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Introduction

Pour le siécle a venir, 'un des plus grands enjeux que la société aura a gérer
sera le réchauffement climatique. Si, de prime abord, le premier point qui nous vient
en téte est la réduction des gaz a effets de serres, il s’avére que de nombreux autres
domaines peuvent participer a ce combat : nos dépenses en énergie, la réduction
des trajets inutiles, mais plus globalement tout gaspillage de ressources superflus.
D’autres problématiques s'ajoutent a cette lutte, comme les ressources naturelles qui
s’épuisent telles que les énergies fossiles ou plus méconnu le stock de phosphore.
On peut aussi se demander comment nourrir tout le monde avec cette démographie
mondiale en constant accroissement. Ces deux points interrogent sur la direction a
prendre au niveau agricole. Depuis le début de I'ere industrielle, la pensée commune
dans ce domaine était la productivité. On a délaissé des techniques ancestrales pour
privilégier [l'utilisation de machines dans le but d’augmenter toujours plus le
rendement. Pourtant, on se rend compte aujourd’hui que cette fagon de gérer nos
sols n'est pas la plus pérenne. Les sols s’épuisent d’étre tant sollicités et les
richesses naturelles se retrouvent également mal réparties sur le globe. Un
changement de dogme est donc urgent.

L'une des solutions pour aider notre agriculture est peut-étre déja connue depuis plus
de deux siecles : la mycorhize. Pourtant, comme le relate J. Garbaye dans son
ouvrage sur le sujet : "Etudier les plantes sans leurs mycorhizes revient & étudier des
artéfacts : la majorité des plantes n’ont pas, a proprement parler, de racines; elles ont
des mycorhizes”. On peut alors se demander comment une association si importante
dans le régne végétal n’a-t-elle jamais eu de véritable application en pratique
agricole?

Depuis le début du XVI® siécle, les scientifiques et agronomes du monde entier
s'emparent, enfin, de cette technologie et les essais d’application aussi divers que
variés fleurissent. Récemment I'application a la viticulture ou comme technique de
dépollution des sols est a I'étude. Il est donc intéressant de savoir si la mycorhize
peut représenter une des techniques qui parviendra a enclencher un changement de
mode de gestion des cultures. De faire en sorte que la gestion raisonnée et durable

devienne la norme et non I'exception.
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Pour cela nous allons voir divers résultats concernant le recours aux champignons.
La culture du blé, deuxieme céréale la plus produite dans le monde et premiére en
France, constitue une cible idéale pour la recherche a grande échelle.

La sylviculture ne revét pas la méme importance qu’elle pouvait avoir ces dernieres
années. L'industrialisation, la déforestation et la multiplication des incendies a
entrainé le déclin de ce domaine. Une gestion des foréts dans laquelle les
champignons mycorhiziens sont pris en compte pourrait changer la donne. En effet,
grace aux connaissances acquises sur la mycorhize, une “culture” des ces
champignons parait envisageable. La rentabilité faisant loi dans notre société, les
essences d’arbres les moins lucratives ont souvent été remplacées. L'important
capital fourni par la vente de champignons pourrait compenser les pertes dues a un
mode de gestion sauvegardant la diversité dans nos foréts.

Sur le méme modéle, la trufficulture est en net déclin et un changement rapide de
mode de gestion est a opérer pour sauver ce mets si précieux.

Ce travail de thése a pour objectif de présenter les connaissances académiques
acquises sur la mycorhize et leur éventuelle application en culture réelle. Pour cela,
nous commencerons ce travail par définir ce qu’est un champignon, comment et
pourquoi il forme des mycorhizes avec les végétaux. Nous développerons ensuite
plusieurs champs d’application de cette technologie, que ce soit au niveau de
I'agriculture, de la trufficulture ou encore de la culture des champignons comestibles

et leur apport dans le contexte de I'agroforesterie.
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|. Qu’est-ce qu’un champignon?

1. Définition

En premier lieu, il convient de définir ce qu’est un champignon parce que la
maniere de le classer est trés variable. Par exemple, dans le Larousse un
champignon est “un végétal sans chlorophylle, sans tiges ni feuilles, dont
certaines especes sont comestibles, et qui poussent dans les lieux humides”.
Pour 'académie frangaise c’est un “cryptogame dépourvu de feuilles, de chlorophylle
et de racines, et dont la forme, la couleur et la consistance sont trés variées”.
Cependant, depuis 2010 et la classification de Cavalier-Smith (1), le monde du vivant
est séparé en empires et regnes et les Fungi y possedent leur propre regne
autonome. Comme pour tout régne, les Fungi possédent des caractéres communs
fondamentaux, ils sont ici au nombre de sept, a savoir (2):

- les cellules sont eucaryotes: cellules contenant un noyau.

- un mode de vie hétérotrophe, c’est-a-dire, qu’ils ne peuvent pas faire de
photosynthése, d’ou I'association avec d’autres espéces comme on le verra par la
suite.

- ils sont absorbotrophes: alimentation par absorption passive.

- ils sont constitués d’un thalle: le champignon n’a ni racine, ni feuille, ni tige.
C’est un appareil végétatif sans organe différencié.

- une reproduction sexuée ou non, via des spores

- des spores non flagellées ou uni-flagellées exceptionnellement

- une paroi cellulaire chitineuse, polymeére de N-acétylglucosamine.

Le régne fongique est constitué de phylum, les principaux sont les
Zygomycetes, Chytridiomycétes, Gloméromycétes, Ascomycetes et Basidiomyceétes.
Les plus connus d’entre eux sont les Ascomycetes et les Basidiomycétes car ce sont
dans ces groupes que I'on retrouve les champignons que nous cueillons et que nous
consommons (2). Seuls les Gloméromyceétes, les Ascomycétes et les

Basidiomycétes peuvent créer des associations symbiotiques mycorhiziennes (3-5).
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2. Morphologie

L'organisme fongique est constitué d’un thalle qui est formé par un ensemble
de cellules, hyphes, ne donnant pas un tissu au sens fonctionnel, et donc sans

organe différencié (Figure 1).

Figure 1- Schéma représentatif du thalle (en vert sur le schéma)

Le thalle est formé d’hyphes cloisonnés dicaryotes (a deux noyaux) pour les
Basidiomyceétes et les Ascomycétes, alors que pour les Gloméromyceétes, il n’y pas
de cloison, il y a une libre circulation des éléments cellulaires au sein d’'une structure
tubulaire contenant plusieurs noyaux (3).

Les hyphes forment un enchevétrement de microfilaments appelés mycélium. Le
mycélium va permettre au champignon d’absorber les nutriments dans
'environnement. C’est également a partir de lui que seront créés les sporophores (ou
carpophore, figure 1), pour les Ascomycétes et les Basidiomyceétes, partie visible du
champignon que l'on peut cueillir, étudier ou consommer. C’est également elle qui

produira les spores nécessaires a la reproduction (6).
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3. Reproduction

La reproduction des champignons se fait via des spores, produites par le
myceélium externe a la mycorhize, de maniére végétative ou non. Dans le premier
cas, elle est dite asexuée et il n'y a pas de brassage génétique, c’est ce que font les
Gloméromyceétes et la plupart des Ascomycetes. Dans le second cas, la reproduction
est sexuée et des modifications génétiques peuvent apparaitre. Cette reproduction
sexueée est essentiellement rencontrée chez les Ascomycétes et les Basidiomycetes,
qui a la différence des Gloméromycétes, forment des carpophores pour assurer leur
reproduction (2).

Les spores des Gloméromycétes sont beaucoup plus grosses, de I'ordre de 10 m,

contre 10°m pour les Ascomycétes et Basidiomycétes (7).

4. Mode de vie

Les champignons sont hétérotrophes vis-a-vis du carbone et sont incapables
de produire de la matiére organique. lls ne peuvent pas synthétiser, sans apport
extérieur, leurs propres constituants. C’est pour cette raison qu’ils vont chercher le
carbone au niveau d’autres organismes. Pour cela, ils ont développé trois modes de

vie différents (4,8) : ils sont soit saprophytes, parasites ou bien symbiotiques.

4.1. Saprophyte

Un champignon se définit comme saprophyte lorsqu’il se développe sur de la
matiere morte. Certains champignons, comme le genre Mycena ou Laccaria,
croissent sur des litieres, constituées de matiéres mortes sur le sol (feuillages,
branchages, souches d’arbres, carcasses d’animaux) et transforment cette matiére
organique complexe en humus (9). Cet humus constitue une couche plus profonde
que la litiere, et également plus humide. C’est une zone plus fertile de par
'augmentation de la disponibilité en carbone simple (carbone non contenu dans des
tissus ou structures végétales complexes). L'humus peut étre dégradé par d’autres

champignons, comme certaines Collybies par exemple. Et c’est, ce processus, qui
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aboutit a la formation d’azote et de carbone libre et qui permettra de minéraliser et
fertiliser les sols. C’est dans ce sens que I'on dit des champignons qu’ils sont les
véritables “éboueurs de la forét", ils nous empéchent d’étre ensevelis sous une
masse de matiére organique (10) tout en fertilisant les sols. Ce mode de vie
saprophyte est a l'origine d’'une grande avancée pharmaceutique avec la découverte
par Fleming d’'un champignon produisant de la pénicilline en 1928. C’est un
Penicillium, moisissure du méme genre que celle qui pousse sur les agrumes bien
mars (3,6).

4.2. Parasitaire

Un champignon peut également étre un parasite pour son héte et se
développer a ses dépens. C'est le cas des polypores qui peuvent se développer sur
des arbres vivants, ronger le tronc et ponctionner des ressources jusqu’a tuer son
héte (11).

4.3. Symbiose

Enfin, un champignon peut former une symbiose avec un autre organisme et
établir une association intime, durable et mutualiste. C’est une relation
‘gagnant(e)-gagnant(e)”. Cela peut, dans certains cas, étre la suite du
développement du parasitisme. En effet, le parasitisme peut, par exemple, permettre
a un champignon d’obtenir du carbone plus facilement en le prélevant a une plante.
Mais a force de ponctionner cette derniére, elle va finir par mourir. |l doit ensuite
trouver un autre plant. Ce mode de vie peut étre viable sur le long terme si la
disponibilité en héte est trés grande et stable. Dans des conditions réelles, il est rare
d’avoir une disponibilité en hbéte assez grande. Le champignon installe alors un
équilibre entre les deux partenaires et, en échange de carbone, il fournit a la plante
des éléments nécessaires a son développement et a sa survie. Les deux seront
gagnants dans l'association et celle-ci pourra étre durable. On passe d’'un mode
parasitaire a un mode symbiotique.

Il'y a plusieurs modes de symbiose et plusieurs niveaux d’intégration (12).
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Les lichens, par exemple, concernent les associations entre un champignon et
une algue et/ou une cyanobactérie. C’est sUrement le premier type d’association
terrestre qui a eu lieu entre un champignon et un organisme photosynthétique.

La symbiose sous la forme d’endophytes se fait entre une espéce fongique ou
bactérienne et une plante. Dans cette association, le champignon peut coloniser le
cortex végétal de tous types d’organes végétaux, de maniere asymptomatique. Les
échanges de nutriments ne sont ni bidirectionnels ni équilibrés et ne se font pas au
moyen d’une interface spécifique comme cela peut étre le cas pour la mycorhize.
L'avantage associatif pour la plante peut étre variable, cela peut aller de la résistance
a des pathogénes, au stress ou méme a certains herbivores. C’est par exemple le
cas de [Ilf qui produit du taxol, principal moyen de défense de son organe
reproducteur, grace une association avec un endophyte fongique. Ce dernier obtient
lui un abri grace a son hoéte végétal mais également du carbone issu de
photosynthése (13,14).

La mycorhize, a la différence de la symbiose endophyte, a pour but de créer
un lieu d’échange mutuellement bénéfique entre un végétal et une espéce fongique.
Cette interface d’échange a lieu uniquement dans de jeunes racines non lignifiées. Et
le développement des deux partenaires se fait de maniére synchronisée (15).

Nous allons voir comment se forment les différentes mycorhizes, comment se font les
transferts de nutriments au sein de cette association, ainsi que les différentes

applications qu’elle peut avoir.
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lI. La mycorhize

1. Généralités
Le terme de mycorhize provient du grec, mykes qui signifie champignon et
rhiza pour racine. D’aprés les traces retrouvées dans des fossiles, les premiéres
associations entre une plante et un champignon a type de mycorhize datent d’il y a
400 millions d’années. C’est une association symbiotique essentielle pour les deux
partenaires. Elle a lieu dans une jeune racine non lignifiée ou le contact intime crée
une interface d'échange permettant le transfert de nutriments. Plusieurs
caractéristiques permettent de prouver que la mycorhize est symbiotique. On
retrouve dans toutes ces associations (15):
- une corrélation entre le rendement de la plante et le degré de colonisation
fongique
- une sporulation du champignon conditionnée a la mycorhization
- une diminution de la productivité de la plante si 'environnement est traité avec
des fongicides
- Iinoculation de champignons ectomycorhiziens qui est nécessaire a la culture
ectopique de certains arbres
- un flux de substrat dans les deux sens
- une dépendance mycorhizienne établie pour de nombreux champignons et de
nombreuses plantes

- un développement synchronisé des deux partenaires

Pour classifier ces associations, on utilise les caractéristiques anatomiques
végetales. En effet, les mycorhizes sont plus facilement identifiables via les variations
au niveau de la racine de la plante que par celles au niveau du champignon, qui
peuvent étre trés différentes d’'une espéce a l'autre (5). On dénombre huit grands
groupes de mycorhizes (Figure 2). Il y a 'endomycorhize arbusculaire, la premiere
identifiée, cas ou le mycélium pénétre dans les cellules végétales. L’association peut
également rester autour des cellules végétales, on parle d’ectomycorhize, la plus
facile a identifier au niveau macroscopique avec la présence d’'un manteau externe. Il
existe un cas intermédiaire, ou on a la présence des deux systémes, on parle alors

d’endo-ectomycorhize.
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Ensuite, il y a plusieurs cas particuliers : la mycorhize arbutoide, monotropoide,
orchidoide, éricoide et la pseudomycorhize. Elles ne sont valables que pour certaines
familles précises de plantes ou alors dans des conditions de vie particulieres (16).

Nous allons maintenant détailler pour chaque type de mycorhize, leurs
caractéristiques physiques ainsi que les plantes et les champignons associés a elles.
Tout cela sera synthétisé dans le tableau 1 qui répertorie les huit types de

mycorhizes et les principales caractéristiques.

Trerwrsswww =g contenant les

tissus vasculaires

mycorhizes
orchidoides J

Figure 2- Schéma représentatif des différentes typologies de mycorhizes (3)
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2. Les différents types de mycorhizes

2.1. L’'endomycorhize a arbuscules (EMA)
2.1.1.  Définition

C’est la forme de mycorhize maijoritaire et la plus ancienne. Elle concerne 74%
des cas de mycorhizes. Ce sont les Gloméromycétes qui participent a cette
association. Quasiment toutes les espéces végétales peuvent, en plus des
mycorhizes spécialisées que nous verrons par la suite, former ce type d’association.
Ici, les hyphes fongiques se retrouvent dans les cellules du cortex, d’ou le terme
d’endomycorhize. Il y a formation des vésicules et des arbuscules au niveau de
linterface d’échange avec la plante (Figure 3). Lendomycorhize a arbuscule
s’appelle VAM en anglais (pour Vesicular-Arbuscular Mycorhizal Association) et EMA
en frangais (pour EndoMycorhize a Arbuscules). Les vésicules permettent le
stockage de matiére organique sous forme de lipides. Les arbuscules, eux, sont

chargés des échanges entre les deux partenaires (16—-18).

Hyphe non cloisonné
Arcuscule

Vésicule

Figure 3 - Représentation schématique d’une endomycorhize (19)

21


https://www.zotero.org/google-docs/?FCEF2c
https://www.zotero.org/google-docs/?EpcPwR

2.1.2. Formation

On décompose la formation de 'EMA en trois étapes (3,12,20) :

Phase asymbiotique (A sur la figure 4) : Le Champignon a Mycorhize
Arbusculaire (CMA) émet une spore d’ou émerge un myceélium. La durée de
vie de ce mycélium est trés courte, sauf s' il est en contact avec une molécule
signal émise par la plante lui indiquant la possibilité de mycorhization. Les
molécules signal sont des strigolactones, des bétaines ou encore et surtout
des flavonoides. C’est le contact entre ces molécules et le mycélium qui

enclenche la phase pré-symbiotique.

Phase pré-symbiotique (B sur la figure 4) : La plante produit encore plus de
flavonoides et de strigolactones afin de guider la croissance du CMA vers elle.
Dans le méme temps le CMA sécréte des facteurs Myc (lipooligosaccharides
sulfatés ou non) qui stimulent la croissance racinaire de la plante. Le dialogue

se poursuit jusqu’au contact des hyphes avec I'épiderme végeétal.

Phase symbiotique (C sur la figure 4) : Une fois le contact établi, les poils
absorbants forment une sorte de ventouse, appelée appressorium, au contact
de I'épiderme, via des intégrines. Alors en réponse, la plante développe un
appareil de pré-pénétration (D sur la figure 4). Cela correspond a une
réorganisation du cytosquelette afin de former un tunnel de passage pour le
CMA (E sur la figure 4). Ensuite, il y a deux possibilités selon le type d'EMA.
Comme on peut le voir sur la figure 5, si 'TEMA est de type Paris a EMA
linéaire, il s'immisce dans les cellules de proche en proche, et dans chacune
d’elles, il s’enroule sur lui-méme afin de créer des boucles qui augmentent la
surface d’échange entre les deux partenaires. En revanche, s’ il est de type
Arum a EMA arbusculaire une fois les premiéres couches de cellules passées,
la progression du CMA se fait de maniére inter-cellulaire et il ne pénétre dans
les cellules que pour former une structure qui se ramifie de maniére
longitudinale. Fait intéressant, le type Arum ayant été le premier observé c’est
I'appellation EMA qui a été conservée. Pourtant, c’est le type Paris, qui est
majoritaire mais I'adoption de la terminologie “a arbuscules” ayant été faite

depuis 1960, c’est celle-ci qui est couramment utilisée.
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Il existe également un type de EMA intermédiaire, qui est plus représentatif
des conditions réelles ou I'on trouve le plus souvent une forme intermédiaire
reprenant I'enroulement de type Paris, avec une petite structure arbusculaire
en son sein (Figure 5) (3,12).

On notera cependant que I'arbuscule n’est pas présent dans le cytoplasme (F
sur la figure 4). 1l s’insére dans la cellule mais une membrane

péri-arbusculaire se met en place (en continuité avec la membrane plasmique)

de sorte que cet espace soit un lieu d’échange cloisonné entre les deux

A B
E t‘

Phase asymbiotigue

partenaires.

Formation du PPA

auney
auey

Colonisation de la racine Formation des arbuscules

Figure 4- Etapes de Formation de 'EMA (20)
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Figure 5- Différents types d’endomycorhize a arbuscules (3)

Une fois établie, la structure dure quelques jours avant de dégénérer. Il y a une
dynamique de formation constante de nouvelles structures. Ce phénoméne est
valable pour tous les types de mycorhize. C’est une protection mise en place par les
deux partenaires afin de contrdler que les échanges soient toujours mutuels. Si ce
n’est plus le cas, ils peuvent se désengager de I'association. Cela permet également
a la plante de limiter la progression du champignon. En n’autorisant que la formation
de structures éphémeéres, elle s’assure d’avoir toujours le méme degré de pénétration
du champignon dans son épiderme et pare a tout franchissement possible de la paroi
péri-arbusculaire (3,12,20).

On considére qu’en conditions favorables, 60 a 80% des racines de la plante sont
concernées par 'EMA.

En paralléle de la pénétration du cortex végétal, le CMA proliféere au niveau des
hyphes extra-symbiotiques afin d’augmenter au maximum la surface de contact avec

le sol et de potentiels éléments nutritifs qu'il contient.
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2.2. L’ectomycorhize (ECM)

C’est la forme la plus évoluée de mycorhize. Elle est principalement utilisée
par les Basidiomycétes et quelques Ascomyceétes. Elle concerne environ 5% des
espéces veégeétales, et principalement des plantes ligneuses a longue durée de vie
(Pinaceae et Fagaceae surtout).

L'état de symbiose n’est pas présent dés le début de la relation entre la plante et le
champignon. Il y a une période ou le champignon se développe au sein des tissus
dans un mode de vie endophyte, voire saprophyte ou il se développe grace aux
apports de la plante hote. Cet état transitoire permet finalement d'arriver a une
association avec des échanges mutuels et équilibrés. On observe des reliquats de
cette relation primaire déséquilibrée dans la structure méme de I'ectomycorhize. En
effet, cette mycorhize est caractérisée par la présence d’'un “manteau” constitué d’'un
amas d’hyphes collés a la racine (Figure 6). Puis, immédiatement en dessous, il y a
une couche de cellules végétales mortes dites de cellules a tanins, contenant des
polyphénols, moyen de défense de la plante contre les agressions externes
(3,4,12,18).

Les hyphes vont pouvoir passer entre les cellules a tanins, aprés dialogue
moléculaire entre les deux partenaires. lls forment un maillage appelé le “réseau de
Hartig” (du nom de Theodor Hartig, premier naturaliste a décrire ce phénoméne).
Dans ce systéme, a la différence de 'TEMA, il n’y jamais de pénétration intra-cellulaire
du champignon, on est donc bien sur une ectomycorhize. C’est grace au réseau de
Hartig que se font les échanges entre la plante et le champignon. Selon la
localisation du réseau, on classe ces associations en deux types “épidermique” et
“corticale”.

On recense différentes sortes d’'ECM. En effet, selon la couleur du manteau, sa
surface (lisse, cotonneuse, lache, dense, etc), la morphologie des hyphes
extra-matriciels, on peut déterminer le genre fongique auquel on a a faire et dans
certains cas, en déterminer I'espéce (3,21,22).

Une fois I'ectomycorhize formée, elle reste active sur toute une saison, voire méme

plusieurs années.

25


https://www.zotero.org/google-docs/?UCRGB6
https://www.zotero.org/google-docs/?ItXISY

Manteau

» «——— Hyphe
T cloisonné

Figure 6 - Représentation schématique d’une ectomycorhize corticale (19)

2.2.1. Formation

Phase de pré-contact : comme l'on a vu pour 'EMA, il y a un dialogue
moléculaire entre l'espéce fongique et la plante-héte. Cela permet la
germination d’une spore, la croissance du mycélium et des racines de la
plante. Cet échange se fait principalement via des flavonoides du coté végétal
et via de l'auxine, de I'éthyléne ou de l'acide jasmonique selon I'espéce de
champignon ectomycorhizien (CEM). Cela aboutit a I'expansion des deux

partenaires I'un vers 'autre.

Phase de colonisation (Figure 7) : c’est durant cette phase que les hyphes
adheérent a la surface de la cellule végétale pour former le manteau, puis le
réseau de Hartig. Cette adhésion se fait, ici encore, via des intégrines. Dans le
cas de 'ECM, elles sont de type hydrophobines et des “Symbiosis Related
Acidic Polypeptides” (SRAP). Le contact entre ces hydrophobines et ces
SRAP avec les cellules épithéliales végétales permet l'arrét du systéme de
défense de la plante envers le CEM. Le manteau se forme alors a la surface
de la racine. Des hyphes internes sécretent des enzymes hydrolytiques
capables de léser la paroi végétale afin d’y pénétrer. La progression des
hyphes dans la racine végétale se fait via un systéme de flux ionique. Pour
maintenir sa rigidité, la paroi végétale a besoin d’'une haute concentration en

calcium ionisé. Or, on observe a I'extrémité de I'élongation des hyphes un fort
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influx d'ion Ca?*. Cela permet de déstabiliser les liaisons pectiniennes et ainsi

de favoriser la progression des hyphes et la formation du réseau de Hartig.

- Phase de symbiose : dans la plupart des cas, le réseau de Hartig reste dans la
couche externe des cellules végétales et croit de maniere radiale. Cela a pour
conséquence une augmentation du diamétre de la racine (cas chez les
Angiospermes, ou feuillus). Ces associations ectomycorhiziennes sont dites
épidermiques. Chez les Pinacées (Gymnospermes, ou résineux), en
revanche, il s’établit sur toute I'épaisseur du cortex jusqu’a 'endoderme. On
parle d’ectomycorhize corticale.

Comme pour 'EMA, il y a des hyphes extra-matriciels qui permettent
d’augmenter la surface de contact avec les sols et ainsi la recherche
d’éléments nutritifs. Ces hyphes peuvent s’étendre d'une dizaine de

centimétres a plusieurs métres chacun (3,4,12,23).

cell wall

Symbiotic
Interface

1
Hydrophobine$§

Root cell

Figure 7- Représentation schématique de l'interface symbiotique au cours du processus

d’adhésion des hyphes a la surface des cellules racinaires (23)
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2.3. L'ectendomycorhize

Chez certains Gymnospermes, un état intermédiaire peut étre observe,
I'ectendomycorhize. Comme son nom l'indique, on aura la présence du champignon
a la fois en extra-cellulaire et en intra-cellulaire. Cette forme hybride est présente
surtout dans des pépinieres. Dans ces lieux de culture, la concurrence entre les
plantes et les ressources disponibles n’est pas la méme que dans une forét. Ces
conditions particulieres font que cette forme n’est retrouvée que dans des conditions
artificielles, créées par ’lHomme (3,16,18).

Ici, contrairement a 'ECM, le manteau n’est pas toujours présent. Quand il se forme,
il est lache et peu marqué, comme on peut le voir sur la figure 8. Le réseau de Hartig
est bien présent mais a la particularité de présenter des structures intra-cellulaires

proches de celles retrouvées dans 'endomycorhize.

Manteau
(facultatif) <« Hyphe
cloisonné

_Hyphe intracellulaire
(arbuscule)

—  Hyphe intracellulaire
(bobine)

Figure 8 - Représentation schématique d’une ectendomycorhize (19)

Cette structure a la méme durée de vie qu’'une ECM classique (a savoir une saison
ou une année). On ne la retrouve cependant que dans des plants jeunes et elle est
remplacée par des ECM au fil des années.

Ce sont uniquement des Ascomycetes qui forment ce type de mycorhize et
uniquement au contact de coniferes. Et seulement certaines souches du genre
Wilcoxina. Lorsqu’elles sont inoculées a d’autres essences, méme en pépiniére, les

souches Wilcoxina ne forment que des ECM (3).
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2.4. La mycorhize arbutoide

Ce type de mycorhize particuliere ne se rencontre que chez les Ericoidées
(arbousiers) et les Pyroloidées (piroles). Lors d’'une mycorhize arbutoide, le manteau
est dense, le réseau de Hartig émet des branches latérales qui pénétrent en

intracellulaire pour former un amas de mycélium, appelé pelote (Figure 9).

Manteau Hyphe non cloisonné

Figure 9 - Représentation schématique d’une mycorhize arbutoide (19)

Il N’y a que les Basidiomycétes qui forment ce type de mycorhize. Ces derniers
peuvent, en méme temps, former avec d’autres arbres forestiers, des ECM typiques.
Chez les Ericoidées, certaines plantes sont dépourvues de chlorophylle. Elles ont da
développer un autre systéme pour obtenir du carbone : elles sont devenues
mycohétérotrophes. La plante ne produit pas de carbone par photosynthése, mais
elle I'obtient via un champignon. Elle peut s’associer avec un champignon saprophyte
qui exploite le carbone sur de la matiere morte. Elle peut également exploiter la
capacité d’'un Basidiomycete a former des ECM pour obtenir le carbone. Dans ce
dernier cas, le végétal Ericoide non chlorophyllien obtient son carbone d’un autre
végétal de maniére indirecte via un champignon, on parle alors de
mycohétérotrophie.

Lors de la phase de sénescence de la mycorhize, la dégénérescence de la cellule
végétale précéde celle de I'hyphe fongique, comme cela peut étre le cas pour la

mycorhize éricoide (3,15)
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2.5. La mycorhize monotropoide

Seule une petite sous-famille, les Monotropoidae appartenant aux Ericacées
forment une symbiose monotropoide. Ces espéces ont la particularité de ne
posséder aucune chlorophylle, et comme précédemment, elles doivent trouver le
carbone selon une autre méthode que la photosynthése. Elle a donc développé un
systéme mycohétérotrophe strict avec un Basidiomycéte (24).

Cette mycorhize présente un manteau fongique, mais pas de réseau de Hartig bien
défini. Il y a seulement la présence de quelques hyphes qui circulent dans la couche
la plus superficielle des cellules végétales. On retrouve aussi une structure
intracellulaire, caractéristique de cette forme, des protubérances en forme de doigts
qui s’enfoncent dans la cellule sans pour autant traverser la membrane plasmique
(Figure 10). C’est ici qu’a lieu linterface d’échange, que I'on dit en sens inverse

(carbone circulant du champignon vers la plante).

Manteau

Hyphe intracelullaire

Figure 10 - Représentation schématique d’'une mycorhize monotropoide (19)

Ces structures durent une saison avant de se détériorer et de disparaitre (3,5).
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2.6. La mycorhize orchidoide

La mycorhize orchidoide prend ce nom car elle est restreinte au seul groupe
des Orchidacées. L'un des points communs de cette famille est la reproduction via
des graines microscopiques. Ce caractere est important car il est a la base de
I'établissement de la mycorhize orchidoide. Pour pouvoir se développer, la graine a
besoin de la présence d’'un champignon compatible appartenant aux Basidiomycetes.
En effet, la graine est tellement petite qu’elle ne peut pas contenir d’organite.
L'embryon ne se développe dans la nature que s' il est au contact d’'un champignon
compatible pour obtenir les nutriments nécessaires a sa croissance. Lors de la phase
de croissance on a un systeme mycohétérotrophe qui s’inverse au fur et a mesure
que la mycorhize se développe.

La mycorhize orchidoide est une endomycorhize, il N’y a pas de manteau et pas de
réseau de Hartig (Figure 11). Le mycélium pénétre au stade de protocorne (amas
cellulaire embryonnaire issu de la germination de la graine), circule entre les cellules,

puis développe des pelotons intracellulaires qui sont le siege des échanges.

Hyphe cloisonné

Peloton

Figure 11 - Représentation schématique d’une mycorhize orchidoide (19)

Comme pour les autres formes d’endomycorhize, il N’y a pas de pénétration au-dela
de la paroi, on observe seulement une invagination de la membrane cellulaire. Leur
durée de vie est cependant limitée a quelques jours et se renouvellent

continuellement parfois plusieurs fois dans la méme cellule.
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Il est a noter la présence d’especes non chlorophylliennes parmi les orchidées et
donc sans activité photosynthétique. Pour elles, le systeme mycohétérotrophe n’est
pas transitoire et la plante utilise tout au long de son cycle de vie du carbone

d’origine fongique (3,12).

2.7. La mycorhize éricoide

La mycorhize éricoide n’est utilisée que chez les Ericacées présents dans des
sols trées pauvres (landes, toundras, tourbiéres). Elle se développe sur des racines
particulieres, trés fines avec seulement une couche de cellules épidermiques,
nommees “racines cheveux” ou “hair roots” en anglais (Figure 12).

Lors de la formation, on a d’abord un réseau lache de filaments qui colonisent la
surface de la racine. Ensuite, une branche latérale pénétre dans la cellule et
s’enroule pour former un peloton. La mycorhize encercle toute la racine et dure
quelques semaines, jusqu’a ce que les cellules végétales ne se désagregent. Le
mycélium chemine alors vers des cellules végétales plus jeunes pour y former de

nouvelles mycorhizes.

Bobine dense

Figure 12 - Représentation schématique d’une mycorhize éricoide (19)

Les champignons qui forment ce type d’association sont pour la plupart des
Ascomycétes de l'ordre des Pezizales, mais aussi de rares Basidiomycetes. Ces
champignons sont particulierement intéressants car ils arrivent a capter des éléments

nutritifs sur un sol trés pauvre (3,12).
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2.8. La pseudomycorhize a endophytes bruns cloisonnés

La pseudomycorhize a endophytes bruns cloisonnés partage de nhombreuses
similitudes avec les différentes structures mycorhiziennes que nous avons vu jusqu’a
présent. On y retrouve un mycélium s’enroulant autour d’'une racine, s’insinuant entre
les cellules végétales et y formant des structures intracellulaires. Pourtant, si elle a
été qualifiée de “pseudomycorhize” c’est en raison de certaines discordances avec le
concept de mycorhize. En effet, cette association peut étre présente dans toutes les
racines d’'une plante et méme si elles sont anciennes et lignifiées. Le rble des
structures intracellulaires est également flou. Si dans une mycorhize les échanges
sont bidirectionnels et équilibrés, ce n’'est pas toujours le cas. Elle pourrait se
comporter comme un parasite dans des conditions ou les ressources sont
importantes. Les récentes analyses moléculaires ont permis d’identifier ces
champignons endophytes racinaires, et tous appartiennent aux Ascomyceétes
(3,14,25).
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. Plantes Groupes de Réseau de Colonisation
Types de mycorhize . . Manteau . . .
concernées champignons Hartig intracellulaire
Quasiment tous les
Endomycorhize types de plantes Gloméromyceétes Non Non Oui (Arbuscules, Vésicules)
terrestres
Certains Basidiomycétes et
Ectomycorhize Gymnospermes et yee Oui Oui Non
. Ascomyceétes
Angiospermes
Certains
Ectendomycorhize Gymnospermes Ascomycétes T Oui Oui (ramifications)
(Pinacées)
Arbutoide Ericacées (Arbutoides | - g iiomycetes + Oui Oui (spires)
et Pyroloideae)

. Ericacées - . . . Co
Monotropoide (Monotropoideae) Basidiomycétes Oui Oui Oui (doigts)
Orchidoide Orchidées Basidiomycétes Non Non Oui (pelotons)
Ericoide Autres Ericacées Ascomyceétes Non Non Oui (pelotons)

. Tous types de plantes . .
Pseudomycorhize Ascomycetes Non Non Oui

terrestres

Tableau 1- Synthese des caractéristiques des différents types de mycorhize
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3. Regulation des échanges plante-champignon

Les échanges de nutriments entre la plante et le champignon est I'une des
raisons principales pour laquelle cette symbiose se met en place. Nous allons
maintenant voir comment ils se font pour les principaux éléments. La figure 14

reprend de maniére schématique ces différents transferts.

3.1. Le Carbone

Le carbone est I'élément principal pour lequel un champignon a besoin d’'un
partenaire végétal. Comme on 'a vu précédemment, le champignon est hétérotrophe
vis-a-vis du carbone. |l s’associe alors a une plante pour former une mycorhize et
obtenir du carbone photosynthétique (hors cas exceptionnel de mycohétérotrophie).
Lors de la photosynthése, la plante synthétise le carbone sous forme de saccharose,
sucre composé d'un glucose et d’'un fructose. Il est transporté par la plante dans la
séve élaborée contenue dans le phloéme. Ce dernier descend le long de la tige, se
distribue dans les différents organes, puis arrive au niveau racinaire (3,4).

Une fois arrivé a l'interface d’échange, le saccharose subit I'action d’invertases qui
libérent du glucose et du fructose (Figure 14). Si le devenir du fructose a ce niveau
n’est pas encore bien déterminé, le glucose est lui transféré au champignon par des
protéines transporteuses d’hexoses présentes a la surface de la membrane cellulaire
de I'hyphe. Il y est utilisé pour former les éléments constitutifs du champignon comme
la paroi chitineuse par exemple. Si, ni la plante, le champignon n’ont de besoin
immeédiat en carbone, il est stocké sous forme de glycogéne ou de tréhalose dans le
mycélium extra-racinaire. On remarque ainsi que le champignon peut également
servir de réservoir pour des besoins futurs de I'un des deux partenaires.

La part de carbone photosynthétique utilisé par le champignon est variable selon les

espéces et le mode de mycorhize. Les estimations se situent entre 5 et 30%.
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Le champignon est incapable d’assimiler directement le saccharose que la plante
produit. Pour ce faire, la plante achemine jusqu’au lieu d’échange une enzyme, la
saccharase, qui libére du glucose, seul sucre absorbable par le champignon. Cela
montre a quel point les deux partenaires sont dépendant I'un de l'autre. Car si le
partenaire fongique a besoin d’obtenir du carbone, la plante ne consentirait pas a de
tels efforts pour satisfaire ce besoin si elle n’y trouvait pas de contrepartie. Et C’est ce
que nous verrons par la suite avec les autres échanges effectués entre eux
(3,4,20,26).

3.2. L'Eau

Si le carbone est indispensable pour la structure et la croissance de I'essentiel
des étres vivants, I'eau I'est tout autant. Et si par des périodes trés humides la plante
peut capter suffisamment d’eau via ces racines, grace au potentiel hydrique trés bas
de l'atmosphére et a 'augmentation de celui du sol, ce n'est pas le cas tout au long
de l'année. Pour cela, elle a recourt a son partenaire fongique. Le mycélium
extra-racinaire ayant un potentiel hydrique bien plus bas que le sol, il a la capacité a
trouver des niches hydriques dans le sol dans des périodes plus séches (Figure 14).
Il existe deux types d'absorption de I'eau selon le type de mycélium.

Soit, le mycélium externe est recouvert d’'un film hydrophile tout au long de sa paroi
externe, il se comporte alors comme une méche et a la capacité a absorber I'eau tout
le long de sa paroi. Il la fait ensuite remonter jusqu’a linterface d’échange avec la
plante. On retrouve ce type de cordons dans toutes les CMA, en revanche peu
d’espéces ectomycorhiziennes possédent ce type de myceélium externe.

Soit, le mycélium externe est hydrophobe au niveau de la paroi externe et il ne
pourra absorber I'eau qu’au niveau des extrémités hydrophiles. Pour cela on observe

différentes organisations d’hyphes qui seront plus ou moins compactes.

Comme on peut le voir sur la figure 13, on note quatre types d’organisation:
- A: un mycélium diffus avec des hyphes individuelles
- B: un mycélium en méches laches composées d’hyphes réunies

- C:un cordon myceélium formé d’hyphes en contact étroit
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- D: un rhizomorphe constitué de grosses hyphes centrales vides, conduisant

I'eau apportée par de petites hyphes accolées

o O (0%
o0 O %@
@)
c D

Figure 13- Organisation mycélium extra racinaire (27)

Il'y a plusieurs avantages a ce type de formes. Tout d’abord, elles ont la capacité de
se ramifier pour explorer un volume du sol plus grand. Cela diminue aussi leur
diamétre (2 a 5 um pour un hyphe contre 100 a 500 ym pour une racine) et permet
de capter I'eau contenue dans des espaces plus difficiles d’accés. Ensuite, méme par
période de grande sécheresse, les hyphes peuvent libérer des substances
organiques (acides organiques, acide aminés, mannitol, tréhalose) permettant de
baisser le potentiel osmotique de I'environnement. Cela a pour effet d’inverser le
potentiel hydrique du sol sec et de libérer I'eau contenue dans la phase solide du sol.
Le cordon hydrophobe a I'avantage de limiter les pertes durant I'acheminement de
'eau jusqu’a l'interface d’échange.

Une fois arrivée dans le réseau de Hartig, dans le peloton ou les arbuscules, I'eau
doit pouvoir passer la membrane cellulaire. Sur cette derniere on retrouve des
aquaporines qui vont permettre le passage de I'eau.

Au-dela de l'augmentation de la capacité d’approvisionnement en eau, dans les
mycorhizes formant un manteau sur les racines fines de la plante (ectomycorhize,
ectendomycorhize, arbutoide, monotropoide), I'enroulement myceélien permet
également une protection physique de la racine face un desséchement du terrain
(3,4,27).
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3.3. LAzote (N)

Dans le sol la majeure partie de I'azote est contenue sous forme de molécules

complexes et insolubles. Il participe a la formation de protéines et d’acides aminés
constitutifs des tissus animaux et végétaux; il est contenu dans la chitine fongique et
dans les cuticules des insectes par exemple, et est donc difficilement mobilisable.
Seule une petite partie est sous forme soluble d’'ions nitrate (NO;) et d’ammonium
(NH,").
L'azote n’est absorbable par la plante que sous forme soluble (méme si une quantité
négligeable peut étre absorbée sous forme d’acides aminés). Les champignons
mycorhiziens captent les mémes formes d’azote, et ne seront utiles dans un premier
temps que de par 'augmentation de la surface d’absorption via leur mycélium
externe. Les hyphes fongiques sont capables de sécréter des enzymes (protéases
ou chitinase). Cela a pour action de libérer I'azote, fixé dans des macromolécules,
sous forme soluble. Il est alors assimilable, soit directement par la plante (si au
contact immédiat de la racine), soit par le mycélium externe. Le nitrate, ainsi récolté,
est converti en ammonium sous l'action d’une nitrate réductase, puis ensuite en
arginine qui est la forme de transport préférentielle de I'azote dans le mycélium
externe. Au niveau de linterface avec la plante héte, I'arginine est décomposée en
urée, puis en ammonium qui sera la forme active de préférence pour la plante (Figure
14) (3,4,23,28).

3.4. Le Phosphore (P)

Comme pour l'azote, le phosphore n’est assimilable pour la plante uniqguement
sous forme soluble d’orthophosphate (PO,*). Cet ion n’est présent que dans de
faibles quantités dans le sol. Les racines peuvent le prélever dans leurs
environnement direct, mais en quantités insuffisantes pour soutenir une croissance
efficace. C’est via son partenaire fongique que la plante acquiert assez de phosphore
pour soutenir son activité métabolique.

Le phosphore forme dans le sol des cristaux d'hydroxy-apatite: Cas(PO,);OH. Ce
phosphore est mobilisable s'il est remis sous forme ionique. En faisant varier le pH

du milieu, il est possible de récupérer du phosphore utilisable pour la plante.
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Le champignon mycorhizien est capable de sécréter dans le sol des acides

oxaliques, et ainsi d’acidifier le milieu. Le déplacement d’équilibre vers 'acidité tend a

libérer de I'orthophosphate, que les hyphes extra racinaires absorbent et transférent

ensuite a la plante (Figure 14).

On peut également noter que pour ces molécules, comme on le voit sur la figure 14,

tout n'est pas transféré a la plante directement aprés assimilation par le champignon.

Tout le long du mycélium on retrouve des vacuoles de stockage. Le phosphore et

'azote sont ainsi conservés pour une utilisation ultérieure par la plante ou le

champignon, en fonction des besoins (3,4,29). Au total, le champignon fournit environ

70% des apports en azote et en phosphate a la plante.
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Figure 14- Représentation schématique des principaux échanges nutritifs dans une mycorhize
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4. La mycorhizosphere

Jusqu’a présent, nous avons vu que la mycorhize était 'association de deux
partenaires, un fongique et un végétal, dans le but d’établir un échange mutuel
d’éléments nutritifs; la réalité est plus complexe. Pour que ces échanges puissent
avoir lieu, il se met en place un microenvironnement autour des deux partenaires

principaux, appelé mycorhizosphére.

4.1. Les bactéries libres

On retrouve dans la mycorhizosphere plusieurs bactéries libres appelées
bactéries auxiliaires de la mycorhization (BAM). Elles sont localisées dans le
manteau, si il est présent, ou sinon associées aux hyphes extra-matriciels. Les BAM
agissent principalement a deux niveaux de la mycorhize.

Lors de I'établissement de la mycorhize, pendant la phase de pré-contact, il y a une
production de molécules signal entre la plante et le champignon pour stimuler la
croissance de 'un vers l'autre. Les BAM sécrétent également dans I'environnement
des signaux pour renforcer la germination des spores fongiques et la croissance
racinaire. Cela permet d’assurer une croissance suffisante des deux partenaires 'un
vers l'autre jusqu’a aboutir a la phase de contact.

De plus, lors de cette phase, le champignon n’ayant pas encore accés au carbone
photosynthétique, il doit se développer avec ces propres réserves organiques et/ou
développer un mode de vie saprophytique transitoire. Or, les BAM l'aident en lui
fournissant du carbone, soit de maniére directe, par la production d’acide organiques
facilement assimilables par les hyphes fongiques (acide citrique, acide malique) ou
bien de maniére indirecte via la dégradation de molécules contenues dans

I'environnement qui sont toxiques pour le symbiote fongique (3,4,28).
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4.2. Les endobactéries

Certaines bactéries ont co-évolué avec les champignons et les plantes ont été
intégrées a ces especes.
Au niveau fongique, on retrouve de nombreuses bactéries dans tous les tissus, avec
une intégration plus ou moins prononcée selon les especes et le type de bactéries.
Pour linstant il est difficile de qualifier la relation entre les endobactéries et les
champignons, méme si leur co-évolution aurait tendance a démontrer un intérét
mutuel et témoignerait d’'une relation symbiotique.
Au niveau végétal, des endobactéries permettant de fixer 'azote sont présentes chez
certaines familles végétales. Par exemple, chez toutes les Fabacées (Iégumineuses),
on remarque des nodosités racinaires qui contiennent des bactéries. Elles sont
équipées d’'une nitrogénase permettant de transformer I'azote atmosphérique gazeux
en ammonium (forme d’azote utilisable par la plante). Ici, la relation est symbiotique
et la plante, en plus de fournir un abri a la bactérie, lui céde une partie de son
carbone produit par photosynthése (3,4,20).

4.3. La microfaune mycophage

Une partie non négligeable de la microfaune du sol est mycophage. Ce sont
de petits animaux (larves, acariens, nématodes, etc) qui se nourrissent d’hyphes
fongiques. Méme si les études in vivo sont assez compliquées a mener pour
déterminer les proportions exactes, leur présence et leur caractére mycophage ont
leur importance dans I'établissement d’'une mycorhize. Si la microfaune est trop
dense dans la rhizosphére cela empéche I'établissement de la mycorhize ou bien
cela bloque le transfert de nutriments. Au contraire, lors de la phase de pré-contact,
une petite proportion de microfaune mycophage permet de stimuler la croissance des
hyphes. Lorsque certains sont endommageés, le champignon doit activer des voies
métaboliques pour la synthése de nouveaux constituants, qui serviront aussi a créer

de nouveaux hyphes (3).
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4.4. Les pathogenes

Les pathogénes les plus importants pour les racines sont les bactéries
Pseudomonas, les champignons Fusarium et Rhizoctonia ou les nématodes
Meloidogyne. lls sont présents dans la rhizospheére et par conséquent en compétition
directe avec le champignon mycorhizien, pour s’accaparer le terrain et les nutriments
présents.

Le champignon mycorhizien peut protéger son partenaire végeétal du parasite et
inversement. |l existe différentes actions de défense contre les pathogenes (Figure
15).

Tout d’abord, il y a la protection physique fournie par la mycorhize. L’espace racinaire
étant déja occupé, il est plus difficile pour le parasite d’entrer en contact avec la
plante, d’autant plus lors d’'une ectomycorhize avec un manteau.

Ensuite, lors de la I'ectomycorhize, on remarque la création de cellules a tanins avec
des polyphénols. Si le symbiote fongique peut passer outre ce systéme de défense
via un dialogue moléculaire, les pathogénes eux y sont sensibles, ce qui renforce la
barriére physique (3,30-33).

On observe également une modification de la rhizosphére en présence de CMA. Les
exsudats racinaires sont diminués et de composition différente car ils passent
majoritairement par les zones mycorhizés et sont captés par le champignon. Cela a
pour effet de sélectionner une microflore différente et plus avantageuse pour le
couple plante-champignon (30,31,33).

Avec la mycorhize, se met en place un systéme de défense appelé MIR pour
Mycorrhizal Induced Resistance. Ce systéme ne repose pas sur une activation
directe d’'un mécanisme de défense, mais correspond plutdét a un systéme préventif,
présent méme sans agression extérieure. Cette bioprotection est médiée par I'acide
jasmonique qui est présent dans toute la plante, méme dans les racines non
mycorhizées. Il y aura alors dans la plante une accumulation de facteurs de
transcription, de MAP kinases et de composés terpéniques et phénoliques pouvant
étre augmentés d’un facteur 30 comparé a une plante non mycorhizée. Cette action
protectrice peut se mettre en place contre les phytophages de type nématodes,

champignons ou bactéries (31,34).
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En revanche, tous ces systemes ne permettent pas une destruction totale des
pathogenes pour plusieurs raisons. L'effet peut étre diminué s' il n'y a qu’un seul type
de mycorhize et un seul champignon associé. Chaque champignon est plus efficace
contre un type de pathogéne, donc la diversité d’association va augmenter le
systéme de défense. Un agent pathogéne fongique peut par exemple avoir un mode
de vie partiellement saprophyte et peut survivre méme sans accés aux racines. Pour
pouvoir jouer un réle de défense, il faut aussi que le champignon mycorhizien soit
présent avant le pathogéne, que ce soit pour mettre en place la barriere physique ou

pour éviter qu’il ne prolifére trop et qu'’il ne puisse plus étre détruit (31,33).

Manteau fongique

Contexte physico-
chimigue

Compétition avec
la'microflore

Substances
antibiotiques

Substances inhibitrices

Figure 15- Représentation schématique des diverses protections du champignon mycorhizien (33)

En résumé, la mycorhizosphére fait intervenir plusieurs partenaires, mais tous ne
sont pas présents pour participer a I'élaboration de la mycorhize et a I'établissement
d’'une association vertueuse. La sécrétion de composés organiques par la racine (de
lordre de 10 a 20% des produits de photosynthése de la plante) dans son
environnement immeédiat permet de recruter différents partenaires qui obtiennent
ainsi la capacité d’aider a la formation de la mycorhize. Mais cela donne aussi lieu a
des conflits et les pathogenes vont cibler cette zone particuliérement nutritive.

43


https://www.zotero.org/google-docs/?1ULEHN
https://www.zotero.org/google-docs/?CzSIzf

5. Synthése sur la mycorhize

On a pu voir que la mycorhize constitue bien un association symbiotique dans
laquelle les deux partenaires échangent des nutriments et tirent chacun profit de
lautre. Si I'échange de nutriments constitue le fondement de cette association, on
peut voir que les autres apports sont nombreux, que ce soit au niveau de la défense
contre les pathogénes ou dans la sélection d'une mycorhizosphere capable
d'optimiser au mieux le rendement de chacun des partenaires. Les propriétés
démontrées jusqu’alors peuvent constituer un atout de taille dans I'agriculture si on

parvient a les utiliser en culture réelle et c’est ce que nous allons voir a présent.
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[Il. Mycorhize, agriculture et environnement

Pour produire suffisamment de ressources pour nourrir une population
mondiale en constante augmentation, I'agriculture s’est tournée vers la production
intensive avec pour seul mot d’ordre : le rendement!

Aujourd’hui, la société s'interroge sur notre santé, sur I'impact environnemental ou
méme économique d’une telle logique. Si les conditions climatiques nous obligent a
un changement avec la multiplication des catastrophes naturelles et des conditions
de cultures toujours plus difficiles, d’autres paramétres poussent également vers un
changement de dogme.

On peut prendre I'exemple du phosphore et du cycle du phosphore (Figure 16) pour

se rendre compte de la problématique liée a la gestion de cette ressource.

Plante
ke Y Dégradation
A
Absorption

phosphore total du sol
" Solubilisation Solubilisation
I.' (variation de pH par des acides) (phosphatases)
. /_\// Lo /—\

/ Forme
Phosphore inorganigue [ libre | Phosphore organique
(Ca,(PO,),OH) \ (Inositol-6-phosphate)
Immobilisation \ (PO,") /' Immobilisation
(précipitation Ca, Fe, Al) N _____..o-' {mycorhizosphére)

Figure 16- Représentation schématique du cycle du phosphore dans le sol et dans la plante

Cette ressource, indispensable a toutes cultures, est largement utilisée dans les
engrais. Comme on I'a déja vu, seule la forme soluble est assimilable par la plante.
Quand on fertilise un champ avec du phosphore, méme en solution, seule une partie
minime peut étre captée directement par la plante, le reste du phosphore se retrouve
piégé dans le sol. Ainsi soit il précipite avec du calcium, du fer ou de I'aluminium sous
forme inorganique, soit il est utilisé par la faune ou la flore tellurique et il se trouve
sous forme d’inositol-6-phosphate, qui forme le pool de phosphore organique. Ces

deux formes la sont difficilement mobilisables par la plante sans aide extérieure.
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Pour pallier ce phénoméne, depuis des dizaines d’années, la solution a été
d'augmenter les apports ou les fréquences de pulvérisation pour que la plante
obtienne la quantité dont elle a besoin. Il en résulte qu’'une grande partie du stock de
phosphore mondial se trouve dans nos sols et est inutilisable par les techniques de
cultures habituelles. Dans le méme temps, les pays en voie de développement
manquent d’engrais phosphorés, soit par probléeme d’approvisionnement avec
I'épuisement progressif des mines de phosphore, soit parce que le prix est trop éleveé,
soumis a une demande en constante hausse.

L'une des solutions consiste a mobiliser ce phosphore déja présent. Pour ce faire, il
faut donc aider la plante a solubiliser les pools de phosphore organique et
inorganique. C’est ici qu’intervient la mycorhize. Pour les pays ne disposant pas de
moyens financiers suffisants pour acheter des engrais en masse, pour I'agriculture
biologique soucieuse de réduire les intrants chimiques ou bien pour la sylviculture
cherchant a réduire les colts de production a cause d’une rentabilité tardive, le
recours a la mycorhize avec les capacités remarquables dont elle fait preuve dans ce
domaine est une alternative efficace. Nous allons nous attacher, dans cette partie, a
détailler les possibles applications de cette théorie a travers plusieurs exemples
(3,4,35).
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1. Horticulture et agriculture intensive : 'exemple du blé

Le blé est la deuxiéme céréale la plus produite au monde et par conséquent
c’est 'une des cibles d’études principales de la recherche pour l'application des
nouvelles stratégies de culture. C’est pourquoi nous allons prendre cet exemple pour
voir comment se comporte une culture quand on prend en compte le développement

de la mycorhize.

1.1. Rendement, protection contre les pathogenes et qualité du blé

Les questions qui se posent quant a l'incorporation de la mycorhize dans
I'agriculture moderne sont nombreuses mais les principales sont :
- Est-ce que la transposition des résultats de laboratoire sur la mycorhize dans
la culture en pleins champs est-elle valable?
- Et si oui, quels sont les résultats en comparaison a [Iagriculture
conventionnelle?
- Pour quelles utilisations?
Dans la littérature, les réponses ne sont pas unanimes. Il convient donc de faire un tri
dans ces informations et voir ce qui peut faire varier les différents résultats observés
pour déterminer si les CMA peuvent avoir un intérét en culture réelle, gu’elle soit
biologique ou conventionnelle. Dans ce but, le tableau 2 reprend les différents
parameétres pouvant faire varier le résultat d’'une étude que nous allons détailler

maintenant.

1.1.1.  Objet de I'étude

Il faut, dans premier temps, savoir ce que veulent démontrer les auteurs, et a
quoi ils ont comparés I'ajout de CMA dans la culture du blé. Dans de nombreuses
études la comparaison est faite versus témoin neutre, afin de déterminer si I'effet de
la mycorhize est transposable en pleine terre (35-39). Il est également intéressant de
comparer cette technique a I'agriculture conventionnelle, mais aussi de voir si elle

peut étre utilisée dans ce mode de gestion (40).
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1.1.2.  Variété de blé produite

On peut s'intéresser ensuite au choix du blé cultivé. Il a été démontré que les
variétés plus anciennes (cultivées avant 1950 et le développement de l'agriculture
intensive) sont plus sensibles a la mycorhize que les variétés récentes sélectionnées
pour leurs capacités a absorber les engrais plutét que pour leurs dépendances

mycorhiziennes (38,41).

1.1.3.  Propriétés du sol

Un facteur qui fait grandement varier les résultats de ces études est le type de
sol utilisé. Plusieurs parametres sont a prendre en compte pour caractériser le sol sur
lequel une étude se déroule.

Le pH du sol détermine la forme sous laquelle le phosphore inorganique se trouve.
Dans un sol alcalin, le phosphore forme des cristaux d'hydroxyapatite avec le
calcium. Dans un sol est acide, il se trouve complexé avec du fer et de I'aluminium.
Avec lutilisation des meécanismes que l'on a détaillées dans la partie 3.1.4, le
champignon a mycorhize arbusculaire (CMA) peut solubiliser les cristaux
d’hydroxyapatite, et permettre un meilleur apport nutritif pour la plante héte. Alors
qu’il n’a pas d’action sur la forme complexée au fer ou a I'aluminium (35).

Il faut également prendre en compte la concentration en phosphore dans le sol. Une
concentration trop élevée a tendance a diminuer la capacité de la plante a former des
mycorhize. En revanche, un taux trop bas augmente le nombre de mycorhizes, mais
sans pour autant que cela augmente la nutrition de la plante (il devient difficile, méme
pour le CMA de capter du phosphore) (3,30,42).

Le type de CMA présent dans le sol est un paramétre important. Dans des études, ils
ont fait le choix de stériliser le champ pour n’étre qu’en présence de CMA connus.
L'inconvénient est que l'on perd une bonne partie de la mycorhizosphére dans
'opération. L’idéal est donc de travailler sur un champ non traité afin de pouvoir
déterminer comment une inoculation de CMA choisi se comporte avec les autres
constituants du sol, dont les CMA indigénes car en pratique peu de champs pourront

étre stérilisés pour recevoir une inoculation (43).
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Ensuite, il nous faut considérer I'historique des pratiques de culture ayant eu lieu sur
le champ. Les plantes cultivées récemment peuvent faire varier la population de CMA
et de microorganismes. Par exemple, une culture de Brassicaceae ne forme pas de
mycorhize, ce qui entraine une diminution de la population de CMA dans le sol, les
BAM sont remplacées par des bactéries qui peuvent étre en concurrence avec le
CMA pour la recherche de nutriments et il sera plus dur de former des mycorhize
efficaces I'année suivante (3,30,36). Pour les mémes raisons, on doit également
s’intéresser a savoir quel traitement le champ a recgu, tant au niveau des pesticides
que du labour. On peut facilement imaginer qu’'un champ travaillé en agriculture
conventionnelle, ayant regu des fortes doses de pesticides n'aura pas la méme

composition qu’un sol travaillé de maniére biologique (3,37,39).

Quant au labour, il modifie lui aussi profondément la quantité de CMA indigéne. On
considére qu’il peut les diminuer jusqu’a 40%, et au contraire se passer de labour
permet a un inoculum ajouté I'année passée d’étre encore actif pour la culture
suivante. Le fait de labourer fait mobiliser le stock profond d’azote et de phosphore
présent dans la terre, mais sur le long terme épuise le sol des différentes réserves
telluriques. Un champ réguliérement labouré peut donc contenir moins de réserves,
mais également étre victimes d’une érosion et moins bien retenir I'eau et I'engrais qui

lui sont administrés par déstabilisation constante des agrégats du sol (30,37,44).

1.1.4. Conditions climatiques et géographiques
La qualité d’un sol est aussi due aux conditions climatiques. La température et

I’hygrométrie font varier le rendement d’'une culture, mais également les capacités de

formation de mycorhize d’une culture (43).
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Facteurs
de
variabilité

Variables

Conséquences sur les
résultats

Obijectif de
I'étude

Comparaison versus agriculture
biologique sans traitement

Démontre la transposition de I'effet
des CMA obtenus en labo dans des
conditions de terrains

Comparaison versus agriculture
traditionnelle

Démontre si 'emploi de CMA peut
remplacer I'utilisation d’engrais

Variété de
blé utilisée

Variété récente ou <1950

Les variétés anciennes sont plus
sensibles a la mycorhize

Propriétés
du sol

pH

Le P inorganique €St dans des formes
différentes selon le pH.
e pH<7 : complexé avec Fe ou
Cu — difficilement
mobilisable par les CMA
e pH>7:complexé avec Ca
— mobilisable par les CMA

[P] dans le sol

Si trop élevé, alors on diminue le
taux de mycorhization

Historique des cultures

Si la culture précédente ne formait
pas de mycorhize, on a une baisse
des CMA indigénes

Travail du sol biologique ou
conventionnel avant I'étude

Les doses de pesticides employées
sont différentes et font varier la
composition de la faune et de la flore

Labour

Si pratiqué, - 40% de CMA
Phénoméne d’érosion

Conditions
climatiques

Hygrométrie et Températures

Selon I'exposition aux intempéries
ou a la sécheresse on modifie le
rendement observé

Tableau 2- Tableau récapitulatif des différentes variables observés dans les études (35—44)

A la vue du nombre de parameétres qui sont a prendre en compte pour comparer
deux études il est difficile de donner une réponse objective aux questions que I'on se
pose sur l'intérét de la mycorhize. Pour voir une tendance se dégager, I'utilisation de
meéta-analyses permet de passer outre ces variations de paramétres et de ne
comparer que des études similaires. C’est ce que nous allons aborder dans les deux

paragraphes suivants.
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1.1.5. Description d’'une méta-analyse comparant les rendements de
culture lorsque les CMA sont utilisés ou non

Pellegrino et al., dans leur méta-analyse “Responses of wheat to arbuscular
mycorrhizal fungi: A meta-analysis of field studies from 1975 to 2013” de 2015,
donnent une conclusion plutdt positive pour l'utilisation des CMA dans I'agriculture.
Ici, ne sont prises en compte que des études ayant eu lieu en pleine terre et sans
traitement préalable pour se rapprocher au plus prés des conditions de cultures
normales. Il ressort de cette étude que l'inoculation de CMA permet d’augmenter le
rendement en grain de blé de 20%, une augmentation de 12% de la biomasse et une
augmentation de 16% en phosphore et de 31% en azote (39).

Cela tend a confirmer, en plus des études prises individuellement sur le sujet, les
résultats positifs obtenus en laboratoire quant a l'utilisation de la mycorhize. En sa

présence, la plante regoit une meilleure nutrition et voit son rendement augmenter.

1.1.6. Description d’'une méta-analyse comparant I'efficacité des CMA
dans la productivité du blé et dans I'absorption des nutriments en
mode de gestion conventionnelle et biologique

En agriculture conventionnelle, les restrictions sont moins contraignantes que
pour l'agriculture biologique et les apports extérieurs sont nombreux. Les problémes
actuels de stock en phosphore, pour des raisons économiques ou géographiques,
impliquent de trouver une alternative et il peut donc étre intéressant de savoir si la
gestion biologique avec son important recours a la mycorhize peut permettre un bon
rendement. C’est en ce sens que l'étude de Dai et al. “Negative and positive
contributions of arbuscular mycorrhizal fungal taxa to wheat production and nutrient
uptake efficiency in organic and conventional systems in the Canadian prairie”,
réalisée en 2014 au Canada est intéressante. En effet, dans cette étude les auteurs
ont comparé la productivité et I'absorption de nutriments dans des champs en gestion
biologique et d’autres en gestion conventionnelle.
lIs ont réalisé I'étude sur 150 sites pour avoir un groupe représentatif, dans lesquels il

y avait 78 champs en gestion traditionnelle et 72 en gestion biologique.
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Dans cette derniére, la quantité de CMA est sensiblement la méme qu’en agriculture
conventionnelle, mais ils étaient beaucoup plus diversifiés. Cela peut s’expliquer par
I'antériorité des cultures, avec une rotation plus importante en gestion biologique et la
mise en place d’'une jachére d’été.

lls ont noté une augmentation de I'absorption de I'azote et du phosphore par le blé
1,8 a 2,3 fois plus importante en gestion biologique par rapport a la gestion
conventionnelle. En revanche, I'agriculture conventionnelle permet d’obtenir 1,44 fois
plus de biomasse de blé qu'en gestion biologique. Le choix du partenaire fongique
est primordial, en effet lorsque les variétés Glomus ont été retrouvées majoritaires
dans les cultures biologiques cela a entrainé une diminution de rendement.

Il ressort de cette étude la relation positive qui existe entre la quantité de CMA et la
biomasse produite par le blé, que ce soit en agriculture biologique ou en agriculture
conventionnelle. Elle met aussi en évidence l'importance du choix du partenaire
fongique ainsi que la possibilité d’obtenir une nutrition efficace pour la plante sans

avoir recours a un engrais (40).

1.1.7.  Analyses de deux autres études avec différentes perspectives
d’application

Une étude a également regardé les niveaux de productivité en agriculture
conventionnelle selon la quantité d’engrais et 'utilisation de CMA.
Il ressort qu’avec une inoculation de CMA, on peut diminuer la dose d’engrais de
25% et obtenir le méme rendement qu’'a pleine dose. Ce qui représente une
économie de 5,38 kg/ha de phosphore et 10,75 kg/ha d’azote (37).
Cette économie potentielle est non négligeable et pourrait étendre la gamme
d’application de la mycorhize a l'agriculture conventionnelle si les résultats se

confirment lors d’'une méta-analyse.

On peut citer une derniére étude pour faire un tour complet sur le rendement du blé
avec des CMA. |l s’agit de prendre en compte non pas un inocula de CMA seul mais
mélangé avec des PGPR (pour plant growth promoting rhizobacteria), bactéries
retrouvées dans la rhizosphére assurant a la plante un meilleur développement, un

peu a la maniére des CMA mais avec des propriétés et mécanismes différents.
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Dans I'étude, la fertilisation des sols de maniére conventionnelle permet d’augmenter
le rendement de 27% par rapport a une culture non fertilisée.

Si la fertilisation est faite de maniére biologique avec soit des CMA, soit des PGPR
seuls le rendement est 30% supérieur par rapport a une culture non fertilisée.
L'inoculation des deux types d’organismes (PGPR et CMA) de maniére concomitante
en gestion biologique a permis au blé d’avoir un rendement de 41% supérieur par
rapport a une culture non fertilisée.

Finalement, [l'utilisation de maniere conjointe des différents micro-organismes
constituants la mycorhizosphére représente une perspective d’avenir pour remplacer

la fertilisation conventionnelle (45).

1.2.  Qualité du blé

Lorsqu’une gestion biologique du blé, avec inoculation de CMA, est mise en
place, le rendement n’est pas toujours au rendez-vous. Au-dela de la biomasse en
blé produite, la qualité du grain de blé produit en masse et en qualité nutritive est un
parametre important. Dans la littérature, les études qui comparent la qualité des
grains conventionnels et des grains obtenus via une mycorhization tendent
majoritairement vers la conclusion que de tout point de vue, la qualité est augmentée
via le CMA.

On retrouve dans le grain une plus grande concentration en protéines, en minéraux
et en micronutriments. L'augmentation est plus ou moins importante selon les études
et les variations des différents parametres évoqués plus haut. Mais en moyenne, on
considére que la valeur nutritive d’'une production biologique dans laquelle les CMA

sont omniprésents est 12% supérieure a celle d’'une production conventionnelle (40).

Pour ce qui est de 'augmentation de poids des grains, aucune valeur quantitative
n‘est a ce jour adoptée vu les variations trop importantes, en revanche on retrouve
régulierement une corrélation positive entre les CMA et un poids de grain sec plus
important. Et ce, méme si le poids total du plant est moins important. Ce qui a
tendance a montrer une meilleure répartition des nutriments dans les zones d’intérét

de la culture grace a la mycorhize (3,38,39,41,45,46).
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1.3. Autres apports des CMA

Les CMA sont souvent étudiés pour leur augmentation des apports nutritifs a
la plante héte avec qui ils forment la mycorhize. Pourtant ce n’est pas la seule action
d’'intérét de cette culture. En effet, ils se distinguent par d’autres propriétés
intéressantes, certaines sont en lien direct avec la productivité de la plante. D’autres
en revanche ne se remarquent pas de suite, mais ont une action non négligeable

dans le temps.

1.3.1.  Action sur les pathogénes

Les CMA ont une action protectrice de la plante qu’ils mycorhizent via
différents mécanismes déja abordés dans la partie 11.4.4. Ces mécanismes sont
précieux pour augmenter les défenses naturelles de la plante contre les pathogénes
mais ne réussissent pas a les éliminer totalement. C’est pourquoi l'utilisation de
pesticides peut étre envisagée. Mais les doses nécessaires sont bien moins
importantes, ce qui est a la fois plus naturel et plus économique (30,31,33).

Les CMA sont aussi trés utiles comme bioaccumulateurs de métaux lourds. Si
certains sont présents dans le sol, ils seront captés et stockés dans les hyphes et
n’atteindront pas la plante-héte (47).

Si on a jusqu’a présent vanté les bienfaits des CMA sur les plantes, certaines en
revanche ne forment pas de mycorhize et se retrouvent donc en compétition avec les
hyphes fongiques. C’est souvent le cas des “mauvaises herbes” présentes dans les
cultures. Ces herbes qui s'intercalent dans les cultures diminuent la quantité de
nutriments disponibles. La mycorhize peut intervenir pour limiter cette perte en
exercant une pression de sélection trop importante pour ces herbes indésirables qui

sont bien moins présentes dans une culture mycorhizée (31,48).
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1.3.2.  Action sur la restriction hydrique et la salinité du sol

L'intérét de la mycorhize sur le gain de compétitivité en période de sécheresse
est un parameétre important avec les changements climatiques qui ont lieu en ce
moment et les épisodes de fortes chaleurs qui devraient se multiplier dans le futur.
On remarque que lorsqu’elle est soumise a un stress important, la plante accumule
des molécules osmoprotectrices, dont la proline.

Dans une culture mycorhizée, la concentration en proline est limitée contrairement a
une culture simple. Le CMA doit réussir, malgré I'état de sécheresse du sol, a trouver
suffisamment d’eau pour que la plante ne le ressente pas. C’est également démontré
par le fait que la perte en feuille lors de ces périodes est limitée pour les plants
mycorhizés (34,49).

La salinité du sol trop importante est responsable d’'une baisse de la productivitée de
plus de 20% des terres irriguées dans le monde. Le CMA parvient a atténuer I'effet
de ce stress salin sur la plante par une combinaison d’effets nutritionnels,
biochimiques, physiologiques et moléculaires.

Le principal impact qu’a un sol hyper salin sur un végétal est la déshydratation. Or,
les hyphes mycorhiziens parviennent, par effet osmotique, a maintenir leur
absorption d’eau et ainsi fournir un apport suffisant pour la plante.

Ensuite, une grande concentration en sodium entraine des perturbations au niveau
métabolique. Pour contrer cet effet, les CMA apportent une concentration en
potassium assez élevée pour empécher un déseéquilibre ionique et obtenir de cette
maniére un rapport potassium/sodium équilibré ce qui permet de diminuer I'impact de
la salinité du sol.

Enfin, la mycorhize a un impact au niveau de la production des molécules
osmoprotectrices végétales. La proline par exemple, est produite de maniére plus
précoce par la plante, ce qui limite 'impact du sodium (30-32,43,50).

On peut voir dans cette application une grande perspective d’avenir si I'on pouvait

arriver a cultiver des sols qui étaient jusque-la considérés comme improductifs.
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1.3.3.  Action sur la stabilité du sol

Le sol agricole est souvent déstabilisé par les labours successifs et est victime

d’'un phénoméne d’érosion. Dans ces champs-Ia, il y a une fuite des nutriments, des
matiéres organiques et des potentiels fertilisants appliqués. Les CMA vont étre utiles
de deux maniéres pour stabiliser le sol. Tout d’abord, de par leur maillage du sol
important, ils vont retenir les éléments nutritifs. Ensuite, ils vont créer des
macro-agrégations via la production d’'une glycoprotéine, la glomaline qui va
stabiliser la structure du sol.
L'une des contraintes en I'agriculture biologique est I'absence d’herbicides, pour
remédier a cela le recours au labour (manuel ou non) est souvent utilisé. Le
probléme du labour est qu’il déstabilise le sol. Le CMA peut donc avoir ici double
emploi. Le réseau d’hyphes extra-mycorhiziens, couplé a la sécrétion de glomaline
stabiliserait le sol, mais aurait aussi pour effet de limiter I'apparition de “mauvaises
herbes” donc de diminuer le labour et ainsi de maintenir intacte la colonie de CMA
(3,30,31,48).

1.4. Point sur la production d’inoculum fongique

L'utilisation de CMA est en plein essor sur les derniéres décennies. Pourtant la
production de ces derniers n’est pas toujours optimale et le contrdle qualité laisse
souvent a désirer. A tel point qu'un durcissement rapide de Iégislation est a prévoir
dans les années a venir quant a l'utilisation des micro-organismes en agriculture.

Les CMA sont des biotrophes obligatoires, sans leur plante héte il ne peuvent pas se
développer et il est donc impossible de les séparer pour en faire la culture. Ce qui
rend la culture des inoculum trés complexe.

Trois modes de productions sont possibles : une production classique (sur substrat,

sol ou sable), sans substrat (dans des bains de solutions) ou in vitro (en laboratoire).
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1.4.1. Production sur substrat

C’est la technique la plus utilisée car la plus simple et ne demandant pas
beaucoup de matériel. Dans ce mode de culture, on isole des spores ou un mélange
de spores d’intéréts que I'on associe a une plante avec une vie courte et formant des

mycorhizes arbusculaires (Figure 17).

Figure 17- Photographie d’une culture sur substrat en conteneur avec Allium Porrum (51)

Le sol de culture est pré-traité pour limiter les contaminations, soit il est stérilisé par
vapeur ou par irradiation. L’avantage principal de cette technique est le faible colt de
production. Le matériel utilisé n'est pas trés technique et ne nécessite pas une
main-d'ceuvre trés qualifiée tout au long du processus de production. De plus, la
densité de spores produites est plutét bonne avec 80 a 100 spores/cm?.

Les inconvénients sont nombreux. Le principal étant le risque de contamination par
des CMA indigenes et donc une production qui ne garantit pas la pureté de
linoculum final. La récolte ne peut pas non plus étre utilisée directement car des
restes de substrat peuvent encore étre présents. La production sur substrat nécessite
aussi une lutte contre les insectes phytophages et donc I'emploi de pesticides qui
peuvent diminuer le rendement et contaminer l'inoculum. Pour faire ce type de

production, il faut aussi beaucoup de place, ce qui peut étre contraignant.
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1.4.2. Production sans substrat

Cette technique repose sur l'utilisation de bain nutritifs en remplacement du
substrat. Pour éviter le développement de bactéries qui peut se produire dans un
bain de culture statique, des pompes a oxygenes ont été utilisées mais présentes

l'inconvénient d'endommager les hyphes (Figure 18).

Figure 18- Représentation schématique d’un systéme de production d’inoculum mycorhizien
en bain (51)

Pour résoudre ce probléeme, un systéme avec un écoulement de nutriments en

continu peut étre mis en place ou bien I'utilisation d’aéroponie (brouillard nutritif).

Enlever le substrat de la production permet d’obtenir un inoculum directement
utilisable, sans résidus. Le risque de contaminations croisées est diminué mais ne
peut étre encore certifié. Le fait d’utiliser une solution permet I'ajustement direct des
concentrations nutritives en adéquation avec le stade de développement de la plante.
Comme on l'a vu, la principale contrainte vient du développement bactérien. En
solution, les racines grandissent parfois plus vite que le développement des
mycorhizes et donc diminuent le rendement. Le colt des solutions est aussi

supérieur aux substrats des cultures classiques.
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1.4.3. Production in vitro

La technique la plus récente, mais aussi la plus colteuse, repose sur la
culture in vitro. Elle consiste a déposer des racines excisées sur de la gélose, en
présence de CMA pour reproduire le cycle de production de spores. Il est possible
aussi de placer la plante a I'extérieur d’'une boite de pétri et de ne laisser que la

racine mycorhizée sur la gélose (Figure 19).

Figure 19- Photographie d’une culture d’inoculum fongique in-vitro (51)

Un tel systéme est plus colteux a initier, mais une fois mis en place, il peut rester en
place trés longtemps (plus de douze mois).

L'avantage majeur d’une culture in vitro est la certification de ne pas avoir de
contamination croisée et d’obtenir un inoculum totalement pur répondant a un
contrdle qualité exigeant. On peut également mieux suivre la croissance du systéme
(comptage direct, état nutritionnel, état d’hydratation, etc). C’est le systéme qui donne
le meilleur rendement avec jusqu’a 50 000 spores/boite.

Comme on peut se douter, la limite de ce systtme de production est le colt
particulierement élevé. Au-dela du matériel technique il faut aussi une main d'ceuvre
qualifiée car I'entretien quotidien des boites de Petri peut engendrer une
contamination de I'inoculum si il est mal fait.

Le systeme de production des CMA est encore a I'’étude pour en réduire les colts et
augmenter la qualité afin de pouvoir démocratiser son utilisation (3,31,51).
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1.5. Synthése sur I'application a 'agriculture

La tendance générale est plutdt favorable a I'application de CMA en culture
agricole. Elle n'est pourtant pas encore applicable partout et pour tous. Quand on
considére le nombre de paramétres a prendre en compte pour une action efficace,
les connaissances techniques et le changement de mode de culture nécessaires a
son application, on peut facilement imaginer que la généralisation des CMA dans
I'agriculture n’est pas pour tout de suite. Pourtant, les formidables propriétés dont les
CMA font preuve permettent une réelle économie de ressources naturelles, aménent
un accés a de nouvelles terres agricoles, limitent au minimum I'emploi de pesticides
et permettent aussi de faire aux périodes de sécheresse. Tous ces points constituent
les enjeux du monde agricole de demain, et cette technologie représente une vraie
alternative d’avenir.

Si les résultats divergent sur le sujet, le point invariable est un changement constant
des parametres et une incapacité a reproduire des conditions de cultures identiques.
Pour pouvoir appliquer les CMA a grande échelle, il faudrait parvenir a analyser
toutes les composantes d’'un sol pour déterminer le couple CMA/plante héte optimal.
Le probleme est le colt des CMA et des analyses par des laboratoires, et le
rendement qui n’est pas toujours de suite au rendez-vous. La question se pose donc
pour le monde agricole de savoir si on veut continuer une logique de production de
masse avec un épuisement des stocks et des sols. Ou bien, si on préfere perdre un
peu en quantité, pour obtenir un gain de qualité et une sauvegarde des ressources

naturelles afin de maintenir une production pérenne (3,30,32,41).
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2. Mycosylviculture

La mycosylviculture a pour origine la culture du bois orienté pour la production
de champignons comestibles. Jusqu'ici, I'entretien d’'une forét était centré sur la
culture du bois, et ce au détriment de la production de champignons. La sylviculture a
su évoluer pour se concentrer sur I'étude de l'arbre et du champignon comme une
seule et méme entité, en partant du postulat que les arbres seuls en forét n'existent
pas. L'idée est donc de prendre en compte la production de champignons et sa forte
valeur économique dans ce type de culture. Dans un objectif de compenser les
pertes économiques d’'une production de bois durable et raisonnée, avec la vente de
champignons produits grace a cette gestion. En effet, la culture des champignons
comestibles a toujours été étudiée avec beaucoup d’attention pour la valeur
marchande importante qu’ils représentent. Les champignons saprophytes comme le
champignon de paris (Agaricus bisporus), les pleurotes (Pleurotus spp.) ou le shiitake
(Lentinula edodes) n’a depuis longtemps plus de mystere et s’est démocratisé au
point que méme des amateurs peuvent en produire directement a la maison. Les
basidiomycetes et ascomycétes qui sont eux ectomycorhiziens ont posé beaucoup
plus de problémes. Nous verrons deux exemples pour illustrer cela avec I'histoire de

la trufficulture ainsi que la culture du lactaire délicieux.
2.1.  Trufficulture

La truffe, Ascomycéte du genre Tuber produisant des sporocarpes
souterraines, est une denrée trés recherchée pour son odeur caractéristique et sa
saveur unique. Les premiéres ftruffieres francaises et italiennes étaient sauvages,
mais I'intérét grandissant autour de cet “or noir”, a fait que de nombreux mycologues
se sont penchés sur le sujet pour tenter de construire de véritable truffieres
commerciales.

La truffe pousse dans des conditions trés sélectives sur des sols calcaires, avec de
fortes teneurs en eau et ayant un bon ensoleillement. L'hbte préférentiel est le chéne,
avec qui elle forme des ectomycorhizes trés nombreuses pour assurer son
développement de maniére optimale. Pour se faire, elle met en place un mécanisme
d’exclusion, via la sécrétion de molécules inhibant la croissance des autres

champignons proches d’elle. Sur les arbres présentant un bon taux de mycorhizes
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apparait alors une zone sans végétation, dépourvue de micro-organismes
concurrentiels, communément appelée “brulé” (Figure 20). C’est grace a cette

observation que la culture de la truffe a été possible.

Figure 20- Photographie d’un bralé truffier (52)

Nous allons voir dans cette partie différentes techniques de trufficulture qui se sont
développées a travers le temps ainsi que l'apport des connaissances sur la
mycorhize dans ce domaine. Le tableau 3 reprend les différentes techniques avec

leurs avantages et leurs inconvénients.

2.1.1.  Culture empirique

La mise en place de la premiére technique de culture de la truffe a lieu a la fin
du XViIéme siécle. Malgré des connaissances plus que limitées en terme de
mycorhize, le postulat pris était que dans le brdlé, il n’'y a que des hyphes fongiques
du champignon d’intérét. Un gland de chéne est alors planté dans cette zone, et
lorsqu’un jeune plant pousse, on considére qu’il a d( s’associer a la truffe et on peut
donc le repiquer ailleurs avec son symbiote qui le suivra. C’est une technique
empirique trés simple mais qui a démontré son efficacité. L'entretien de la truffiére est

ensuite assuré a la main. Il consiste a un léger labour du bralé, élagage des

branches et protection des brilés avec (technique du paillage) (Figure 21).
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Figure 21- Photographie représentant la récolte de la truffe avant la premiéere guerre
mondiale (53)

Le rendement a été trés bon jusqu’en 1914 et cela a permis de fournir de grandes
quantités de truffes.

Seulement avec la premiere guerre mondiale, la trufficulture a été abandonnée au
profit des cultures essentielles (blé, mais, etc) ce qui a entrainé un déclin de
production. Aprés la seconde guerre mondiale en 1945, I'agriculture a changé pour
devenir intensive et industrielle. La généralisation de I'emploi des machines a eu un
effet négatif sur le rendement avec une terre trop tassée par le poids des engins
agricoles la ou elle devrait étre aérée et n'a pas permis le retour aux taux de

production d’antan.

2.1.2. Nouvelles techniques

Dans les années 1990, des nouvelles techniques sont apparues pour
redonner de I'élan a une trufficulture en déclin. La nouveauté de ces systémes
repose sur l'utilisation de semis mycorhizés. On utilise pour la culture un jeune plant
ayant été plongé suffisamment longtemps dans une solution contenant un broyage
de truffe et par conséquent une forte concentration en spores.

Deux principales techniques ont été développées: le “systeme Pallier” ou le “systéme
Tanguy”. Puis devant certaines lacunes de ces techniques, la méthode raisonnée de

la trufficulture (MRT) a été mise en place.
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2.1.21. Systéme Pallier

Dans ce systeme, les techniques arboricoles classiques sont utilisées. Cela

comprend, un élagage régulier et prononcé, un apport de terre régulier, de fertilisants
et l'utilisation de pesticides.
Au niveau du travail de la terre, on utilise toutes les machines nouvellement
développées pour [lagriculture intensive avec toutes les conséquences déja
évoquées. De plus, le travail du sol se fait partout sur la truffiere, méme sur le bralé
(Figure 22).

Figure 22- Photographie représentant la culture de la truffe dans le systéme Pallier (53)

Le gros avantage de cette technique est la précocité des récoltes, qui sont possibles
dés 5 a 6 ans. Les tassements de terrains dis aux machines sont en soit un
inconvénients majeurs, mais en plus de cela, elles ont un colt d’achat et d’utilisation
trés élevés. L'autre défaut de ce systéme sont les contaminations engendrées par le
labour du brilé. Cette zone aménagée par la truffe pour arriver a se développer

correctement est de nouveau soumise a la concurrence de spores extérieures.
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2.1.2.2. Systéme Tanguy

Cette technique est aussi appelée, la trufficulture sur gazon calcaire. Elle est
nommeée ainsi car une fois que le jeune plant a bien prit, on arréte le travail du sol et

seul I'herbe entre les sillons est régulierement tondue (Figure 23).

Figure 23- Photographie représentant la culture de la truffe dans le systéme Tanguy (53)

Cette approche permet de limiter grandement les colts de production, mais aussi les
contaminations. En contrepartie, on aura une production tardive (10 a 20 ans) et de
mauvaise qualité. Le sol n’étant jamais travaillé, la truffe ne pousse qu’en surface et
va subir diverses agressions (gel, secheresse, insectes et limaces) qui vont diminuer

la qualité gustative de la truffe.
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2.1.2.3. La méthode raisonnée de la trufficulture (MRT)

L'idée dans la MRT est de s’appuyer au maximum sur les connaissances
scientifiques que l'on a sur la mycorhize. C’est un compromis entre le systéme
Pallier, “tout terrain” et le systéme Tanguy “tout prairie”. Ici, 'herbe est maintenue
entre les sillons mais le travail du sol est perpétré autour de la plantation et permet
de limiter les contaminations extérieures. C’est ce qui a permis une vraie évolution
avec le travail en profondeur du sol dans le bralé. Cela a pour bénéfice une meilleure
pénétration des eaux de pluie, une aération des sols et des truffes de meilleure
qualité car elles poussent plus en profondeur et sont donc mieux protégées (Figure
24).

Figure 24- Photographie représentant la culture de la truffe dans le systeme MRT (53)

L'élagage intensif de I'arbre permet de diminuer les pertes hydriques par le feuillage
en été, de laisser passer I'eau et le soleil et enfin de pailler le brllé. Cette étape de
paillage est importante car le mycélium de la truffe ne forme pas seulement des
mycorhizes avec son héte, il a également un comportement saprophyte en
périphérie. C’est de cette maniére que le brllé s'agrandit. Le fait de rajouter de la
matiére morte dessus lui permet d’avoir un apport organique pour sa croissance

saprophytique.
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Différentes Empirique Systéme Systéme MRT
techniques de Pallier Tanguy
trufficulture
Type de semis | Plantation de | Semis Semis Semis mycorhizés

utilisés glands dans | mycorhizés via | mycorhizés via | via un ascocarpe
un brdlé un ascocarpe un ascocarpe | broyé
broyé broyé
Entretien de la | Elagage Elagage Aucun Elagage intensif
plantation Paillage du Fertilisants Paillage du brilé
bralé Pesticides
Travail du sol Ala main Partout, méme | Tonte de Autour de la
(jusqu’'a dans le brdlé I'herbe entre plantation, tonte
I'agriculture les sillons herbe entre les
intensive) possible sillons
Avec des Engins légers
machines adaptés a la
agricoles trufficulture
Superficiel Superficiel En profondeur
Avantages Bonne Production Naturel, pas Qualité supérieure
production précoce (5-6 d’émission des truffes produites
ans) en profondeur
Codt réduit
Rendement précoce
(3-4 ans)
Pas de
contaminations
Protége de la
sécheresse
Pas d’intrants
chimiques
Inconvénients | Beaucoup Codt des Production Nécessite
de travail machines tardive (10-20 | connaissance
manuel Tassementdu [ ans) technique sur la
sol mycorhize
Si machine Contaminations
agricole, trop | — pertes de
de productivité
tassement rapide
Truffes de Truffe de
moins bonne mauvaise
qualité qualité

Tableau 3-Tableau récapitulatif des différentes techniques de trufficulture
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L'utilisation des connaissances sur la mycorhize, la compréhension de l'origine des
contaminations diminuant le rendement ainsi que la participation aux différents
modes de vie de la truffe ont permis a la trufficulture de reprendre un nouvel essor.
La technigue MRT prend en considération les nouvelles préoccupations de
I'agriculture, a savoir la diminution de ['utilisation des ressources (peu d’engrais et
d’arrosage a utiliser grace aux paillage), la réduction de pesticides (moins de
contaminations et donc moins besoin de désherbants) et des dépenses en énergies
fossiles minimisées (machines agricoles, plus légéres sur des zones réduites)
(3,53-55).

2.2. Culture d’autres champignons ectomycorhiziens

La culture des CEM est trés complexe, et si la culture de la truffe a montré une
certaine réussite, on voit que la méthodologie est en constante évolution pour
parvenir a un rendement correct et stable.

Pour ce qui est des CEM épigés, la culture est encore plus difficile. Par exemple, I'un
des champignons les plus recherchés par les cueilleurs amateurs, le Boletus edulis
ou cépe de bordeaux, est un champignon sur lequel de nombreuses études se sont
penchées sans pour autant arriver a une culture stable (56). Si la culture en
laboratoire est possible, le transfert en plantation est encore un échec et ses
mycorhizes sont remplacées par d’autres champignons. Le cas de la girolle
(Cantharellus cibarius) est particulier, avec des semis qui produisent des mycorhizes
de maniéres stables, mais sans fructification (57).

Le Lactaire délicieux (Lactarius deliciosus) est pour l'instant le seul dont la culture
commerciale est possible avec un rendement correct, que nous allons détailler

maintenant.
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2.2.1. Biotope et fructification

Le Lactaire délicieux est un champignon grégaire qui ne pousse qu’avec des
Pinaceae, dans des climats disparates allant du tempéré frais au méditerranéen.
Cette espéce est assez universelle et retrouvée dans de nombreuses foréts du
monde, méme si il semble qu’elle préfére les sols calcicoles (33).

Pour fructifier le lactaire a besoin de bonnes précipitations, l'idéal étant d’avoir au
moins 100 mm. Les températures doivent aussi descendre d’un coup, par exemple

passer de 20°C a 14°C en quelques jours.

2.2.2. Culture des CEM

La culture du L.deliciosus a commenceé dans les années 1970 en France avec
les travaux de N. Poitou (58). L'inoculation est faite a de jeunes plants de pins. Une
premiére récolte est possible au bout de trois ans, puis perdure annuellement. La
culture ne s’est pourtant pas généralisée malgré la fabuleuse avancée que cela
représentait.

Ce n’est que récemment, en 2002, en Nouvelle-Zélande que la culture est réellement
repartie avec la mise en place d’'une méthodologie de mycorhize contrélée (59). M.
Guérin-Laguette résume dans son article de 2021, le processus a suivre pour mettre

en place des cultures (Figure 25) (58).
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Figure 25- Cycle de culture d'un champignon mycorhizien comestible. Les cinqg étapes sont illustrées

a partir de I'exemple de L.deliciosus cultivé en association avec Pinus radiata (58)

2.2.2.1. Mise en place d’'une mycorhize controlée

Pour la culture des CEM, la mise en place d’une mycorhize contrélée permet
d’obtenir une qualité et une pureté suffisante pour certifier que la mycorhization a
bien eu lieu.

Cette technique nécessite des plants n’ayant pas déja fait de mycorhize. Pour ce
faire, des graines de pins sont récupérées puis désinfectées avec du H,0, ou du
NaClO. La germination est ensuite faite en conditions propres, mais non stériles.
C’est-a-dire, que l'on va désinfecter la serre ou le semi va pousser, faire une
germination sans sol, ne pas mettre d’autres plantes sous les mémes serres. Cela
dans le but de limiter les contaminations par d’autres champignons, en évitant une
stérilité totale qui aurait pour effet de créer un choc au jeune plant une fois repiqué en
pleine terre.
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L'inoculation peut se faire de deux maniéres, soit par un mycélium végétatif, soit par
des spores en suspension avec des avantages et des inconvénients dans les deux

méthodes.

Dans le cas ou I'on souhaite produire un mycélium végétatif, on récupére de la chair
de sporocarpe ou des spores qui seront ensuite cultivés in vitro. Linconvénient, c’est
que l'on se place dans des conditions artificielles et souvent la mycorhize établie de
cette maniére ne tient pas dans le temps et se retrouve remplacée par d’autres
champignons (56,58). L'autre méthode est la technique de la “plante-mére” ou I'on
excise une racine naturellement mycorhizée sur le terrain, que I'on désinfecte avant
de la placer sur une gélose. L'avantage du mycélium végétatif c’est que I'on obtient
une culture pure, sans contamination. Mais le nombre de manipulations est assez
important et a un colt assez éleveé.

Dans le cas d’utilisation de spores, il suffit de faire comme pour la truffe et d’utiliser
une broyage de fructifications et d'inoculer aux jeunes semis, ce qui dans le cas du L.
deliciosus a un colt modéré (1 sur la figure 25). En revanche, on ne peut garantir la

pureté de I'inoculum avec une telle technique.

2.2.2.2. Acclimatation en pépiniere

Ensuite les plants mycorhizés sont transférés en pépiniére pendant un a deux
ans (2 sur la figure 25).
Le but ici est de multiplier le nombre de mycorhizes avant de transférer définitivement
le plant. Le risque d’'une contamination n’est pas négligeable, et on a pu observer des
contaminations tellement nombreuses dans certaines pépiniéres que les mycorhizes
d’intérét n'étaient plus présentes a ce stade. Cela peut étre di a la contamination par
d’autres plantes assez proches de la zone. Ou bien par des insectes phytophages et
mycophages qui, en plus de dégats via leur mode d’alimentation, vont apporter des

spores d’autres champignons dans la pépiniére.
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2.2.2.3. Repiquage en verger

Dans cette étape, il faut d’abord s’étre assuré de la compatibilité du sol avec le
couple arbre-champignon au niveau de ces propriétés physico-chimique ainsi que
d’'une faible teneur en champignons ectomycorhiziens potentiellement concurrents (3
sur la figure 25). Il faut avoir mis en place un plan de gestion (méthode d’irrigation, de
désherbage), prévoir l'installation d’'un brise-vent pour protéger les jeunes plants si
besoin, savoir si on a recours au paillage, et avoir déterminé la distance de plantation
et la distance avec d’autres vergers aux alentours pour ne pas interférer 'un avec

I'autres limiter au plus possible les contaminations (58,59).

22.24. Premieéres fructifications

Les premiéres fructifications peuvent arriver dés la premiére année selon la
méthode d’entretien utilisée (4 sur la figure 25). Dans I'étude de Guérin-Laguette de
2013, on remarque que lorsque le paillage est utilisé, dés la premiere année il est
possible d’obtenir des fructifications, avec des arbres dont la croissance est meilleure
que ceux qui ne sont pas recouverts. La deuxieme année par contre, le rapport
s’inverse et quand on a 90% des arbres non recouverts qui produisent des lactaires,
on a seulement 65% des arbres paillés qui en ont produit. On peut s'interroger sur
l'intérét de cette technique et pourquoi il y a un changement entre les deux années.
La premiére explication vient du fait que la croissance a été augmentée par une
protection physique sur des plants encore fragiles ce qui a permis aux champignons
de produire des sporocarpes. Par contre, le paillage a peut-étre représenté une
barriére physique trop importante et limité ensuite les fructifications I'année suivante.
Le compromis serait peut-étre l'utilisation du paillage la premiére année quand les

arbres sont plus fragiles et I'arréter ensuite (58,59).
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2.2.2.5. Entretiens et optimisations

Comme dit en introduction, I'intérét de la culture des CEM comestibles est
multiple, mais la principale visée est économique, afin de subvenir aux besoins d’'une
gestion durable de nos foréts. L'idée n’est donc pas de mettre en place des
méthodes de cultures intensives, a base de lourdes machines d’agricultures
intensives, ni d'abandonner simplement la plantation en “laissant la nature faire”. Ici,
il est question d’entretenir la plantation avec pour objectif d’optimiser conjointement la
productivité des champignons comestibles et de rendement de la ligniculture. Le tout
en vue de maintenir la biodiversité et la viabilit¢ de la forét. Dans ce but, le
programme européen “Micosylva” étudie les différentes écophysiologies des CEM
pour déterminer les meilleures conditions de cultures et ainsi établir des plans

d’entretiens qui permettraient d’atteindre les différents objectifs cités plus haut (33).

La démarche de diagnostic mycosylvicole repose sur plusieurs points:
- Composition du peuplement : la diversification des essences de bois est
essentielle. Elle permet de sélectionner des variétés pour leurs divers apports
(bois de bonne qualité, héte compatible avec les CEM comestibles,
stabilisation du sol) et ainsi diversifier au mieux l'activit¢ de I'exploitation.
Chaque essence utilise des ressources différentes des autres, de méme
chacune abrite des champignons différents qui eux méme permettent la
mobilisation plus ou moins importante d’'une ressource minérale spécifique.

Cela permet donc une optimisation de la distribution de la nutrition.

- Dynamique de croissance des arbres : Pour obtenir une croissance
optimale, des éclaircies peuvent étre pratiquées. Cela a pour effet de booster
la photosynthése et la croissance racinaire. De plus, le maintien d'une
population d’arbres relativement jeunes permet de maintenir la production
d’'CEM.

- L’adaptation au climat : Il est primordial de planter des essences adaptées
au climat local avec des espéces déja présentes dans des foréts aux

alentours. Des outils informatiques ont été créés pour déterminer
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I'ensoleillement d’'une parcelle ainsi que sa pluviométrie, dans le but d’aider

aux choix des essences et des CEM a cultiver.

Analyser le type de sol : Il est nécessaire de déterminer le type de sol sur
lequel on se trouve. Sur un sol peu fertile, la croissance du bois peut étre
limitée, quand celle des champignons non. En effet, dans ce type de parcelles
'arbre a particulierement besoin de son symbiote fongique avec lequel il va
former de nombreuses mycorhizes. On peut donc obtenir une production de
champignons importante quand celle du bois peut s’en trouver réduite. Au
contraire, sur un sol trés fertile, le taux de mycorhization peut étre diminué et
dans ce cas il vaut mieux axer la culture de la parcelle sur la production de
bois qui aura moins de mal a se developper.

Il faut prendre soin de ne pas trop tasser le sol avec l'utilisation de machines
agricoles par exemple. Pour cela, la création d'un site de passage tous les 15
a 20 meétres (dans le sens de la pente si présente) permet de limiter les

dommages causés a toute la plantation.

Les éclaircies : Elles ont pour effet d'augmenter la température du sol et de
faciliter la pénétration des pluies dans le sol. En revanche, il faut que I'éclaircie
ne soit pas trop importante pour éviter le risque de desséchement du sol en
été (et surtout en période de canicule). Le détourage est une technique
d’éclaircie mise en place dans la démarche mycosylvicole. Elle consiste a faire
une éclaircie forte et localisée par le haut pour éliminer la concurrence avec
les arbres dits “d’objectifs”, c’est-a-dire, ceux dont la valeur commerciale est
importante (chéne, fréne ou merisier), sans pour autant dépeupler de toutes
les essences secondaires comme le bouleau par exemple. Le but est d’obtenir
des arbres vigoureux a croissance rapide et un bois de qualité (tronc bien
cylindrique avec des flts de minimum 150 cm sur six a huit métres) afin de
faire une plus-value plus rapide et plus importante sur la production.

Il faut considérer trois catégories d’arbres dans la plantation. Les arbres
“d’objectifs” ou “d’avenir”, qui ont un cycle de coupe long (entre 80 et 150 ans),
qui produisent du bois d'ceuvre. On considére qu’il faut au maximum 60

arbres/ha.
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Ensuite, on a les arbres d'accompagnement, dont la fonction va étre de
stabiliser le milieu, d’apporter de la diversité et leurs champignons
mycorhiziens mais surtout une stabilité a la parcelle. On ne les coupe pas,
sauf dans le cas ou leur houppier dépasse celui d’un arbre d’objectif proche de
lui. Pour finir, il y a les arbres de faible valeur économique, avec un cycle de
coupe de cing a huit ans. Ces arbres-la sont surtout présents pour leur apport

en symbiote fongique, mais aussi pour diversifier la culture en essences.

Gestion de la végétation proche du sol : Le maintien de la végétation
proche du sol est aussi importante. Elle permet d’établir une barriere physique
contre le desséchement. Elle limite la perte en eau en retenant plus d’eau
dans la zone lors de précipitations prolongées grace a ces feuilles et a ces
racines. Lors d’'une période de sécheresse elle libere également de I'eau sous
forme de vapeur qui permet d’humidifier I'atmosphere. Enfin, cette végétation
fournit aussi de la matiére organique quand par exemple les fougéres

desséchées tombent au sol.

Prendre en compte I'apport de la matiére organique : Les producteurs ont
tendance a vouloir nettoyer le sol de la plantation comme ils le feraient dans
un champ. C’est une erreur car la matiere organique morte au sol est cruciale
dans le cycle de développement de l'entité arbre-champignon. L'enlever
engendre une perte de la biodiversité, une perte dans le stockage et la
rétention en eau, une diminution de la source primaire de matiére organique et
de la protection physique pour la fructification des CEM. Elle permet aussi
dans les parcelles trés pentues de faire des barriéres au sol pour éviter la fuite
des branchages et des feuilles qui augmentent naturellement la masse

organique disponible (33,60).
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2.2.3. Rendements

Comme on lI'a déja dit, I'intérét de la prise en compte des champignons dans

la sylviculture est avant tout économique. En effet, on peut espérer des rendements
bien supérieurs a ceux atteints avec la production de bois seules, mémes pour les
rendements les plus modestes qui ont été observeés (5 sur la figure 25).
En paralléle, le rendement en lactaires délicieux qu’il est possible d’observer avec
une gestion optimale est compris entre 100 kg/ha/an et 200 kg/ha/an, selon les
conditions climatiques de I'année. Avec un prix de vente du producteur situé entre
3,60 €/kg et 7,20 €/kg selon la qualité des champignons, la vente peut rapporter
jusqu’a 1400 €/ha/an. Quand dans le méme temps les productions de bois sur une
année est de 4 m®ha/an pour un bénéfice de 30 €/ha/an, a moduler selon le type de
bois coupé. Il est également possible de diversifier la plantation avec d’autres CEM.
En effet, les plantations de truffes se font souvent sous chéne, mais il est également
possible de les faire pousser sous pins. Dans ces plantations-13, il a déja été observé
des lactaires délicieux. C’est logique dans le sens ou la truffe et le lactaire délicieux
posséde un symbiote et un biotope commun. On pourrait imaginer une culture ou I'on
ajouterait la forte valeur économique de la truffe dans des plantations de lactaires
délicieux et ainsi obtenir un rendement économique bien plus important, le tout en
protégeant la biodiversité et en pratiquant une gestion durable de nos foréts
(33,58,61).
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2.3. Synthése sur la mycosylviculture

Cette nouvelle approche de la culture du bois, prenant en compte la culture
des champignons dans le processus de développement, est une vraie avancée pour
le maintien de la biodiversité. L'apport économique d’'une culture de champignons
comestibles permet de financer une gestion durable de nos foréts ce qui constitue un
apport écologique important. Ce nouveau mode de gestion s’appuie sur la
diversification des essences d’arbres. On ne sélectionne plus uniquement sur des
critéres de productivité, mais en prenant compte d’autres facteurs, comme I'apport
pour la biodiversité de la faune et la flore locale, la capacité de résistance aux
intempéries ou a la sécheresse. Cette diversité d’essences permet également de
limiter la propagation des incendies. De plus, lorsque la production de champignons
est prise en compte dans la sylviculture, on observe une vitesse de croissance plus
importante des arbres. Quand on sait que le nombre de catastrophes naturelles
risque d’augmenter avec des tempétes, des périodes de sécheresses ou des
incendies plus importants, pouvoir maintenir une biodiversité et avoir la capacité de
reboiser plus rapidement ces territoires constitue un vrai atout.

La demande croissante en champignons mycorhiziens que ce soit pour la médecine,
les compléments alimentaires, les cosmétiques ou pour leur fort apport en protéines
non animales fait que leur production revét un intérét grandissant pour les différents
industriels. Le fait de ne pas arriver a les produire en laboratoire, pour cause d’'une
interface mycorhizienne trop complexe avec de nombreux partenaires a mettre
ensemble dans des conditions particulieres, met d’autant plus en avant ce mode de

culture d’avenir (62).
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Conclusion

Ce travail décrit comment se forme et fonctionne une mycorhize ainsi que les
diverses formes qu’elle peut prendre selon le champignon et la plante qui constituent
I'association. Cette symbiose peut étre utilisée en agriculture a la vue des propriétés
intéressantes dont elle fait preuve, tant au niveau du transfert de nutriments avec la
plante, que de par sa capacité de lutte contre les pathogénes ou bien encore la
résistance accrue a la sécheresse qu’elle procure.

Dans la gestion agricole du blé, lorsqu’elle est prise en compte, la mycorhize peut
représenter un véritable atout, elle permet, par exemple, de sauvegarder les
ressources naturelles, d’augmenter la qualité des grains de blé tout en limitant les
intrants chimiques. Bien-sir, cela est difficile a mettre en ceuvre et il y a encore des
points d’améliorations.

L'utilisation de l'association mycorhizienne a déja fait ses preuves dans deux
domaines agricoles et a provoqué de grands changements. En matiére de
trufficulture, elle a permis de redonner de I'élan a une culture en net déclin et qui,
sans la mobilisation de toutes les connaissances acquises sur la mycorhize, aurait
strement péréclité. En termes de sylviculture, une gestion durable et écoresponsable
est onéreuse ce qui limite souvent sa mise en place. L'apport économique de la
culture des champignons dans nos foréts pourrait encourager a se tourner vers ce
type de gestion. Elle a tellement bouleversée ce domaine que I'on parle maintenant
de mycosylviculture.

Les exemples développés dans ce travail ont montré qu’il était possible de changer
certaines pratiques agricoles trés ancrées dans la tradition avec des résultats
probants a I'appui.

Le monde de I'agriculture est vaste et ne se résume pas a ces trois domaines. Les
résultats présentés ici ne sont peut-étre pas transposables a d’autres céréales, et les
deux exemples ou la mycorhize a été un moteur de renouveau ne veut pas dire que
c’est toujours le cas. La technologie de la mycorhize peut néanmoins se révéler étre
une aide précieuse dans les prochaines années qui s’annoncent comme décisives
pour le climat. Il serait intéressant de mener des travaux sur une diversité de plantes
plus importantes, et on peut parier qu'en poursuivant ces recherches, cette

technologie pourrait étre plus largement utilisée.
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Enfin, il serait également pertinent de prendre en compte les différents partenaires de
la mycorhizosphére comme les rhizobactéries favorisant la croissance des plantes,
ou de s’appuyer sur le reboisement entre parcelles qui apportent leur cortége de
champignons mycorhiziens, et ainsi participer au virage écologique que prend notre

société actuellement.
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TITLE :

MYCORRHIZA APPLICATION EXAMPLES THROUGH WHEAT FARMING,
TRUFFLE CULTIVATION AND EDIBLE MUSHROOMS.

ABSTRACT :

Today, ecological awareness is almost universal. Moreover, global planet warming is
in the foreground for our politicians. In addition to this, they must also deal with an
increase in the world population and a scarcity of the various necessary resources.
At the same time, research is multiplying to find solutions to these problematics. This
is where fungi come into play, in particular through the formation of mycorrhiza with
nearly 90% of plants. The application of mycorrhiza, discovered several years ago, is
emerging in the agricultural world. It could represent a real revival for many
agricultural sectors, but also a credible alternative to modern agricultural techniques.
Thus, the mycorrhizal association can be applied to wheat cultivation both in organic
management and in conventional one. It also reconciled modern agriculture with the
cultivation of truffles. In addition, applying our knowledge of mycorrhiza to our forests
would make it possible to produce larger quantities of edible mushrooms. This
important economic contribution would offer the possibility of sustainable and

ecological forestry management.
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