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RÉSUMÉ Après avoir rappelé la structure des hyphes mycéliens, les auteurs mettent l’accent sur les phénomènes d’exsorp-
tion (acidification) et d’accumulation des éléments minéraux par les champignons. A partir d’études expérimen-
tales, ils montrent en particulier la possibilité de formation de carbonate de calcium sur les parois des filaments
mycéliens. Parallèlement à ces études expérimentales, l’analyse micro-structurale d’échantillons naturels mon-
tre l’abondance de ces concentrations minérales dans les sols calcaires et fissures de roches.

Mots clés additionnels : Microfissures, minéralogenèse.

SUMMARY Concentration of calcium carbonate on the walls of fungal hyphae.

The structure and function of fungal hyphae is recalled with particular reference to exsorption (acidification)
and accumulation of mineral elements. In laboratory experiments, the authors demonstrated the precipitation
of calcium carbonate on the outer walls of fungal hyphae. Experiments showed that these and other
biochemical transformations could take place very rapidly. In parallel with this experimental study, the
microstructure of calcareous soils and rocks has been examined. The role of fungal hyphae in the formation of
particular transformations has been clearly shown.

Additional key words : Microfissures, mineralogenesis.

1. INTRODUCTION

En science du sol, les auteurs insistent sur la solubi-
lisation accélérée des minéraux par les micro-

organismes (BERTHELIN, 1977). L’action des algues,
des champignons et des lichens est particulièrement
visible en zones de montagne (RosERT et al., 1979).
En particulier la sécrétion d’acide oxalique par les

champignons peut aboutir à la formation d’oxalate de
magnésium mis en évidence sur les lichens (WiLSON et
al., 1980) ou d’oxalate de calcium identifié sur des

hyphes de champignons ectomycorhiziens (CROIvtACK
et al., 1979).
En sédimentologie, l’utilisation des techniques de

microscopie électronique permet de plus en plus
d’identifier diverses figures de concentrations organo-
minérales d’origine microbiologique. KLAPPA (1979)
et CALVET (1982) ont pu mettre en évidence l’abon-
dance de filaments calcifiés d’origine fongique,
alguaire, bactérienne ou racinaire (poils), dans la zone
vadose (avec battement de nappe) de sédiments qua-
ternaires récents de la côte méditerranéenne.

Ces concentrations minérales sont en fait très fré-

quentes dans les sols où l’activité des mycéliums asso-
ciés aux racines est intense, particulièrement sous

forêt.
L’étude qui suit a pour but de préciser les relations

entre ces mycéliums et le calcaire précipité dans les
sols.

II. RAPPEL DE NOTIONS ÉLÉMENTAIRES
SUR LES CHAMPIGNONS FILAMENTEUX

A. Biologie

Les champignons filamenteux sont des organismes
hétérotrophes, saprophytes, parasites ou symbiotes.
Beaucoup de saprophytes sont polyphages et vivent

dans le sol où ils dégradent les matières organiques. Les
symbiotes s’associent à des Thallophytes chlorophyl-
liens (Cyanophytes ou Algues vertes) pour former des
lichens, ou à des racines de plantes supérieures en
engendrant des organes mixtes, les mycorhizes. Les



champignons mycorhiziens comprennent aussi tous les
intermédiaires entre les symbiotes obligatoires (Bole-
tus, Tuber, Russula, ...) et facultatifs (Hebeloma,
Scleroderma, ...). Ils ont souvent un large spectre
d’hôtes mais quelques-uns sont associés à un seul

genre (cas de Suillus tridentinus et de Lactarius por-
ninsis avec le mélèze).

B. Structure et organisation

L’appareil végétatif (ou thalle) est généralement
formé de filaments ramifiés latéralement (ou hyphes)
dont l’ensemble constitue un mycélium. Les hyphes
sont des tubes cylindriques chez les champignons
supérieurs (Ascomycètes, Basidiomycètes, Fungi
Imperfecti) et des siphons non ou très rarement cloi-
sonnés chez les Phycomycètes et les Zygomycètes.
Leur diamètre varie le plus souvent de 1-2 pm à 5-

10 gm. Ils possèdent une paroi squelettique, à l’ori-
gine pectique puis qui se charge d’une trame microfi-
brillaire constituée surtout soit de cellulose, soit
d’hémicelluloses (glucanes et mannanes) et d’une

quantité plus faible de chitine (BA.RTNtcKi-GARCtA,
1968).
La croissance en longueur est strictement localisée à

l’apex des filaments (COCHRANE, 1958 ; LARPENT,
1966) (10 pm en moyenne). Le matériel cellulaire

synthétisé dans la zone subapicale est transporté à
l’apex en voie de croissance et ce transport est activé
par la formation des vacuoles dans les zones distales
des hyphes (TURIAN, 1969). L’absorption et l’excré-
tion de substances peuvent se produire, semble-t-il, en
toute partie de la paroi de l’hyphe. Le transport des
substances s’effectue par mouvement de protoplasme
à l’intérieur de l’hyphe préférentiellement des zones
âgées vers l’apex en croissance du fillament (SCHUTTE,
1956).
Le champignon est capable, par des processus

d’agrégation et de différenciation d’hyphes, d’édifier
de véritables organes dont les plus importants dans la
pédogenèse sont : les structures végétatives agrégées.
Deux types d’agrégats mycéliens peuvent pénétrer

dans le sol sur de plus grandes distances que les

hyphes individuels : les cordons mycéliens et les rhizo-
morphes. Les premiers sont des agrégations progressi-
ves et ramifiées d’hyphes qui s’édifient autour d’un
hyphe parental (BUTLER, 1966) (fig. 1). Ils se distin-

guent des rhizomorphes qui sont des structures unidi-
rectionnelles issues de centres initiateurs, ayant une
croissance apicale autonome et dont l’apex peut être
hautement structuré (Armillaria mellea) et comporter
un méristème sensu stricto (Sphaerostilbe! (LoiSEAU,
comm. pers., 1973). Il existe cependant des intermé-
diaires entre ces deux schémas d’organisation.

Quelques auteurs seulement ont étudié les cor-

dons mycéliens des champignons ectomycorhiziens
(SCHRAMM, 1966 ; BOWEN, 1968, 1973, ...) : par exem-
ple, les cordons de Rhizopogon luteolus peuvent péné-
trer dans le sol jusqu’à 3,5 cm à partir des ectomyco-
rhizes de Pinus radiata ; ces cordons ont un diamètre
variant de 15 à 50 gm avec des hyphes individuels s’en
échappant sur une longueur de 60 à 350 pm et sur
environ 40 pm de part et d’autre du cordon (fig. lc)
(BOWEN, 1968). Cette structure serait plus efficace du
point de vue de l’exploitation du sol que celle des rhi-

zomorphes tels que ceux d’A. mellea qui présentent
une surface lisse et très peu d’hyphes individuels
(GARRETT, 1970). SKINNER & BOWEN (non publié,
1972) ont montré que l’absorption d’éléments nutritifs
se produit sur la plus grande part de la longueur du
cordon mycélien. Au contraire, les rhizomorphes
structurés et subérisés d’A. mellea absorbent les phos-
phates et chlorures principalement au niveau des par-
ties apicales non subérisées (MORRISON, BOWEN, non
publié, 1970).

Le rôle des co/!o!M !c<!!M appa! ex!//c/Le rôle des cordons mycéliens apparaît essentieldans les sols pauvres, notamment vis-à-vis des ions
qui diffusent faiblement : il accroît le volume de sol



exploité par le système « plante-mycorhizes », système
économique car l’énergie nécessaire à la croissance du
champignon dans le sol est considérablement infé-
rieure à celle qui est requise pour la production de
racines explorant le même volume de sol (B.l!RtovtAN,
1949). Ainsi, le poids de matière fraîche d’un cordon
d’une longueur égale à 22,8 mm est de 0,125 mg,
valeur environ 10 fois moindre que celle d’une même

longueur de racines courtes non infectées de P. radiata
(BOWEN, 1968).

L’importance de la colonisation des horizons super-
ficiels de certains sols par les hyphes mycéliens est

illustrée par NtcHOLAS et al. (1965) : après observa-
tion de sections de podzol, ces auteurs ont estimé
entre 1,34 m et 15 m par ml de sol, la longueur
moyenne des hyphes. Par ailleurs, dans une région
tempérée humide et jusqu’à 15 cm de profondeur, les
champignons vivants pourraient rassembler 8.1016
individus et 2 000 kg de matière sèche (0,1 p. 100)
pour 1 ha de sol (BuoL et al., 1973).

C. Accumulation et excrétion d’ions chez les champi-
gnons

- Les champignons filamenteux accumulent parti-
culièrement les phosphates.

L’étude des champignons mycorhiziens indique que
70 à 90 p. 100 du phosphate accumulé par Rhizopo-
gon luteolus et Suillus luteus cultivés sur une solution
contenant du H2PO4 0,03 mM, se trouvent dans un
pool non métabolique (BOWEN, non publié, 1966). La
teneur en P total du mycélium de Pisolithus tinctorius
atteint 1,1 p. 100 de la matière sèche après 21 j de cul-
ture sur milieu comprenant du H1PO¡ 2,5 mM (Mou-
SAIN & SALSAC, 1984).

Le manteau fongique des ectomycorhizes joue un
rôle essentiel dans l’accumulation du phosphore :
90 p. 100 du phosphate absorbé à partir de solutions
faiblement concentrées en cet élément se trouvent

dans le manteau et 10 p. 100 dans le « coeur » de la

mycorhize (HARLEY & Me CREADY, 1952 a et b). Le
stockage s’effectue sous forme d’orthophosphate, de
polyphosphates inorganiques et de phosphates organi-
ques. Les polyphosphates représentent entre 30 et

45 p. 100 du P accumulé dans le manteau (HARLEY &
Me CREADY, 1981 ) et sont associés à des granules dans
les vacuoles des hyphes des champignons symbiotes
(ASHFORD et al., 197$ ; STRULLU et al., 1981). Les

hyphes de Glomus mossae associés à Trifolium pra-
tense présentent aussi des granules vacuolaires (taille :
0,1 à 0,3 nm) dont les teneurs en P et Ca sont respec-
tivement 5 fois et 6 à 7 fois plus élevées que celles du
contenu des vacuoles dépourvues de granules. Par la
microanalyse, il a été démontré que les vacuoles des

champignons contiennent des polyanions non diffusi-
bles associés à Caz+, K+ et Mg2+ (STRULLU et al.,
1981).
- Le zinc, le fer et le sulfate peuvent aussi être

accumulés mais en faibles quantités dans les ectomy-
corhizes des pins et du hêtre (StcINNER et al., non
publié, 1972 ; MORRISON, 1962).
- Des études réalisées avec P. tinctorius cultivé in

vitro sur des milieux de concentration croissante en

Ca+ + montrent que ce champignon accumule du
Ca+ + dans ses « tissus » (MousAIN & SALSAC, 1984).

L’analyse directe à la microsonde électronique sur le
mycélium végétatif et les rhizomorphes de Sphaero-
stilbe repens indique que le calcium se localiserait pré-
férentiellement au niveau des parois (BoTTON et al.,
1980). L’accumulation du calcium peut également se
produire dans la vacuole, dans les granules de poly-
phosphate (STRULLU et al., 1981).
- L’accumulation d’acides organiques, en particu-

lier l’acide oxalique, est fréquente chez les champi-
gnons, notamment sur milieu nitrique (CROMACK et
al., 1979) comme sur les hyphes du manteau

d’ectomycorhizes diverses (FROIDEVAUX & KÂLIN,
1981 ; MALAJCZUK & CROMACK, 1982).
- En dehors de l’excrétion d’acide oxalique postu-

lée précédemment, l’exsorption de protons (H+) par
les champignons en culture isolée est régulièrement
observée, notamment sur milieu ammoniacal (KRUPA
& BR.4NSTR!M, 1974 ; SALSAC et al., 1982). Ce méca-
nisme d’exsorption des protons est ainsi capable d’aci-
difier très rapidement le milieu : des baisses de 2 uni-
tés pH en 48 h sont fréquentes en conditions expéri-
mentales (où une solution d’un volume de 90 ml à pH 5
passe rapidement à pH 2,9 en présence d’hyphes
mycéliens en croissance). En milieu nitrique, l’exsorp-
tion de H+ est en grande partie compensée par les

processus d’alcalinisation liés à l’absorption et à la
réduction du nitrate (RA VEN’ & SMITH, 1976).

III. CALCITISATION EXPÉRIMENTALE
D’HYPHES MYCÉLIENS

A. Description du dispositif expérimental

La technique expérimentale utilisée pour obtenir

rapidement des racines mycorhizées a pu être

employée pour suivre l’évolution et la transformation

progressive d’un réseau mycélien au cours de son

développement. L’observation sous loupe binoculaire
et en microscopie électronique à balayage a permis de
suivre l’état de la surface des filaments mycéliens.
Le matériel utilisé est constitué par des échantillons

de racines de pin maritime (Pinus pinaster), mycorhizé
en conditions contrôlées par Pisolithus tinctorius (cf.
Planche IA).

Les semis de pins sont effectués sur un mélange
(v/v) de sable siliceux et de vermiculite, préalable-
ment stérilisé. L’inoculation de ces jeunes pins (âgés
de 4 à 5 mois) est effectuée d’après la méthode de

FORTIN et al. (1980) légèrement modifiée. Chaque
plant, non axénique, est glissé dans un sac de

polyéthylène (15 cm x 28 cm) contenant une feuille
de papier filtre stérilisée.

L’alimentation hydrique du plant est assurée par
l’intermédiaire d’un tube de verre à travers lequel
15 ml d’eau distillée sont apportés régulièrement dans
le fond du sachet. La remontée capillaire dans la feuille
de papier filtre assure ainsi à la plante mycorhizée une
alimentation en eau suffisante pour assurer son déve-

loppement.
Plusieurs implants mycéliens gélosés (b), calibrés

(diamètre 8 mm), sont disposés contre le papier filtre
à proximité des racines courtes du pin susceptibles
d’être mycorhizées. Ces implants gélosés sont obtenus
selon la technique décrite par FORTIN et al. (1980) : le
mycélium de P. tinctorius est cultivé in vitro en boîte
de Petri sur gélose nutritive (milieu Melin-Norkrans



modifié - « MNM » ; MARX, 1969). A partir de ces
cultures, on découpe à l’emporte-pièce de nombreux
implants que l’on transfère ensuite à nouveau sur

« MNM » pendant 8 j environ afin de sélectionner le
mycélium le plus actif pour l’inoculation des plants.
Après l’inoculation, chaque sac est fermé par 2 atta-
ches et suspendu sur un portoir. Les plants sont main-
tenus à l’obscurité à 28 °C pendant 24 h et transférés
ensuite en chambre climatisée (photopériode : 16/24,
température de jour : 25 °C ; température de nuit :
22 °C ; énergie lumineuse ; 20 000 erg. cm - 2. ç 1). Le
niveau de la solution est réajusté tous les 5 j environ
par de l’eau du robinet.

B. Précipitations des cristaux de calcite au niveau des
hyphes mycéliens

Les observations en microscopie électronique effec-
tuées un mois après l’inoculation nous ont permis
d’observer, sur les filaments et cordons mycéliens,
diverses formes de cristaux. Ces derniers ont été iden-

tifiés en microanalyse (dosage de calcium), d’après
leurs formes cristallines et leur réactivité aux vapeurs
d’acide chlorhydrique dilué : les cristaux d’exalate

de calcium ne font pas effervescence, alors que les

cristaux de carbonate de calcium sont très réactifs.

La formation de cristaux d’oxalate de calcium

(Planche I, cliché 2), fréquemment observée dans le
milieu naturel sur les réseaux d’hyphes de champi-
gnons et signalée par CROMACK et al. (1979), FROIDE-
VAUX & KÂLIN (1981), MALAJCZUK & CROMACK

(1982), n’est pas surprenante.
Effectivement, les champignons sécrètent une quan-

tité importante d’acide oxalique, tout particulièrement
lorsqu’ils ont été alimentés avec une forte concentra-
tion en glucose (milieu gélosé initial) avec une bonne
aération du milieu et un pH initial relativement élevé
(BURNETT, 1976). Cet acide oxalique réagit alors avec
le calcium présent dans le milieu pour former de
l’oxalate de calcium.

Par contre, d’autres filaments mycéliens sont entou-
rés de cristaux de carbonate de calcium (planche I, cli-
ché 3). La formation expérimentale de ces cristaux par
les hyphes de champignons ne semble pas avoir été
signalée jusqu’ici alors que de nombreux auteurs ont
déjà écrit diverses formes de calcification de filaments
fongiques ou alguaires dans les sédiments (KLAPPA,
1979 ; KAHLE, 1977 ; KOBLUK & RISK, 1977 ; etc...).
D’après les auteurs précédents, cette précipitation

de carbonate pourrait être induite par des composés
organiques de la couche externe mucilagineuse, dans
des micro-environnements à forte concentration en

calcium et à pH élevé.





La formation de cristaux de carbonate de calcium
sur les parois des hyphes de champignons est égale-
ment très fréquente dans les sols et les fissures de
roches (cf § IV).

IV. ALTÉRATION MYCÉILIENNE
DANS LES MICROFISSURES
DE ROCHES CALCAIRES

De nombreuses figures de « dissolution » de roches,
susceptibles d’apparaître à l’oeil comme une transfor-
mation des structures pétrographiques originelles,
résultent le plus souvent de figures de concentrations
calcaires sous le contrôle des hyphes mycéliens.
L’étude de microfissures de cailloux calcaires prélevés
dans un sol sous forêt de pin laisse apparaître des cor-
dons et des hyphes mycéliens (cf planche IB) superpo-
sés à des concentrations cristallines issues elles-mêmes
d’anciens réseaux mycéliens calcitisés.

L’observation en microscopie électronique laisse

apparaître la présence de cristaux de carbonate de cal-
cium identifiés par leur réactivité aux vapeurs d’acide

chlorhydrique, sur les filaments mycéliens (clichés 4,
5).
En conditions expérimentales comme dans le milieu

naturel (micro-fissures), les hyphes mycéliens sont

donc susceptibles de favoriser la précipitation de cris-
taux de calcite sur leurs parois. Ils participent ainsi à
la transformation progressive des carbonates dans le
sol et dans les fissures des roches. Ces concentrations
de calcaire fin (micritique), d’origine biologique,
s’effectuent à l’extérieur du filament mycélien lorsque
l’organisme est encore vivant, phénomène d’incrusta-
tion cristalline diffuse sur les parois (cf. cliché 2, plan-
che I). Au cours de la calcitisation progressive, le phé-
nomène affecte la totalité de l’hyphe et peut entraîner
la coalescence des hyphes calcitisés comme l’a montré
CALVET (1982). La croissance des cristaux de calcite
peut s’effectuer aussi à l’intérieur des filaments lors-

que l’hyphe est mort (KLAPPA, 1979) et aboutir à la
calcitisation totale des structures mycéliennes.

Le modèle d’altération microfissurale des roches

calcaires, par les hyphes mycéliens, représenté sur la

figure 2, fait apparaître l’aspect simultané des proces-
sus de dissolution et de précipitation des carbonates.
Les phénomènes de di,ssolution se développent dans
l’espace au cours de l’exploration et de la croissance
du système mycélien, suite à l’acidification des milieux
par exsorption de protons (H+), alors que la précipi-
tation des carbonates s’effectue au cours du temps,
sur des hyphes, semble-t-il, plus âgés. Des études

expérimentales ultérieures préciseront ces mécanismes
et surtout l’origine du calcium.
La vitesse d’évolution du système dépend des condi-

tions du milieu et des climats. Les conditions sèches

favorisent la concentration des sels, donc les précipita-
tions, alors que les conditions humides et les fortes

teneurs en matière organique accélèrent l’activité bio-
logique, donc la dissolution des sédiments.

Les phénomènes de précipitation cristalline sur les

parois des hyphes dépendent des conditions de milieu
(hydrique et thermique), de l’activité des systèmes
mycéliens, des solutions circulant dans les fissures.
Ces dernières peuvent contenir des éléments absents
de la roche encaissante (parois des fissures), ce qui

explique ainsi les possibilités de précipitation de car-
bonate de calcium dans les microfissures de roches

métamorphiques non calcaires.

V. CONCLUSION

Jusqu’alors les processus de transferts minéraux
sous l’activité des champignons avaient été très peu
abordés. Nos observations micro-structurales au

niveau du terrain, comme les premiers résutats d’étu-
des expérimentales semblent montrer que les processus



de transfert « fungo-géo-chimiques » sont très impor-
tants dans les sols et dans l’altération des roches.
En effet, il semblerait que les hyphes de champi-

gnons soient particulièrement bien adaptés pour parti-
ciper activement à ces transferts. Ces micro-organis-
mes constitués de filaments de quelques pm2 de sec-
tion puisent leur énergie (sucres et sources carbonées)
dans les structures organiques mortes ou vivantes. Ils
sécrètent des acides organiques qui contribuent active-
ment à la dissolution des minéraux présents dans le

milieu. Mais lorsque les conditions de milieu changent
(dessication), les hyphes peuvent alors concentrer les
minéraux qu’ils ont dissous pour construire de nouvel-
les structures critallines (fig. 3). Ces concentrations
minérales fongiques, susceptibles de se produire rapi-
dement, confèrent à l’espèce un haut degré de résis-
tance. Ces processus contribuent ainsi activement à la

transformation des microstructures du sol et des
roches.

Dans les exemples cités, nous avons insisté particu-
lièrement sur ces phénomènes, en milieu calcaire.
Mais ces concentrations minérales d’origine mycé-
lienne sont également fréquentes en milieu acide ou
des transferts analogues se produisent avec la silice.
A côté des incidences pédogénétiques et minéralogi-

ques évidentes, l’étude de transformations organo-
minérales sous le contrôle de l’activité des hyphes
mycéliens pourrait apporter de précieuses données sur
le fonctionnement des systèmes symbiotiques dans les
milieux naturels et aider à une meilleure compréhen-
sion des problèmes de pathologie végétale.
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