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480 REVUE GENERALE DE BOTANIQUE

qui nous occupeni seules ici, elle a été établie plus spécialement
par Frank, qui Pa déduite de 'étude des Orchidées. La méme
interprétation, complétée et précisée par une connaissance plus
exacle et plus étendue des faits a été donné par W. Magnus (00), et
elle résulte aussi de travaux exécutés sur les Orchidées, suctout sur le
Neottia Nidus-4 vis, une des plus anormales parmi elles. N. Bernard
(01) foude également son hypothése (influence des endophytes dans
la tubérisation des bourgeons) sur des recherches faites sur les
Ophrydées et le Neottia. C'est seulement par des raisons d’analogie
qu’il les élend a la Ficaire et & la Pomme de terre.

Les conclusions de ces auteurs me semblent parfaitement accep-
tables en ce qui concerne les Orchidées, mais je ne pense pas qu’on
ait le droit de les étendre a toutes les autres mycorhizes.” Elles ont
été en effet élablies sur des plantes trés spéciales, formant un
groupe lrés homogéne et bien isolé dans le régne végétal. En outre
la physiologie de ces plantes, surtout celle du Neottic dépourvu de
chlorophylle, est un peu a part. Ce sont en un mot des exceptions,
des cas extrémes et on ne peut fonder sur eux une explication
applicable 4 'ensemble des autres mycorhizes, lesquelles, en fait,
sont de beaucoup les plus nombreuses. Ajoutons enfin que la struc-

ture moins nette des endophytes d’Orchidées, surtout moins bien -

connue au point de vue anatomique, complique encore le probléme.
Aussi, je laisserai de cOté le cas des Orchidées et-je m’en tiendrai a
Vensemble des autres mycorhizes.

La morphologie uniforme des endophytes de ces racines d’une
part, et d’autre part la vie physiologique non exceptionnelle des
plantes habitées permet d’appliquer 4 'ensemble de ces mycorhizes
les résultats obtenus pour I'une d'elles. Enfin, le fait que dans une
mémeespece,certaines plantes sont infestées et d’autres dépourvues
de champignons est particuliérement instructif et prend dans
certains cas toute la valeur démonstrative d’une expérience compa-
rative. Il permet en tous cas de faire le départ entre les caractéres
de la plante dus réellement a4 I'action de V’endophyte et ceux qui
liennent & sa nature méme. On évite ainsi une cause d’erreur grave
qui, dans les plantes toujours infestées, consiste & metire au compte
de I'endophyte une modification morphologique de la plante, tou-
jours constante, mais qui peut tenir & d’autres causes que nous
ignorons encore.
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Fajouterai enfin qu’on ne peut considérer ces cas d’infection i
I'étude desquels je me limite ici comme des accidents, des excep-
tions sans importance et sans portée physiologique. Les recherches
de Janse, de Schlicht, de Stahl et les miennes, montrent, sans qu’il
soit nécessaire d’y insister davantage, combien la présence des
endophytes simples est répandue dans le régne végétal. Un trés
petit nombre de familles échappent & leur action. De plas, si en un
point déterming I'endophyte est quelquefois peu abondant {et nous
avons vu dailleurs qu'il n’en est pas toujours ainsi) le grand
développement des racines des plantes infestées ameéne i penser
que la masse totale du champignon habitant un méme individu est
toujours relativement considérable et au moins égale, sinon supé-
rieure, & celle qu’on trouve chez les Orchidées, plantes générale-
ment pauvres en racines. I1 n’est donc pas douteux que I'action de
ce champignon pourrait avoir un grand retentissement sur la
physiologie de la plante dans laquelle il s’installe.

Je n’insisterai pas davantage sur ces considérations ; elles
expliquent le choix que jai cru devoir faire en prenant plus
spécialement pour sujet d’étude les mycorhizes les plus simples,
trop souvent négligées. Elles justifient V'ampleur des développe-
ments anatomiques et biologiques que je leur ai consacrés au début
de ce travail, et montrent tout au moins la généralité des conclu-
sions auxquelles m’ont amené ces recherches. Je vais maintenant
les exposer daas leur ensemble.

Jai déja indiqué a propos de I’étude détaillée des différents
organes de Pendophyte quel était le role de chacun d’eux et leur
mode de fonctionnement. En réunissant dans une méme vue d’en-
semble ces résultats partiels on peut se faire une idée assez précise
de I’évolution et des principales phases de la vie interne de ces
champignouns, en méme temps que se représenter leur influence

-dans la physiologie de la racine qui les abrite.

Le mycélium, vivant déja dans la terre, et attiré sans doute par
les séerétions de la surface des racines, vient appliquer étroitement
contre elles de nombreuses branches. -Ces branches pénétrent a
I'intérienr des racines, soit par les cellules de passage s'il en existe,
soit directement saus suivre de chemin déterminé a l'avance. En
tous cas, elles sont toujours intracellulaires dans les premitres
assises par suite de ’'union intime des cellules qui constituent ces
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Nous avons vu par I'étude de la forme et de la répartition des
arbuscules que ces derniers sont des organes d’absorption, agissant
au profit du champignon seulement.

D’autre part, Pétude des modifications de la racine sous
Pinfluence de son hote nous a montré que cette absorption se. tra-

- duisait surtout par ladisparition de amidon en réserve. Il est donc
incontestable que les endophytes prennent & leur héte des matériaux
nutritifs, des hydrates de carbone notamment, et de ce fait ils vivent
au moins en partie 4 ses dépens. Mais ne regoivent-ils rien de
Pextérieur et n’absorbent-ils pas dans le sol des éléments nutritifs
par 'intermédiaire des hyphes qui les relient a la portion libre ?

Un assez grand nombre d’auteurs 'admettent volontiers. Nous
venons de voir les opinions de Schlicht et de Groom & ce sujet, mais
elles ne sont en somme que des suppositions, qui manquent de
preuves directes. Il en est de méme de celles de Janse (97). Pour lui
endophyte, quil considére, assez hypothétiquement d’ailleurs,
comme un anaérobie facullatif, capable de fixer V'azote de Vair,

chercherait dans les racines un abri contre 'oxygéne et fabriquerait .

des substances protéiques qu'il céderait & la plante en echange des
matiéres hydrocarbonées quelle lui fournit. Quant & la preuve
expérimentale de cette hypothése, les essais qu'il a tenté de faire
sur des Caféiers non infestés, cultivés en comparaison avec d’autres
munis d’endophytes, ne lui ont donné de son propre aveu aucune
indication favorable. Nobbe et Hiltener (99) semblent avoir obtenu
un résultat plus précis. Ils ont constaté que le Podocarpus fixe
directement I’azote atmosphérique el ils attribuent cette propriété
au champignon logé dans les tubercules. Mais il n’est pas démontré
que les auteurs aient pu se meltre a I’abri des nombreuses bactéries
qui ont aussi la propriété de fixer directement l'azote de lair.

Stahl (00) pense que les matériaux, que I'endophyte puise &
Vextériear au profit de la plante, sont d’une toute autre nature.
Pour lui, le champignon absorberait surtout des sels minéraux.
J’ai exposé dans l'introduction du présent travail les principales
raisons quilui font adopter cette hypothése. La corrélation entre la
présence du champignon et les proportions de sucre, d’amidon et
de sels minéraux, nitrates et autres, n'est pas toujours dans le sens
qu’il indique, notamment pour les Hépatigues, comme I'ont montré
les travaux de Golenkin (02) sur les Marchantiacées infestées.

ETUDES SUR LES MYCORHIZES ENDOTROPHES 485

Enfin, et surtout, les communications des champignons avec
Ie dehors me paraissent insuffisantes dans bien des cas pour assu-
rer 4 la plante I’absorption des éléments nutritifs, que, d’apres
Stahl, cette derniére ne peut absorber seule et qui nécessitent
Pintervention du champignon. En premier lien, ces communi-
cations sont toujours assez rares, surtout chez certaines plantes qui
manquent d’autre part de poils absorbants, comme les Paris, les
Parnassia. De plus les relations avec la portion libre du cham pignon
répandu dans I'humus, tout au moins les relations physiologiques,
cessent de bonne heure. Les portions de filaments qu’on trouve 4 la
surface des racines sont en efet presque toujours vides, mortes, sans
protoplasma ni noyaux, et par aommm@:mm.ﬁ incapables d’établir
aucune relation d’échanges entre 'extérieur et le mycélium interne.
Il est donc permis de penser que lendophyte, dans sa portion intra-
radiculaire, méne une vie indépendante de Vextérieur et dost par con-
séquent emprunter toule sa nourriture d la plante.

B. — Faut-il en conclure, a I'inverse de Schlicht, qu’il est bien
un parasite, comme pourrait le faire prévoir la présence de sucoirs ?
C’est & celte conclusion, et pour des raisons différentes de celle-la
d'ailleurs, que s’arrétent les auteurs récents qui ont étudié les
mycorhizes des Hépatiques : Garjeanne (03) et Peklo (03).

I n’est pas sans intérét de remarquer aussi que Sarauw (04)
qui a beaucoup étudié les racines des arbres, arrive a penser que
les champignons qui forment les manchons de leurs mycorhizes
ectotrophes sont des parasites dont la plante se débarrasse parfois
et que le plus souvent elle supporte par suite de leur innocuité
relative.

.mw I'endophyte est un parasite, il est d’un parasitisme spécial
ﬁ: ne saurait le faire ranger 2 coté des auntres groupes de cham-
pignons bien déterminés comme tels, par exemple, les Urédindes
et les Péronosporées. On sait en effet que ces derniers champignons
sont définis comme parasites vrais par un ensemble de om_.mm_hm:wm
Eww nets: ¢’est d’abord 'impossibilité de les cultiver sur un autre
milieu que les plantes vivantes sur lesquelles ils se développent
d’ordinaire. De plus, bien que leur mode de nutrition ne soit pas
encore trés bien connu, il ne semble pas qu'ils se nourrissent aux
dépens des matériaux de réserve inertes (amidon, sucres, ete.) que
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chez les organismes inférieurs, la plante soufire fort peu de la pré-
sence du saprophyte gu’elle contient.

Elle retrouve par la digestion du champignon la plus grande
pariie des substances qui lui avaientété empruntées et les plus
importantes pour elles, les substances albuminoides. Elle ne perd
en somme, que la faible partie des substances qui constitueni les
sporangioles.

11 faut donc conclure des considérations qui précédent, que tout
au moins pour les mycorhizes d’ordre inférieur que j'ai rangées
dans les séries de I’drum, du Paris et des Hépatiques, il ne saurait
y avoir de symbiose harmonique entre la plante et le champignon. Ce
dernier est simplement un saprophyte d’ordre spécial, saprophyte
interne dans les racines, on le powvoir digestif des cellules, sans
entraver son développement, empéche qu'il ne leur cause des dommages
importants.

RESUME ET CONCLUSIONS GENERALES

Ce travail comporte un certain nombre de résultats généraux
que j’ai tiché de faire ressortir dans les différents chapitres qui
précedent. Je les résumerai bridvement ici en indiquant les conclu- .
sions qu’on en peut tirer. -

I. — Jai fait connaitre les particularités anatomiques et hiolo-
giques les plus saillantes d’un grand nombre d’endophytes habitant
nos pays, endophytes qui, pour la plupart, n’avaient jamais été .
déerits ou étaient peun connus. .

II. — L’étude morphologique des ces endophyles m’a permis de
les grouper en séries ol ils sont rapprochés d’aprés I'ensemble de
leurs caractéres. J'ai pu ainsi les ranger daus quatre séries princi-
pales : ‘

1o La série de I'Arum maculatum ou le mycélium, aprés avoir
traversé les cellules des couches protectrices de la racine, devient
intercellulaire pour se terminer dans les cellules du parenchyme
cortical par des sucoirs simp'es, dont la formation arréte la croissance
et 'extension des filaments.

2 La série du Paris quadrifolia ot le mycélium toujours intra-
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cellulaire porte, dans des assises bien détermindes, des sugoirs com-
plexes placés latéralement sur des filaments d croissance indéfinie.
3e La série des Hépatiques, oi1 le mycélium habite des organismes
geénéralement étalés & la-surface du sol et dépourvus de racines.
Il pénétre par des poils, reste toujours intracellulaire, porte des
sucoirs transformds en sporangioles et a une croissance indéfinie.

40 La série des Orchidées, on le mycélium zoujours intracellu-
laire, & croissance indéfinie, afiecte la forme de pelotons serrés qui
tantdt restent inaltérés (Pilzvirthzellen), tantot subissent une diges-
tion plus ou moins compléte ( Verdauungszellen).

HI. — En dehors de ces caractéres distinctifs des séries j’ai pu
meltre en évidence, dans tous les endophytes quels qu’ils soient,
Pexistence de caractéres plus généraux tels que l'uniformité de la
constitution des membranes et de la structure cytologique du .
mycélium, ou encore la présence copstante d’organes spéciaur aus
mycorhizes et présents dans toutes.

Les plus importants de ces organes sont: 1o les vésicules dont
Jyai précisé le réle comme organe de réserve sowvent temporaire;
20 les arbuscules, dont j'ai montré la présence constante et le role
capital comme organe absorbant ou sucoir. Leur destruction sur place
par les cellules-hotes qui les digérent améne la formation souvent
trés-précoce des sporangioles de la plupart des mycorhizes et des
corps de dégénérescence des Orchidées qui ne sont que des sporan-
gioles complexes.

IV. — J'ai complété 'étude du champignon lui-méme par celle
des cellules infestées et j'ai pu préciser ainsi dans quelle mesure la
plante influe sur le champignon et le champignon sur la plante.

V. — Jai poursuivi la recherche de la détermination tazono-
mique des endophytes par deux méthodes : 1° par I'extraction
directe des champignons a partir des racines infestées ; 2 par
linoculation, dans des plantes obtenues de germinations aseptiques,
de champignons qu’on pouvait soupgonner atre les endophytes.

La premiére méthode m’a montré que 1’endophyte ne peut sortir
des racines ou mémedes cellules adultes qu’il a envahies, par suite
sans doute d'une altération due & la digestion qu’il a déja subie.

Les nombreux essais d’extraction que j’ai tentés m’ont permis
de déterminer, & défaut de I’endophyte, quelles sont les princi-
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498 REVUE GENERALE DE BOTANIQUE

Fic. 11. — Allium spharocephalum
11. — Deux cellules de I'assise pililére vues de face. Filament mycélien

cloisonné et prenant la forme d’'un pseudo-parenchyme.

Fis. 12. — Parnassia palustris.

12. — Coupe longitudinale tangentielle. Nombreuses vésicules accumu-
lées dans le parenchyme cortical.

Fie. 13. — Angiopteris Durvilleana.

13. — Coupe longitudinale. Filaments intercellulaires portant des vési-
cules intercellulaires ou des arbuscules et des vésicules intracellulaires.

Fie. 14. — Ranunculus Flammula.

14. — Vésicule vidée et A parois affaissées.
PLANCHE 1I

Fic. 15. — Ranunculus Charophylios.

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

Fic. 16-18. — Paris quadrifolia.

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

Fi16. 19. — Arum maculatum.

19. — Noyau cellulaire traversé par un filamen mycélien.

Fre. 20-23. — Colchicum automnale

20. — Coupe longitudinale : », noyau de cellule; 7, filament avec
prolongements latéraux en doigt de gant; o, vésicules jeunes a difiérents
stades.

21. — Coupe transversale avec point de pénétration. Les lettres 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 gant, r, et une vésicule dgée a parois affaissées.

Fic. 2&. — Parrassia palustris

2&. — Coupe transversale; v, vésicule trés grosse occupant presque
toute Pépaisseur du parenchyme cortical.

ETUDES SUR LES MYCORHIZES ENDOTROPHES 499

Fi6. 25. — Sequoia gigantea

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

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

PLANCHE'NIL.

Fig. 27-29. — Allium sphaerocephalum

27. — Coupe longitudinale.
28. — Coupe longitudinale. Cellule de passage et point de pénétration.
29. — Vésicule jeune.

Fie. 30-31. — Anemone nemorosa

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

Fic. 32. — Parisquadrifolia.
32. — Vésicules et filaments pourvus d'une gaine.
Fig. 33. — Ficaria ranunculoides.
33. — Coupe transversale ; I, lacune.
Fic. 34-35. — Ophioglossum vulgatum.

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

Fie. 36. — Pellia epiphylla.

36. — Coupe transversale du thalle ; ¢p. s, épiderme supérieur; ep. i,
épiderme inférieur ; r, rhizoide.

Fic. 37.

37. — Voile d’Orchidée infesté artificiellement ; v, voile ; p, paren-
chyme cortical ; ¢, cellule de passage.

Fic. 38. — Arum maculatum.

38. — Deux noyaux ayant une tache chromatique latérale.

.
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