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Des champignons
ui dopent les plantes

Prés d’un tiers des espéces de graminées
hébergent dans leurs tissus des champignons
discrets et trés avantageux. Ces derniers
ont pourtant pour ancétres des champignons
pathogénes. Comment cette association

est-elle apparue?
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professeur a I'université Montpellier-Il. Il
méne ses recherches au Centre d'écologie
fonctionnelle et évolutive du CNRS.

ET Anais Gibert qui vient d'achever
sa these sur I'écologie et I'évolution

des endophytes des graminées a I'lNRA
de Toulouse, dans l'unité AGIR.

L’essentiel

> DES CHAMPIGNONS
Neotyphodium colonisent des
graminées, au bénéfice de ces
derniéres. lls se propagent via les
graines de leur hote.

> ILS DESCENDENT de
champignons pathogénes qui se
propagent par des spores.

> LATRANSMISSION n’est pas
parfaite : dans une population, on
trouve des plantes colonisées et
d‘autres non.
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uand,dansles années1930,
des sélectionneurs ameéri-
cains entreprirent d’amé-
liorer la valeur pastorale
des grandes plaines amé-
ricaines en y introduisant des grami-
nées sélectionnées pour leurs qualités
nutritives, ils étaient loin de se douter
qu’ils allaient créer une peste végétale !
Leur choix se portasurlafétuque élevée,
Festuca arundinacea, une plante four-
ragere apte a pousser dans toutes sor-
tes de conditions de climat et de sol, en
particulier dans les zones séches. Aprés
plusieurs années de sélection, une nou-
velle variété, Kentucky 31, fut mise sur le
marché, et rapidement adoptée.

La déception fut rude, car Kentucky 31
s’est révélée néfaste pour le bétail. Les
bovins qui s’en nourrissent présentent
une réduction de la lactation et de la
croissance, des avortements plus fré-
quents, des symptoémes étranges telle
lachutedela queue et dessabots, et des
comportements inhabituels, comme
une tendance a paresser dansl'eau pen-
dant la journée. Pour ne rien arranger,
Kentucky 31 est si bien adaptée qu'elle
occupe aujourd hui plus de 140 oookilo-
meétres carrés aux Etats-Unis. Elle y est
méme devenue une plante invasive des
prairies naturelles.

Comment cette fétuque a-t-elle pu
devenir un tel fléau? Le responsable
de ces nuisances a été identifié dans

les années 1970 : un champignon,
Neotyphodium coenophialum, que la
plante héberge discrétement dans ses
tissus. Dans la foulée, d’autres espéces
de Neotyphodium ont été découvertes
chez d’autres graminées.Et des travaux
ont été lancés pour comprendre com-
ment ces champignons interagissent
avec leurs hotes. Aujourd’hui, la conju-
gaison entre observations de terrain,
expériences et théorie montre que la
mise en place de cette association aufil
de I'évolution et la facon dont elle per-
dure aujourd’hui n’ont rien d’'un long
fleuve tranquille.

De 20% a 30 % des espéces de gra-
minées hébergent naturellement des
Neotyphodium. Ce champignon est
un «endophyte » car il demeure dans
(endo-) la plante (-phyton), de facon
invisible. Contrairement aux champi-
gnons parasites, qui provoquent des
lésions d’'ou se libérent des spores pro-
pageant la maladie a d’autres plantes,
les Neotyphodium croissent dans les
tissus sans les endommager, ni former
de spores.Leur mode de propagation est
différent :ils colonisent directementles
graines de leur hoéte. La descendance
d’une plante endophytée hérite donc
duchampignon dela plante mére [fig.1].
Il s’agit d'une transmission dite « ver-
ticale » (qui explique que les sélection-
neurs de Kentucky 31 aient involon-
tairement sélectionné Neotyphodium
coenophialum).

Tolérance au stress. Pour qui sou-
haite étudier l'effet du Neotyphodium
sur son héte, il faut disposer de plants
de méme patrimoine génétique, mais
pourvus ou non du champignon. Par
chance, c’est facile, car celui-ci peut
étre éliminé des graines par un simple
chauffage. Il suffit donc de récupérer
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les graines d'une plante endophytée,
d’en chauffer une partie, et de semer
les graines chauffées et non chauffées
en paralléle.

De nombreuses expériences com-
paratives, en serre et au champ, ont
révélé que le champignon procure a la
plante qui I'héberge plusieurs avanta-
ges. Ainsi, les plantes endophytées tole-
rent mieux différents stress tels que le
déficit hydrique, les excés de sel, la vie
al'ombre,lesattaques de champignons
pathogénes, ou les ultraviolets. Cette
résistance au stress pourrait découler,
au moins en partie, des nombreuses
molécules anti-oxydantes détectées
dansles plantesinfectées[1]. En effet,de
telles molécules limiteraient les effets
délétéres des molécules oxydantes acci-
dentellement produites dans les cellu-
les stressées.

Par ailleurs, on a aussi découvert que
les endophytes peuvent améliorer la
reproduction de leur héte. Comme I'a
en particulier montré Keith Clay, de
I'université de Bloomington dans 'In-

diana, ces champignons augmentent
la production d’épis et de graines. De
surcroit, les graines endophytées ger-

Le mycélium d’un champignon
endophyte (filaments bleus) serpente
ici entre les cellules d’une graine

de fétuque qu’il a colonisée.

Les zones claires qu’il occupe
correspondent aux parois des
cellules. Il n’envahit pas leur
cytoplasme (ronds bleus). oc.raval

ment et survivent avec plus de succés.
Ces travaux démontrent aussi que cer-
taines plantes endophytées ont une
plus grande reproduction végétative:
elles présentent plus de stolons, ces
tigesrampantes qui créent de nouveaux
pieds a distance dela plante mere... aux-
quels elles transmettent au passage le
Neotyphodium [2].

Molécules toxiques. Enfin et surtout,
les Neotyphodium sont de véritables usi-
nes chimiques, qui produisent plusieurs
alcaloides [3]. Certains, notamment les
péramines ou les lolines, sont toxiques
pour lesinsectes, qui du coup évitent les
plantes endophytées.D’autres sont actifs
contre les mammiferes herbivores: les
lolitremes produits par Neotyphodium
dans Kentucky 31 sont des neurotoxi-
ques responsables des comportements
anormaux des bovins qui consomment
la plante. Enfin, 'ergovaline et ses déri-
vés ont des effets vasoconstricteurs qui
provoquent la chute des sabots et 33y

mére (3). © INFOGRAPHIE SYLVIE DESSERT

Fig.l Transmission par les graines

DANS UNE GRAMINEE INFECTEE par un champignon endophyte du genre Neoty-
phodium, le mycélium du champignon (en bleu) colonise tous les tissus de son héte
sans les endommager (1). Il parvient également dans les fleurs et les graines (2).
La descendance de la plante endophytée hérite donc du champignon de la plante

Descendance
de 1a plante

Germination
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»»» delaqueue,malirriguésparlesang
[4]. Tous ces alcaloides constituent un
bouclier chimique contre les herbivores
de toutes sortes, bouclier qui accroit le
pouvoir reproducteur des plantes endo-
phytées, en les débarrassant de leurs
agresseurs.

Ancétre pathogéne. Pour les grami-
nées,les Neotyphodium présentent donc
une étonnante palette d'effets bénéfi-
ques. Rien d’étonnant, dés lors, a ce que
I'association entre ces deux partenaires
se soit instaurée et se perpétue ? Eh bien
si,justement.Car en cherchant a détermi-
nerla place des Neotyphodium dansl'ar-
bre phylogénétique des champignons,
I'’équipe de Christopher Schardl, del'uni-
versité du Kentucky, a montré en 1994
qu’ils avaient pour ancétres des cham-
pignons pathogénes, nocifs pour les
plantes qu'ils infectent [5]. Or ces cham-
pignons,des Epichloé,ont un cycle de vie
trés différent de celui des Neotyphodium.
Eneffet,ilsinfectentla plante parlebiais
deleurs spores.Le mycélium du champi-
gnon prolifére dans la plante infectée,
et la condamne a ne plus se reproduire:
sous l'effet du champignon, son inflo-
rescence en croissance se transforme
en une masse oblongue jaunatre, dont
la forme évoque une quenouille. Dés
lors, il lui est impossible de former des

fleurs et des graines.Enrevanche, nourri
danslaquenouille,I'Epichloé produit des
spores qui, une foislibérées,infectent de
nouvelles plantes, a leur tour privées de
descendance. Transformer des Epichloé
en Neotyphodium, c’'est donc passer de
champignons délétéres qui se trans-
mettent d'une plante a ses voisines a
des champignons bénéfiques, transmis
verticalement d'une plante a ses descen-
dants. Comment cette transition a-t-elle
pu se produire?

Passé inapercu al'époque, un élément
permettant d’expliquer cette évolution
avait déja été obtenu par Chris Schardl
en 1994. Afin de dresser un arbre phy-
logénétique des endophytes de grami-
nées, il avait séquencé quelques génes
des Epichloé et des Neotyphodium (les
ressemblances dans un géne donné per-
mettent de déterminer la parenté entre
espéces). Il avait ce faisant constaté que,
chezles Neotyphodium,ily avait plusieurs
copies de chacun de ces génes. Ces exem-
plaires surnuméraires signifiaient que
chaque Neotyphodium provenait d'une,
voire de plusieurs hybridations entre
des Epichloé.

Il y a quatre ans, en reprenant ces
données avec Chris Schardl, I'un d’en-
tre nous (Marc-André Selosse) a pris
conscience que le caractére hybride des
Neotyphodium permettait de proposer

Toujours plus de nouvelles especes

La liste de nouvelles espéces de cham-
pignons endophytes, colonisant des
plantes autres que des graminées, ne
cesse de s’allonger. Les feuilles des
plantes tropicales peuvent renfermer
jusqu’a cent espeéces par feuille, cha-
cune occupant des territoires milli-
métriques! Certains de ces endophy-
tes colonisent tous les tissus, d’autres
sont spécifiques d’une espéce végé-
tale, ou d’'un organe en particulier.
Contrairement aux Neotyphodium,

la plupart sont transmis a la plante
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par le biais de spores. Au-dela de leur
hyperdiversité, on commence a cer-
ner la diversité de leurs rdles, notam-
ment protecteurs: un Curvularia
protége des coups de chaud une
graminée des sols volcaniques de
Yellowstone, les endophytes du
cacaoyer protégent les feuilles contre
les champignons parasites. Cela dit,
si tous les endophytes récemment
identifiés contribuent a modifier le
fonctionnement de la plante, tous ne
sont sans doute pas bénéfiques.

La fétuque élevée, Festuca arundi-
nacea, s’adapte facilement aux
milieux les plus divers. Cette grami-
née peut mesurer jusqu’a 2 metres
a la floraison. o 8RUNO PETRIGLIA/ BIOSPHOTO

une hypotheése sur la facon dont des
Epichloé avaient évolué vers une propa-
gation par graine et une relation bénéfi-
que ala plante [6].

Imaginons en effet des hybrides d’Epi-
chloé dans la quenouille d'une plante
infectée. Ils ne peuvent pas s’y repro-
duire. En effet, les spores sont formées
par un processus,laméiose, quiregroupe
deux a deux les chromosomes sembla-
bles. Or, cela est impossible dans un
hybride,dontles chromosomes provien-
nent de parents différents. Ni le cham-
pignon hybride nila plante ne peuvent
alors sereproduire. Supposons toutefois
qu'un de ces hybrides soit un mutant
incapable de provoquer la formation
de la quenouille. Dans ce cas, 'inflores-
cence de la plante n'est pas endomma-
gée. Elle forme donc des graines, que
I'hybride colonise comme n’importe
quel autre tissu de son héte, et utilise
pour se propager (la formation de grai-
nes endophytées se produit d'ailleurs a
faible fréquence avec certains Epichloé).
Untelhybride, et luiseul, peut survivre:
il est fortement sélectionné, et, avec lui,
la propagation par graine.

Avantage adaptatif. Reste a expli-
quer comment le champignon est
devenu bénéfique pour la plante, et de
faconsaussivariées.Laencore,lehasard
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des mutations et la sélection naturelle
ont faitleur ceuvre. Supposons qu'un des
hybrides se propageant par les graines
confére a sa plante hote un quelconque
avantage adaptatif, permettant de pro-
duire plus de graines: il sera lui-méme
capable, par ce biais de se reproduire
mieux! Ce Neotyphodium mutant, a la
fois capable de se propager par les grai-
nesetbénéfique pour sonhéte, seradonc
sélectionné et transmis aux descendants
desaplantehoéte, de génération en géné-
ration. Et 'on aboutit a la situation, pré-
dictible du point de vue évolutif, ou la
transmission verticale sélectionne uni-
quement des champignons bénéfiques
a I'héte. Cest le cas du Neotyphodium
coenophialum de Kentucky 31.

Oui, mais voila :les données obtenues
avec d’autres graminées ne s’inscrivent
pas parfaitement dans un tel scénario.
En 1997, une équipe franco-britannique
avait découvert,en étudiant des popula-
tions de graminées naturelles de Lolium
perenne en France, que la fréquence des
plantes infectées variait de 0 % a100%
entre les différentes populations. Et
depuis, des résultats analogues concer-
nant d’autres espéces de graminées ont
été publiés. Autrement dit, dans certai-
nes populations d'une méme espece,
peuvent coexister des individus qui
sont endophytés, et d’autres qui ne le
sont pas. Or, sil'on part du principe que
la colonisation par le champignon est
toujours avantageuse pour la plante,
les individus non colonisés devraient
étre éliminés...

Comment expliquer cela? Chypothése
la plus plausible est que, contrairement
a ce que nous avons longtemps pensé,
I'endophyte ne soit pas systématique-
ment bénéfique pour la plante. En 2003,
I'équipe de Stanley Faeth, aujourd’hui a
I'université de Caroline du Nord, a pré-
senté des résultats en ce sens. Un suivi
de trois ans mené sur Festuca arizonica,
dans les prairies naturelles du sud des
Etats-Unis et du Mexique, a montré que
cette espéce avait une croissance plus
faible lorsqu’elle était infectée par I'en-
dophyte [7].

D’un c6té, ce constat pose probléeme.
En effet, I'existence d’endophytes ayant
un colit pour la plante est difficilement

conciliable avecle présupposé théorique
selon lequel la transmission verticale
sélectionne logiquement des champi-
gnonsbénéfiques. C'estun pointencore
peu clair, qui a conduit a imaginer que
certains Neotyphodium puissent échap-
per a la transmission verticale en pro-
duisant des spores sans former de que-
nouille, ni faire de méiose.

Transmission imparfaite. Mais
d’un autre c6té, cela permet d’avancer
une hypothése expliquant l'existence
de populations dépourvues d’'individus
infectés :les champignons ne se main-
tiendraient que dans les habitats ou
les avantages pour la plante I'empor-
tent sur le cotit. Par exemple, dans les
milieux secs (car le champignon favo-
rise la tolérance dela plante ala séche-
resse) ou dans les milieux fortement
paturés (car il repousse les herbivores).
Dans les habitats moins stressants, les
Neotyphodium ne seraient pas avanta-
geux, et ne se maintiendraient pas.

Reste que,dansles populations natu-
relles,la fréquence d’infection est sou-
vent intermédiaire, avec 20 %, 50 % ou
80 % de plantes endophytées. Comment
expliquer de tels chiffres? En 2008,
I'équipe de Claudio Marco Ghersa,dela
faculté d’agronomie de Buenos Aires,
a proposé une hypothése complémen-

Cette graminée présente une
«quenouille » caractéristique
d’une infection par un champi-
gnon Epichloé. Celui-ci y forme
des spores qui, une fois libérées,
lui permettent de se propager.

taire, sur la base d'un modele théori-
que de dynamique des populations:le
champignon ne parviendrait pas tou-
jours dans les graines [8]. C'est ce qu’on
appelle la transmission imparfaite.

Depuis, des expériences congues pour
I'évaluer ont prouvé sa validité sur cer-
taines espéces.Enparticulier,l'uned’en-
tre nous (Anais Gibert) a récemment
démontré, sur des populations de la
graminée alpine Festuca eskia, que la
transmission de I'endophyte est effec-
tivement imparfaite: le champignon
ne se retrouve pas toujours dans les
graines. Or la fréquence alaquelle cette
transmission imparfaite se produit est
inversement proportionnelle a la fré-
quence d’infection dans chaque popu-
lation de Festuca eskia considérée. Voila
qui prouve que la transmission impar-
faite joue un réle important dans la
coexistence d’individus endophytés et
non endophytés dans certaines popu-
lations. Plus largement, '’étude de I'as-
sociation entre les endophytes et les
graminées démontre aussi combien
parler de bénéfice mutuel n’a de sens
qu’a un moment et dans un environne-
ment donnés :le bénéfice apporté parle
champignon étant dépendant du milieu,
lasymbiose,loin d’étre toujours utileala
plante, comme on I'a longtemps pensé,
est réversible a tout moment. m
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