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grande résistance. Aussi le mycélium ne la traverse pas d’ordinaire
da premier coup. Il rampe & sa surface, quelquefois pendant long-
temps. S’il arrive que les cellules superficielles soient peu adhé-
rentes (drum Arisarum, Anémone, Paris) il s’insinue entre elles
en s’applatissant, mais ce cas est assez rare et le plus souvent c’est

en pénétrant & l'intérieur des cellules qu'il franchit la premiére -

agsise : en certains endroits, il s’accole plus étroitement a la
surface en se gonflant beaucoup et sous cette sorte de crampon il
se fait une perforation souvent trés fine par ou s’insinue le fila-
ment. Il est trés remarquable que jamais le champignon ne pénétre
par un poil radical dans les racines qui en ont. C’est loujours la
base de la cellule qu’il perfore (1).

Le renflement qui se produit toujours au moment ou un fila-
ment va passer au travers d’'une membrane résistante a une certaine
importance. Il permet de déterminer dans quel sens s’est faite la
propagation du champignon. A ce point de vue l'orientation des
derniéres ramifications permet aussi de se renseigner, mais la
présence des renflements est un indice trés str. Grace a lui, jai
pu m’assurer que aucun des filaments que j’ai rencontrés i la
surface des racines examinées ne provenait de Vintérieur. La crois-
sance des filaments se fait donc toujours en direction centripéte. Je ne
puis donc partager P'opinion exprimée récemment par Marcuse {02)
que beaucoup de filaments sortent des racines pour se répandre au
dehors.

Quand la premiére membrane a été franchie, le filament
traverse généralement la cellule pilifére en ligne droite. Si la
racine n’a pas d’assise subéreuse a cellules nettement. difiérenciées
{drum, Colchique, Anémone, Ficaire) il continue son chemin en
perforant 1'une de ces cellules et il alteint irés vite les couches
molles du parenchyme cortical. Si la racine a une assise subé-
reuse bien délinie comme c’est le cas le plus ordinaire, le mycé-
lium est arrélé et ne péneétre jamais dans les cellules épaissies et
suberifites qui constituent cette assise. Il s’allonge alors dans les

1. 1I faut faire exception bien entendu pour les plantes qui n’ont pas d’autres
organes de fixation que des poils comme les Hépatiques, les protballes de
Lycopodiacées. Méme dans ces cas, il arrive, comme nous Pavons vu pour le
Fegalelle que le champignon pénétre directement de la terre dans les cellules
du corps de la plante sans emprunter le chemin des poils rhizoides.

ETUDES SUR LES MYCORHIZES ENDOTROPHES 315

cellules de _,umwmmm pilifére, s’y ramifie, et y donne parfois un psendo-
parenchyme. Il traverse quelquefois ainsi un trés grand nombre
de cellules, jusqu’a ce qu’il trouve un point moins résistant dans
I’assise subéreuse (Pl. 1, fig. 9). Ce point faible est souvent constitué
par certaines cellules spéciales que Janse a appelées les cellules de
passage et que les champignons traversent 4 'exclusion de toutes
les autres. Oudemans (61) et Leitgeb (65) les ont fait connaitre
depuis longtemps dans les Orchidées et Juel (84) dans d’autres
plantes. Elles sont en effet trés fréquentes dans la plupart des
Monocotylédones infestées que j'ai étudides : je ne puis citer comme
exception que le Colchique parmi les nombreuses Liliacées que j'ai
examinées, et le Tamus. Parmi les Dicotylédones, j’ai constaté leur
présence dans Ranunculus, Teucriumn Scorodonia, Glechoma hede-
racea, Stachys Belonica, Vinceloxicum officinale, Parnassia palustris.
Par contre, je u’ai pu en voir dans Fiola, Orobus tuberosus, Sanicula
europaw, Hydrocotyle vulgaris, Fragaria vesca, Pulmonario officinalis,
Bellis perennis, Anemone nemorosa, Ficaria ranunculoides.

Janse a décrit avec soin les formes diverses et les dispositions
que prennent les cellules de passage. J'ai aussi, 4 propos du Ruscus,
donné des indications sur elles. La plupart de celles que j’ai ren-
contrées dans les autres plantes sont de méme nature. Il est done
inutile d’y revenir. Je retiendrai seulement le fait que toujours les
cellules de passage sont & parois minces, renferment un proto-
plasma abondant et un gros noyau, tandis que les cellules subé-
reuses voisines sont mortes et ont des parois sinon épaissies, du
moins toujours imprégnées de subérine. .

Pour expliquer le choix apparent que les champignons semblent
faire entre ces deux calégories de cellules, Janse invoque les pro-
prietés chimiotropiques pour les champignons de certaines subs-
tances dont il suppose Pexistence dans les cellules de passage. Il est
possible que ces derniéres, bien vivanles, exercent par leurs
sécrétions externes une certaine action attractive sur les endo-
phytes, action analogue a celle qui fait pénétrer dans les cellules
bien vivantes de la racine les arbuscules des endophytes intercel-
lulaires ; mais il me parait que c’est la résistance moins grande des
cellules de passage qui joue ici le principal role.

Il est a remarquer en premier lieu, ainsi que le signale Janse
lui-méme pour les racines de Rauwolfia, que d’autres champi-
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318 REVUE GENERALE DE BOTANIQUE

distribution dans la racine, mais toujours d’une facon locale
accidentelle.

Je n’insisterai pas davantage sur ces questions, me contentant
de remarquer qu’il importe, si on veut élablir une classification
vraiment stable des endophytes, de bien distinguer entre ces carac-
teres d’adaptation purement locale et qui dépendent de la plante
infestée et les caracléres plus généraux, qui tiennent & la nature
méme duchampignon.

Au nombre de ces derniers caractéres je compterai la propriété
pourle mycélium d’étre inter ou intracellulaire. Janse ne parait pas
lui attacher une grande imporiance et n’établit de ce fait aucune dis-
tinction entre lesendophytes. Il me semble au contraire qu'elle n’est
pasnégligeable et qu’elle ne résulte pas simplement de la présence ou
de I'absence des méats et des lacunes dans les racines, mais tient a
la nature physiologique du champignon. Elle permel de mettre &
part de tous les autres endophytes ceux du type Arum. Il est done
nécessaire pour assurer la valeur de cette répartilion de justifier
l’opinion précédente.

Il est clair que dans une racine sans lacunes et sans méats les
endophyles ne peuvent étre qu'intracellulaires. C’est le cas des
Hépatiques et de quelques mycorhizes do type Paris. Pour ceux-1a,
ce caractére n’a évidemment aucune valeur taxonomique et ce n’est
que I'ensemble de leurs autres propriétés qui les fait ranger dans
une calégorie déterminge. Pour les mycorhizes qui onl des méats,
on pourrail croire que c’est la résistance plus ou moins grande
des membranes cellulaires qui oblige les endophytes a y pénétrer
ou i rester constamment dans les cellules. Il me semble qu’il n'en
est pas ainsi.

En premier lieu dans les endophytes du type Arum, les seuls
d’ailleurs qui aient une vie extracellulaire, les filaments viennent
toujours se terminer dans une cellule et les arbuscules terminaux
ainsi formés s¢ rencoutrent dans toute l'épaisseur de I’écorce
infestée. Il faut en conclure que nulle part les membranes n’oflrent
une bien grande.résistance au passage des champignons et, de {ait,
ceux-ci les traversent quelquefois alors méme qu’ils ne doivent pas
donner des arbuscules de suite. Si douc les endophytes du type
Arwmn restent la plus grande partie de leur vie dans les méats,
c’est & cause de leurs propriétés physiologiques propres et non &
cause des propriétés des membranes des racines qu’ils habitent
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De méme la vie uniquement intracellulaire des endophytes du
type Paris et du type Orchidée, malgré la présence des méats dans
la plupart des planles de ces séries, est tout aussi caractéristique.
Aucune résistance de la part des membraues ne s’ oppose a ce que
le champignon pénétre dans les méats ou il aurait un cheminement
facile. Puisqu’il traverse sans peine la double paroi qui sépare
deux cellules en contact, il traverserait encore plus facilement la
simple paroi qui I'isole des méats voisins. $'il ne le fait dans aucun
cas, ¢’est aussi que l'ensemble des propriétés physiologiques qui
lui sont propres I'obligent & rester a Pintérieur des cellules.

On peut donc étre assuré, an point de vue de la classification
des endophytes, de la valeur du caractére qui repose sur le fait de
leur vie intra ou extracellulaire. Si la résistance des membranes
de la plante provoque des modifications d’ordre secondaire comme
celles qui tiennent au mode de pénétration ou a la limitation de
I'extension en profondeur de ’endophyte, elle n’a pas d’influence
sur sa répartition a I'intérieur ou a I'extérieur des cellules. I! est

donc légitime de fonder sur ce caractére une classification des
endophytes.

La concordance avec celui-la des autres caractéres différentiels

invoqués tels que la présence d’arbuscules simples ou composés, la
répartition diffuse ou localisée de ces arbuscules vient d’ailleurs
confirmer sa grande valeur spécifique.
- La propriété de former des pelotons serrés, réguliers, limitée
aux endophytes du type Orchidée, est aussi & mes yeux hien carac-
téristique de ce groupe et V'isole de tous les autres. On la rencontre
dans des plantes trés variées comme les Orchidées, le Psilotum et le
Tamus. C'est donc que la nature de la plante n'intervient en rien
dans la présence de ce caractére. On peut alors le compter comme
un caractére propre au champignon et de ce fait les endophytes du
type Orchidée se mettent aussi nettement a part parmi ceux qui
sont loujours intracellulaires.

- Il ne reste donc plus que les séries du Paris et des Hépatiques,
pour lesquelles on ne puisse invoquer de caracteére distinctif nette-
ment spécial au champignon. Il n’est pas certain que les différences
Emumamm entre ces deux groupes ne soient pas, elles aussi, spéci-
fiques des endophyles correspondants. Mais, en 'absence de toute
preuve dans ce sens, on ne peut rien affirmer.
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ou soni rares dans beaucoup de plantes infestées (Liliacées, OF,M:__-
dées, Ophioglosse, Sequoia) mais %Em.::.o méme plante N.QE: m
fois des mycorhizes et des racines S,Emm:,,mm m.muw ormB.wﬂ,muccw.u:
est impossible d’établir entre les deux categories cum,.E m_;mso. u
point de vue des poils absorbants. Il semble Qowo.nc il m::g_é_m Mm
Vhypothese d’une relation de ommsmw.v eifet entre 'absence de po
a et la présence de I'infection.

mvmmwvwwwgo %WSSS\?:SQ@ que le %S@@S: apporte dans la
morphologie externe des racines sont en général ou s.::% ou mmg
accentudes. Nous allons voir que pour la structure E.::.um ‘o es
sont plus marquées, sans toutefois prendre un role prépondérant

sur la structure des racines.

§ 3. — MODIFICATIONS INTERNES

APPORTEES PAR LE CHAMPIGNON DANS LES CELLULES

La présence dans une cellule vivante d’un o.qmmimam qui _Em.mwﬁ
normalement étranger n’est pas sans mb:omz:w quelques B.ﬂ ifi-
oumo.sm dans sa morphologie et sa physiologie. Nous avons aa_ﬁ.»n _
que la pénétration des arbuscules dans les c.m::_mm y ?.o<.o.acm_ : a
formation des zymases digestives qui tuaient ces sucoirs et les
transformaient par digestion en sporangioles. m..u. Smim 3.:6? la
cellule sécrétait des substances cellulosiques qui ~Ew8mwm_m5 ces
derniers. Celte activité physiologique est accompagnée de transfor-
mations morphologiques assez importantes sinon :ww. apparentes.
Cest surtout sur le noyau cellulaire qu’elles se traduisent w.n azmm.
ont été signalées depuis longtemps par Spwm les mES.Em qui
ont fait des études de cytologie sur les mycorhizes. a<m5.:or Aw%wr
Schlicht {89}, Janse (97) mais surtout W. immh.,:m 6.8 et .mES.S (02)
ont montré que le noyau subissait des modifications importantes
du fait du champignon. Plus particuliérement, W. Magnus dans
les Verdauungszellen du Neottia et Shibata sur le we&.cggzm et le
Psilolum ont constaté la coincidence de ces altérations avec la
période d’activité digestive de la cellule et oni vu que le noyau

reprenait sa forme normale lorsqu’il ne restait plus dans 1a cellule

~gu’un produit inerte,
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On peut retrouver des modifications analogues (gonflement,
formes amiboides, hyperchromatie,division directe des noyaux)dans
les cellules o se trouvent les arbuscules et les sporangioles ; elles
confirment ’hypothése de la corrélation que j’ai établie entre les
cellules & arbuscules des mycorhizes ordinaires et les Verdauungs-
zellen des Orchidées. Tous ces phénomenes ont 816 trés bien décrits
par Magnus et Shibata. Je n’y reviendrai pas ici.

Par contre les cellules ou le champignon ne forme que des
anses enroulées en spirale ou des vésicales ne me paraissent pas
subir de changements importants. Les noyaux sont simplement de
taille plus grande qu’a 'ordinaire et quand ils sont déformés, ce
qui est assez fréquent, il semble bien que c’est & cause de la com-
pression des hyphes agissant simplement d’une fagon mécanique.
Il arrive méme que le noyau rencontré par un filament est traversé
de part en part comme le représentent les figures 18 et 19 de la P1. 11,

Je n’ai pas remarqué de modifications spéciales dans le proto-
plasme des cellules envahies, qu'il s’agisse de cellules & arbuscules
et & sporangioles ou bien de cellules ou il n’y a que des pelotons
d’hyphes. Comme I'a déja fait observer W. Magnus, le protoplasme
est toujours intimement pénétré par le champignon et en contact
étroit avec lui. En particulier, il en est toujours ainsi pour les
arbuscules qui sont plongés dans la masse 4 demi fluide du proto-
plasme qui occupe tous les intervalles entre les branches. Dans
quelques cas cependant, le contact n’est pas aussiintime. J'ai déja
montré que dans le Ruscus, le Paris, le Parnassia, le Sequoia, on
apercevail souvent entre la membrane mycélienne et le protoplasme
cellulaire une gaine hyaline, ne prenant pas les colorants et attei-
gnant parfois une grande épaisseur (PI. III fig. 32). Cette gaine
suit le filament sur toute sa longueur dans la cellule, se prolonge
sur les rameaux ou les vésicules quil forme, mais s’arréle au
point out le mycélium traverse une paroi; on la voit alors se conti-
nuer sur la surface interne de la cellule-hote. Il semble bien dans
ce cas que le filament n’ait pu rompre la couche mince et élastique
de I'ecloplasme qui enveloppe tout le contenu de la cellule, et
quil Pait entrainée avec lui comme le fait le doigt qu’on
appuie sur une lame de caoutchouc trés extensible. Cette gaine
hyaline ne se forme que dans les assises les plus externes de la
racine, sur les portions d’hyphes les plus voisines du point de
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