bien pour les sporangioles nets que pour les sporangioles
floconneux sont toujours vides, plissés et aplatis dans leur partie
intracellulaire.

Les deux catégories que je viens de décrire correspondent d’ail-
leurs 4 des cas extrémes et il existe entr’elles de nombreux inter-
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médiaires qu’on rencontre non seulement dans la méme mycorhize
mais parfois dans la méme cellule. Il n’est donc pas douteux qu’il
s'agit des mémes organes et qu’ils sont souvent en voie de trans-
formation. Ce sont ces transformations que je vais étudier et je les
prendrai & partir deleur origine.

Je n’ai jamais pu voir la naissance d’un sporangiole se faire ,_8:.
bourgeonnement latéral d’une hyphe, comme le décrit Janse, ou
par sortie du contenu mycélien soit par diffusion au travers mm la
membraune, soit par suite de sa digestion, comme se le représente
Petri. Il me semble au contraire que les sporangioles ne naissent
pas directement en un point d’'une hyphe, mais qu’ils proviennent
toujours de la transformation d'un arbuscule digéré plus ou moins
complétement par le contena cellulaire qui I'environne.

De nombreuses raisons rendent celte hypothése trés vraisem-
blable. C’est d’abord le fait que les sporangioles sont toujours
intracellulaires comme les arbuscules. Si une hyphe pouvait
donner un sporangiole en un point quelconque et dans un milieu
quelconque (c’est ce que pense Petri, puisqu’il croit en avoir
obtenu en culture artificielle) il s’en produirait certainement dans
les méats ot cependant on n’a jamais constaté leur présence.

De plus, les sporangioles sont toujours placés dans les cellules
de la méme facon que les arbuscules. S'il s’agit de mycorhizes
@mi des arbuscules simples qui, on le sait, sont lonjours termi-
naux, les sporangioles sont aussi fixés & Dlextrémité d’hyphes
ramifiées. 8'il s’agit, au contraire, d’une mycorhize a arbuscules
composés, les sporangioles qu’elle contient sont rattachéegy laté-
ralement aux grosses hyphes qui parcourent la cellule. On pourrait
donc Emnbm:mq les sporangioles en deux catégories, correspondant
exactement aux deux catégories reconnues dans les arbuscules.

La distribution des sporanmgioles est aussi trés probante. Dans
les mycorhizes du type Arum, la répartition des arbuscules n’est pas
nettement définie. Il en est de méme des sporangioles dans les
mycorhizes de la méme série. Au contraire, dans les plantes du
type Paris les sporangioles sont étroitement localisés dans les
assises les plus profondément infestées a la place ou seraient les
arbuscules §’ils existaient.

Il est & remarquer que les mycorhizes olt les sporangioles exis-
tent seuls sont trés rares. Je n’ai trouvé uniquement des spo-
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236 REVUE GENERALE DE BOTANIQUE

‘Tl est facile de reconnaitre sur les arbuscules les efiets de.ce
pouvoir de digestion qu’ont les cellules des mycorhizes et de suivre
pas & pas les progrés de leur transformation en sporangioles, car
on trouve tous les intermédiaires dans la méme coupe, souvent

N

dans des cellules contligués. N

Jai déja décrit longuement P'aspect et la conmstitution d'un
arbuscule vivant et encore fonctionnel. Il reste en général peu de
temps 4 cet état et ce n’est que dans les racines jeunes, o I'infection
est récente, qu’on le rencontre en abondance. Le premier indice
d’altération est une modification du protoplasma intérieur qui
devient vacuolaire. En méme temps, les granulations augmentent
de nombre el la targescence diminue, car le filament porteur de
I’arbuscule commence 4 s’affaisser et & se vider. A un stade avancé,
les rameaux de I'arbuscule ne sont plus distincts par suite de la
transformation des membranes arhusculaires en une sorle de
mucus qui englobe et maintient réunies toules les granulations de
‘arbuscule. Cette facilité de destruction des membranes ne doit
pas nous étonner, si on se rappelle qu’'elles sont constituées pour
une bonne partie de callose. Mangin (93) a montré avec quelle
facilité la callose qui réunit les conidies des Péronosporées se
détruit. On sait également que des ouvertures se font facilement
chaque année dans le cal des tubes criblés libériens.

Le filament qui, 4 Porigine, portait I’arbuscule et dont Ja mem-
brane renferme moins de callose n’est pas digéré et subsiste, mais
vide et affaissé. Par coloration & la diamant-fuschine et au vert
lumiére, on constate que la masse englobée par le mucus prend
uniformément le vert, tandis que subsistent & son intérieur des
débris de noyaux plus ou moins attaqués qui se colorent fortement
en rouge. A ce moment, ’arbuscule est devenu un sporangiole flo-
conneux semblable a celui que j’ai décrit plus haut. (PL. IV, fig. 43).
Ses contours sont vagues et imprécis et si les masses nuageuses sont
suffisamment rapprochées elles confluenl entr’elles.

Mais P’action digestive de la cellule continue & se faire sentir. Les
granulations internes disparaissent et aussi les derniéres traces de
noyaux.Chaque masse nuageuse diminue de volume et se contracte
de plus en plas par suite de la digestion des subslances assimila-
bles qu’elle renfermait 4 V'origine. 1 ne reste plus que les matiéres
inassimilables pour la cellule-hdte, en particulier celles qui consti-
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tuaient la membrane des arbuscules primitifs qui, aprés- s’étre
gonflée et transformée en mucus, se durcit et se concréte. Le spo-
rangiole, devenu homogéne et trés réfringent, prend des contours
bien délimités ; acidophile au début ou il fixait le vert-lumiére, il
est devenu basophile et se colore en rouge foncé par la diamants
fuschine.

A ce stade de transformation l'arbuscule est devenu un sporan-
giole a contours nets tel que je I'ai décrit plus haut. Ce n’est plus
gqu'une masse inerte, morte, rattachée au reste de I'endophyte par
un filament vide, également mort et isolé d’ailleurs de la partie
restée vivante par une cloison transversale de formation secon-
daire. Le sporangiole ne subira plus désormais de transformation
sauf peut-8tre une imprégnation de cellulose sécrétée parla cellule
de la plante.

Les phénoménes que je viens de décrire se rapportent 4 ce qui
se passe dans un arbuscule simple. Dans les arbuscules composés,
les transformations sont les mémes, mais les apparences soni plus
compliquées. Une partie plus ou moins considérable des hyphes
auxquelles sont fixés les petits arbuscules est aussi attaquée. La
membrane de ces hyphes subsiste, de méme que le filament intra-
cellulaire des arbuscules simples, mais ces hyphes sont mortes et
vides. Elles s’affaissent, se plissent et sont plus ou moins englobées
dans la substance molle résultant de la diffluence des membranes
arbusculaires. Le tout forme une masse indistincte que beaucoup
d’observateurs signalent et représentent, et qu’ils désignent sous le
nom de « masses granuleuses » et de « Klumpen ».

Ces phénoménes de digestion des champignons_dans les mycor-

hizes sont trés généraux ainsi qu’en témoigne la présence constante

des sporangioles dans presque tous les endophytes. Ils ne doivent
pas nous étonner, car ils sont la réaction ordinaire de la cellule

vivante contre 'envahissement d’un organisme étranger qui ne la

mzmgm; Dans les cellules encors peu différenciées des 8tres infé-
rieurs cette propriété de défense par digestion est trés accentuée et
générale. Elle a été mise en évidence surtout chez les animaux infé-
rieurs. Chez les animaux supériears certaines cellules, les phago-
cytes, se sont spécialisées pour ce role. Peut-tre est-il permis de
voir dans les phénoménes que je viens d’exposer des actions ana-

logues. Comme dans les organismes inférieurs les cellules du
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EXPLICATION DES PLANCHES

Lettres communes 2 toutes les figures : ap = assise pililére ; as = assise
subéreuse ; pa = poil absorbant ; ¢ = cellule de passage; end =
endoderme ; $p — sporangiole ; ac = arbuscule composé.

PLANCHE 1
Fig. 1-6. — Arum maculaium

1. — Coupe longitudinale. Point de pénétration 3 la hase d'un poil ;
ilaments intracellulaires, puis intercellulaires, porlanl une vésicule et
des arbuscules.

— Coupe transversale. Filaments intra et interceflulaires, arbus-
cules dans les ceHules.

3. — Coupe longitudinale. Filaments paralléles dans deux méats
voisins, m; ils envoient entre les parois s des cellules limitant le méal des
expansions lamellaires el. Le filament de gauche présente de nombreuses
digilatlions qui sont des expansions lamellaires au début de leur formation.

4. — Coupe _oumz—.:&cm_m Les _m:..mw onlt la méme significalion que
dans la fig: 3. ‘
5. — Coupe transversale. Les lettres ont la méme signiflication que
dans les fig. 3 et &.
6. — Deux filaments g.w/mo difiérent dans le méme mdéat ; n, noyaux
non altérés ; ', noyaux altérés.
Fre. 7-10. — Ruscus aculeatus

— Coupe longitudinale. Point de pénélration 2 la base d'un poil. Le
filament mycélien s’enroule en spirale dans la cellule de passage et les
cellules suivantes.

8. — Coupe longitudinale dans le parenchyme cortical. Filaments inler-
cellulaires donnant des sporangioles.

9. — Coupe longitudinale. Filament allongé dans Passise pililere
jusqu'a la rencontre des cellules de passage.

10. — Un sporangiole floconneux trés grossi porté par des filaments

vides.
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Fie. 11. — Allium sphearocephalum
11. — Deux cellules de V'assise pilifére vues de face. Filament mycélien
cloisonné et prenant la forme d’'un pseudo-parenchyme.
Fig. 12. — Parnassia palustris.
12. — Coupe longitudinale tangentielle. Nombreuses vésicules accumu-
lées dans le parenchyme cortical.
Fie. 13. — Angiopteris Durvilleana.

13. — Coupe longitudinale. Filaments intercetlulaires porlant des vési-
cules inlercellulaires ou des arbuscules el des vésicules intracellulaires.

Fic. 14. — Ranunculus Flammula,

14. — Vésicule vidée et & parois affaissées.
PLANCHE 11

Fie. 15. — Ranunculus Charophylios.

3. — Filaments et vésicule intercellulaires dans les premiéres assises
du parenchyme cortical, intracellulaires dans les deux assises précédant
Pendoderme ; ac arbuscules.

Fi6. 16-18. — Paris quadrifolia.

16. — Coupe longitudinale.
17. — Coupe transversale.
18. — Noyau cellulaire traversé par un filament mycélien.

Fie. 19. — Arum maculatum.

19. — Noyau cellulaire traversé par un filamen mycélien.

Fic. 20-23. — Colchicum automnale

20. — Coupe longitudinale : n, noyau de cellule; r, filament avec
prolongements latéraux en doigt de gant; v, vésicules jeunes a différents
stades.

21. — Coupe transversale avec point de pénétration. Les letires ont la
méme signification que dans la fig. 20.

22. — Cellule fortement grossie renfermant une vésicule au début de
sa formation. :

23. — Deux cellules renfermant un filament, avec prolongements en
doigt de ganl, 7, et une vésicule 4gée & parois affaissées.

Fie. 24. — Parnassia palustris

24. — Coupe transversale; v, vésicule trés grosse occupant presque
toute I'épaisseur du parenchyme cortical.
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Fie. 25. — Sequoia giganiea

25. — Coupe transversale. Filaments intracellulaires donnant des arbus-
cules composés.
Fi6. 26. — Tamus communis

26. Coupe longitudinale. Filaments intracellulaires en pelotons ; ar,
arbuscules simples ; d, corps de dégénérescence.

PLANCHE'JII. -~

Fig. 27-29. — Allium spharocephalum

27. — Coupe _onm::&um_m“
28. — Coupe longitudinale. Cellule de passage et point de pénétration.
29. — Vésicule jeune.

Fic. 30-31. — Anemone nemorosa

30. —Vésicule renfermant des vacuoles.
31, — Coupe longitudinale.

Fi16. 32. — Paris quadrifolia.
32. — Vésicules et filaments pourvus d'une gaine.
Fi6. 33. — Ficaria ranunculoides.
33. — Coupe transversale ; I, lacune.
Fie. 34-35. — Ophioglossum vulgatum.

34 — Coupe Llongitudinale. Filaments intracellulaires portant des
sporangioles floconneux.
35. — Coupe transversale. Idem.

Fie. 36. ~— Pellia epiphylia.

36. — Coupe transversale du thalle ; ep. s, épiderme supérieur; ep. 1,
épiderme inférieur ; r, rhizoide.
Fic. 37.
31. — Voile d’Orchidée infesté artificiellement ; v, voile ; P, paren-

chyme cortical ; ¢, cellule de passage.
Fre. 38. — Arwm maculatum.

38. — Deux noyaux ayant une tache chromatique latérale.

.
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PLANCHE 1V.

F16. 39-41. — Arum maculatum.
39. — Filament mycélien ayant des noyaux normaux,n, dans la partis
jeune et des noyaux altérés, n’, dans la partie plus agée.
40. — a, noyau de cellule normale ; b, noyau déformé dans une cellule

infestée.
41. — Arbuscule jeune, simple.

T1e. 42. — Sequoia gigantea.

42. — Arbuscule jeune, composé.

Fig. 43. — Ophioglossum vulgatum.
43. — Sporangioles floconneux. .
Fic. 44. — Ornithogalum umbellatum.
44. — Arbuscule se transformant en une grappe de sporangioles.

Fig. 45-47. — Alliwm sphasrocephalum

45. — Arbuscule et sporangioles dépendant d'un méme filament et
contenus dans la mémne cellule.

46. — Arbuscule dont une partie est transformée en sporangioles.

47. — Deux arbuscules dans deux cellules contiguds; celui de droite
commence a s’aliérer. .

Fie. 48. — Allium ursinum.
48. — Trés jeune filament avec noyaux inaltérés.
450 — Lille, imp. Lz Bicor Fréres. Le Gérant, Th. Cienouis.

SUR LA
PRODUCTION DES TUBERCULES AERIENS
DE LA POMME cw TERRE

par M. L. BLARINGHEM

Tout récemment on signalait une ressemblance entre la variété
connue de pomme de terre « Géante bleue » et le Solanum Commer-
soni violet, obtenu em 1901 par M. Labergerie, horticulteur a
Verritres (Vienne) (1). L’absence de caractéres morphologiques
précis pour la diagnose de ces variétés de multiplication ne per-
met pas d’établir une distinction sérieuse entre ces formes, dont
les différences ne sont le plus souvent que des tendances soumises
a 'action directe du milieu. En particulier, le fait que « le Solanum
violet forme de nombreux tubercules aériens, il n'a pas été signalé
de semblables formations dans la Géante bleue {2) », ne peut
servir d’argument dans la discussion (3): Je me propose dans cette
note de mettre en évidence quelques-unes des causes qui, dans les
conditions normales de grande culture, déterminent la production de
tubercules sur les tiges aériennes de la pomme de terre et d’expli-
quer ainsi la rareté d’'un phénoméne considéré par la plupart des
auteurs (&) comme une anomalie végétale.

La présence de tubercules sur les tiges aériennes de la « Géante

(1} J. Labergerie: Le Solanum Commersoni et ses variations. Paris 1903.

(2) J. Labergerie: Le Solanum Commersoni (Bulletin de la Société Nationale
d’Agriculture de France, t. LXV. 1903, p. 603).

{3) Autant que j'ai pu en juger par I'examen d’une seule plante, le Solunwm
Commersoni violet de M. Labergerie differe de la « Géante bleue », dans la
culture en terrain trés humide, par la couleur violet-gris de ses tubercules mirs,
I'abondance des lenlicelleset aussi la maturité plus précoce. Le gout du Solanum
violet m’a paru sensiblement supérieur a celuide la « Géante bleuen.

(&) M. T. Masters : Vegetable Teratology. Londres, 1869, p. 420, fig. 201, ct
0. Penzig. Pflanzenteratologie, Bd. II. Génes, 189%, p. 172
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