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Abstract — From seed to adult stage, from individuals to species: are orchid more
mycoheterotroph than they look like? A few orchids can survive without photosynthesis,
producing albino individuals that receive their organic carbon from their mycorrhizal fungi.
This kind of nutrition, called mycoheterotrophy, has frequently arose in orchid evolution: all
orchid seeds are rely on fungi for their germination, and nearly 200 species are
mycoheterotroph until adult stage. A few forest dwelling orchid that are photosynthetic for
adult stages can even produce adult albino. Such punctual albino are mainly observed in the
Neottieae tribe and are phylogenetically close to complete mycoheterotroph species. Studying
these albino permit to understand better the nutritional strategies of forest dwelling orchids,
their relationships to their mycorrhizal fungi and their ecology.

Résumé — Les orchidées completement dépourvues de chlorophylle peuvent survivre car leur
nutrition ne repose pas uniquement sur la photosynthese, mais également sur des apports de
matiere organique via des champignons mycorhiziens. Ce mode de nutrition, la
mycohétérotrophie, est fréquemment apparu chez les orchidées, et concerne aussi les graines
en germination de toutes les orchidées. A coté des especes non chlorophylliennes,
mycohétérotrophes a 1’dge adulte, certaines especes photosynthétiques présentent des
individus non chlorophylliens. Ces individus dits albinos, surtout observes chez les Néottiées,
permettent d’étudier plus généralement la nutrition des orchidées en milieu forestier, et leur
lien particulier aux champignons.

Une synthése sur les mycorhizes d'orchidées rédigée par M.-A. Selosse et J.-J.
Guillaumin a été publiée dans "Orchidées de France, Belgique et Luxembourg" (M.
Bournérias & D. Prat, ed., p. 34-44). Une version mise a jour en allemand a été publiée en
2007 (Vom Keimstadium zur adulten Pflanze: die symbiotischen Pilze der Orchideen.
Jahresberichte des Naturwissenschaftlichen Vereins Wuppertal, 60: 253-273), et une nouvelle
mise a jour en néerlandais paraitra bientdt dans "Liparis”, le périodique annuelle du
"Werkgroep Europese Orchideeén Pays-Bas".

INTRODUCTION

Les orchidées sont extrémement diversifiées en termes d’espeéces et d’habitat,
puisqu’elles comptent prés de 30000 especes forestiéres ou de milieu ouvert, tropicales ou
tempérées, terrestres ou epiphytes (Cribb et al., 2003). Les orchidées présentent aussi une
grande diversité d’interactions avec d’autres organismes, comme des insectes pollinisateurs
(Benzing, 1987), ou les champignons mycorhiziens (Clements, 1988 ; Bournerias & Prat,
2005).
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De la graine a I’adulte : un début de vie mycohétérotrophe

Les mycorhizes d’orchidées different de celles des autres plantes terrestres. En effet, les
racines de 85% des plantes terrestres sont associées a des champignons du sol qui leur
fournissent de 1’eau et des sels minéraux en échange de sucres issus de la photosynthése
(Smith & Read, 2008). Les échanges s’effectuent au niveau d’organes appelés mycorhizes,
formés par les cellules de la racine et des filaments mycéliens du champignon. Chez les
orchidees, les mycorhizes sont formées avec des rhizoctonias (Moore, 1987 ; Rasmussen,
1995 ; Bayman et al., 2008), un ensemble de champignons par ailleurs connus comme
saprophytes de milieux ouverts (un saprophyte se nourrit & partir de matiere organique morte).
Chez les autres plantes, les champignons mycorhiziens ont rarement conservé la capacité a
vivre en purs saprophytes dans le sol.

De plus, chez les orchidées, les champignons sont a la fois présents dans les graines en
germination et dans les racines des plantes adultes (Bournerias & Prat, 2005 ; Smith & Read,
2008). La colonisation des graines d’orchidées en germination est par ailleurs étonnante :
puisque celles-ci ne possedent ni réserves (Figure 1a ; Arditti & Ghani, 2000) ni chlorophylle,
les champignons ne regoivent donc aucun sucre. lls fournissent eux-mémes les sucres, 1’eau et
les sels minéraux et aident au développement d’un massif cellulaire souterrain peu différencié
et hétérotrophe, le protocorme (Figure 1b). Ces rhizoctonias, qui gardent leur mode de vie
saprophyte, sont capables d’apporter des sucres issus de la dégradation de la maticre
organique aux graines d’orchidées. De ce fait, les graines d’orchidées sont hétérotrophes :
elles sont dites mycohétérotrophes (Leake, 1994), puisque leur matiére organique provient de
champignons.

Les orchidées non-photosynthétiques : des plantes toujours mycohétérotrophes

Ce mode de vie mycohétérotrophe est apparu chez huit familles d’angiospermes et
principalement chez les orchidées, qui comptent 180 espéces mycohétérotrophes, soit pres de
la moitié des mycohétérotrophes (Leake, 1994). Ces 180 orchidées appartiennent a des tribus
distinctes, laissant supposer au moins une vingtaine d’apparitions indépendantes de la
mycohétérotrophie adulte chez les orchidées (Figure 2a ; Molvray et al., 2000).

Figure 1. a, Graines d’Epipactis helleborine (noter le petit embryon brun et rond dans 1’enveloppe transparente
de la graine, photo T. Malinova) et b, & la méme échelle, protocormes de 6 mois d’Epipactis atrorubens (les
zones brunes sont mycorhizées, tandis que les méristémes, non colonisés, sont blanchatres. (Photo J. Jersakova)

Ces apparitions récurrentes suggerent des prédispositions a la perte de la photosynthese
et a la mycohétérotrophie chez les orchidées, perte sans doute facilitée par le fait que toutes

\

les germinations d’orchidées sont mycohétérotrophes. Il reste toutefois a étudier les
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transitions d’un état ‘germination mycohétérotrophe’ a un état ‘germination et adulte
mycohétérotrophe’, pour comprendre 1’abondance des espéces mycohétérotrophes chez les
orchidées.

Les Néottiées et I’évolution de la mycohétérotrophie

La tribu des Néottiées comporte a la fois des espéces mycohétérotrophes et des especes
vertes, donc photosynthétiques, essentiellement de régions tempérées (Figure 3 ; Bateman,
2005). La proximité phylogénétique d’espéces photosynthétiques et mycohétérotrophes peut
permettre de comprendre ce qui, chez les espéces photosynthétiques, favoriserait la fixation
de la mycohétérotrophie a 1’age adulte : sans doute les especes photosynthétiques ont-elle un

trait qui les prédispose a devenir parfois mycohétérotrophes dans 1’évolution.
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Figure 2. a, Arbre
phylogénétique des sous-tribus
d’Orchidées. Les branches
coloriées en rose comportent
des espéces mycohétérotrophes.
Les tribus coloriées en orange
contiennent la plupart des
mycohétérotrophes tempérées.
Phylogénie d’apres Chase et
al., 2003. b, Aphyllorchis
montana, une orchidée
mycohétérotrophe de la tribu
des Neottiées. Sa tige est non
chlorophyllienne et ses feuilles
sont réduites a des écailles.
(Photo M. Roy)
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Les Néottiées mycohétérotrophes présentent un point commun : elles ne sont pas
associees a des rhizoctonias, mais a des champignons comme les Sébacinas, les Russules ou
les Thélephores (Taylor & Bruns, 1997 ; Selosse et al, 2002b). Ces champignons sont par
ailleurs connus comme mycorhiziens d’arbres forestiers tels le Chéne ou le Hétre (Selosse et
al., 2002a). De plus, les mémes individus ont été identifiés a la fois dans les racines de chéne
et de la Néottie nid d’oiseau (une néottiée mycohétérotrophe), ce qui confirme I’identité et
I’écologie de ces champignons (Selosse et al, 2002b ; Selosse, 2003). Ces champignons
établissent donc également des mycorhizes avec les arbres, dont ils recoivent des sucres. En
conséquence, la Néottie nid d’oiseau regoit indirectement des sucres produits par 1’arbre
auquel ces mémes champignons sont associés (Selosse, 2003).

Cette hypothése a été validée chez Corallorhiza trifida en marquant radioactivement du
dioxyde de carbone assimilé par un arbre relié a cette orchidée par le mycelium de
champignons mycorhiziens (McKendrick et al., 2000). Ce fonctionnement est aussi attesté
indirectement par les teneurs spontanées en isotopes stables du carbone (carbone 13) chez les
mycohétérotrophes (Roy et al., 2009). En effet, au sein d’une chaine alimentaire, le
consommateur présente la méme teneur en isotopes stables du carbone que sa source
d’aliments. Dans ce cas, la teneur en isotopes stables mesurée chez les mycohétérotrophes est
identique a celle des champignons mycorhiziens des arbres voisins. Ceux-ci constituent donc
la source de carbone utilisée par les Néotties. Ce mode d’alimentation et ce type d’association
sont communs aux différentes Néottiées mycohétérotrophes tempérées ou tropicales (Tableau
1).

| Epipactis tremolsii
Epipactis lusitanica
Epipactis leptochila
Epipactis fibrii
Epipactis duriensis

Epipactis muelleri Figure 3. Arbre
CPipacts ‘;'al‘;ab _ phylogénétique des
7 pipactis hefleborine Néottiées, reconstruit a
Epipactis microphylla . R
[ Epipactis albiensis partir de trois genes
Epipactis fageticola (ITS, rbcL et trnS-G),
Epipactis palustris par la méthode du
70 Aphyllorchis caudata maximum de
{;L Aphyllorchis montana vraisemblance, (les
& oo Limodorum abortivum | t celles d
— Cephalanthera longifolia valeurs Sonl celles ae
Cephalanthera damasonium bootstrap dépassant
” Cephalanthera exigua 70%, sur 10000
100 Cephalanthera rubra réplicats). Les espéces
Neottia ovata en rose sont
5 Neottia nidus-avis m hétérotroph
Listera smalii yconhete 0_ opnes,
= Palmorchis trilobulata celles en noir sont
o Thaia saprophytica photosynthétiques.
Tropidia polystachya D’aprés Roy et al.,
. Nervilia shinensis 2009

Vanilla planifolia

0,03 subﬁution [ site

Ces champignons mycorhiziens d’arbres et d’orchidées mycohétérotrophes sont
phylogénétiquement bien distincts des rhizoctonias : 1’apparition de la mycohétérotrophie
chez les Néottiées s’est accompagnée d’un changement de partenaire mycorhizien par rapport
aux orchidées chlorophylliennes. 1l s’y ajoute aussi un changement d’habitat: les

189



Cah. Soc. Fr. Orch., n° 7 (2010) — Actes 15° colloque de la Société Frangaise d’Orchidophilie, Montpellier

mycohétérotrophes poussent en sous-bois, dans des environnements sombres, au contraire des
orchidées chlorophylliennes de pelouses et de milieux ouverts.

Tableau 1. Diversité des partenaires mycorhiziens des Néottiées mycohétérotrophes.

Espéce Habitat Partenaire Etude de référence
mycorhizien

Neottia nidus-avis Tempéré  Sebacinaceae Selosse et al. 2002

Cephalanthera austinae Thelephoraceae Taylor & Bruns 1997

Cephalanthera exigua Tropical Thelephoraceae  Roy et al. 2009a

Aphyllorchis montana et Thelephoraceae,

A. caudata Russulaceae,

Sebacinaceae,
Clavulinaceae

La nutrition des Néottiées photosynthétiques... toujours autotrophe ?

Les plus proches parents photosynthétiques de ces especes mycohétérotrophes sont
aussi des orchidées de sous-bois, comme les Listéres, les Epipactis ou les Cephalantheres
(Figure 3). Etonnamment, ces especes ne sont que peu ou pas associees a des champignons
rhizoctonias, et leurs racines sont souvent colonisées par des champignons tels que les
Russules, les Théléphores (Julou et al., 2005 ; Abadie et al., 2006). Dans le cas des Epipactis,
il s’agit méme... d’espéces de truffes (Selosse et al., 2004) — d’ailleurs des auteurs hongrois
ont démontré que la présence des Epipactis est corrélée avec celle des espéces de truffes
(Ouanphanivanh et al., 2009) ! 1l s’agit donc, dans tous les cas, encore une fois des
champignons mycorhiziens a la fois des arbres et des orchidées - les mémes que ceux
mycorhizant les Néottiées mycohétérotrophes. Se pourrait-il que, dans ce cas aussi, I’orchidée
recoive du carbone du champignon a I’age adulte ?

La mesure de la teneur en isotope stable du carbone (carbone 13) chez ces espéces
photosynthétiques a démontré ce phénomene : elles ont une teneur intermédiaire entre celle de
champignons mycorhiziens d’arbres (Gebauer & Meyer, 2003 ; Julou et al., 2005) et celle des
autres plantes photosynthétiques des alentours. Leur teneur n’est cependant pas identique aux
mycohétérotrophes puisque ces espéces sont photosynthétiques et n’utilisent donc qu’en
partie les sucres fournis par les champignons. A partir des arbres voisins (Figure 4).
Mélangeant deux sources de carbone (la photosynthése et le champignon), ces espéces sont
appelées ‘mixotrophes’.

Plante autotrophe Figure 4. Schéma

du métabolisme
carboné des
o orchidées

c o oo,

- — champignons
Eau mycorhiziens
Eau Sels minéraux

b
iné rbres.
Sels minéraux d’arbres

En comparant leur teneur en carbone 13 a celle des plantes photosynthétiques ou
mycohétérotrophes (voire, des champignons) poussant aux alentours, il est donc possible de
calculer le pourcentage de carbone d’origine fongique regu par la plante. Par définition il est
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de 100% pour une plante mycohétérotrophe, varie au moins de 20 a 80% chez les Néottiées
mixotrophes, selon I’espéce et les cas étudiés (Selosse et al., 2006 ; Selosse & Roy, 2009 ;
Figure 5). Dans chaque espéce, l’intensité de 1’éclairement agit négativement sur ce
pourcentage : inversement, plus elle est a I’ombre, plus une orchidée se nourrit de ses
champignons. Nous essayons actuellement de comprendre ce qui détermine le niveau de
mycohétérotrophie dans le detail.

70 4

Figure 5 : Pourcentage de carbone

80 1 [ d’origine fongique dans les feuilles de
50 quelques Néottiées mixotrophes. Cd :
0 1 Cephalanthera damasonium ; CI : C.

T T - longifolia ; Cr: C. rubra ; Ea : Epipactis
1 - atrorubens ; Eh : E. helleborine ; Ed : E.
207 | - distans ; Lo : Listera ovata. (Données
10 extraites de Gebauer & Meyer, 2003 ;
0 : : : : : : - Julou et al., 2005 ; Abadie et al., 2006).

Cd CI Cr Ea Eh Ed Lo

Evolutivement, au moins au sein des Néottiées, il en ressort que 1’apparition de la
mycohétérotrophie compléte n’est pas un phénoméne apparu brutalement. Bien plus, elle est
le résultat d’une dépendance de plus en plus importante vis-a-vis du carbone des champignons
dans certaines lignées, qui aboutit a la perte de la chlorophylle (Abadie et al., 2006 ; Selosse
& Roy, 2009). L’ancétre des Néottiées était sans
doute déja mixotrophe, ce qui a autorisé plusieurs
apparitions de la mycohétérotrophie chez les
Néottiées (Figure 3).

Les Néottiées albinos : des individus
mycohétérotrophes

Chez les Neéottiées mixotrophes, certains
individus perdent la photosynthése de facon
ponctuelle (par exemple, ils ne fixent pas de CO2 a
la lumiére ; Julou et al., 2005) : on les dit « albinos »
(Figure 6). (Attention, le terme albinos est ici utilisé
pour caractériser 1’organisme entier, ne pas
confondre avec 1’albinisme floral !). Ces albinos sont
toutefois assez rares. Chez les Céphalanthéres, le
phénotype est souvent stable (observation jusqu’a 12
ans de suite pour C. longifolia ; Abadie et al., 2006) ;
chez les Epipactis, des individus panachés ou de
coloration évoluant dans le temps existent. Ces
albinos différent de ceux observés chez les autres
plantes dans la mesure oullls sont assez vigoureux Cephalanthera rubra. (Photo J.-P.
pour se reproduire et eventuellement persister .

: . . . Amardeilh)

plusieurs années de suite. Ils semblent posséder les
mémes champignons mycorhiziens que les individus photosynthétiques voisins (Julou et al.
2005 ; Abadie et al., 2006).

Ces albinos témoignent aussi de la facilité avec laquelle la photosynthese peut étre
perdue chez des espéces mixotrophes. En conséquence, la détection de ces albinos peut mettre

Figure 6. Un exemple d’albinos chez
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en évidence des especes photosynthétiques et mixotrophes (Tableau 2). Par exemple, chez les
Néottiées, nous avons répertorié au moins six especes de Céphalanthéres et onze especes
d’Epipactis qui pourraient étre mixotrophes, d’aprés I’existence d’albinos.

Le recensement des albinos viables chez les orchidées montre que les Néottiées ne sont
pas les seules a présenter ce phénomene (Tableau 3). La mixotrophie est donc probablement
beaucoup plus répandue chez les orchidées que ne le suggerent les seules espéces
mycohétérotrophes.

Pour conclure, il reste beaucoup a apprendre de ces albinos. En particulier, de leur
rareté : tout se passe comme si leur transition vers la mycohétérotrophie n’était pas un succes
évolutif... Si on comprenait le pourquoi de ce relatif échec, on saurait mieux ce qui, a
contrario, permet une transition évolutive réussie vers 1’hétérotrophie. De plus, les causes
biologiques du phénomene restent mal cernées : est-ce un défaut génétique, ou bien le résultat
de conditions trés locales, liées par exemple au sol (et aux microbes) environnant 1’individu ?
Nos travaux se poursuivent afin de préciser ces aspects...

Tableau 2. Nombre de cas d’albinisme documentés chez les genres Cephalanthera et
Epipactis par espéce et par pays : n, nombre de mentions (Mairold & Weber, 1950 ; Salmia,
1986 ; Delforge, 1998 ; Scappaticci & Scappaticci, 1998, et communications personnelles de
S. Acker, P. Amardeilh, P.M. Blais, J.C. Claessens, F. Dusak, P. Geniez, P. llhat, G. Joseph,
J.M. Lewin, T. Malinova, H. Mathé, T. Pain, C. Peternel, P. Peternel, C. Portier, J. Renoult,
G. Reynaud, G. Scappaticci, R. Souche, A. Soulié, E. Sulmont, T. Yukawa).

Espéce Pays n

Cephalanthera damasonium  France, Italie, Allemagne, GB, Slovaquie 171

C. longifolia France, Espagne, Estonie 16
C. rubra France 6
C. kurdica Turquie 2
C. falcata Japon 1
C. longibracteata Japon 1
Epipactis helleborine France, Belgique, Finlande, USA 130
E. purpurata France, Allemagne, GB 37
E. microphylla France 8
E. albiensis Pologne 5
E. tremolsii France 4
E. fibrii France 3
E. atrorubens France, République Tcheque 3
E. distans France 1
E. muelleri Allemagne 1
E. neerlandica Pays-Bas 1
E. leptochila Allemagne 1

Des albinos a la conservation des orchidées forestiéres

Ces albinos sont certes étonnants, mais aussi tres informatifs sur 1’écologie de ’espéce a
laquelle ils appartiennent. Ils soulignent la dépendance d’espéces, pourtant photosynthétiques,
vis-a-vis du carbone fourni par leurs champignons mycorhiziens: ce lien physique et
trophique a un impact majeur en biologie de la conservation. Pour conserver une orchidée
mixotrophe ou mycohétérotrophe in situ, il faut gérer les arbres qui lui sont connectés... Il y a
donc des orchidées photosynthétiques pour lesquelles 1’ouverture du milieu n’est pas
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favorable ! La connaissance des champignons associés permet de cibler certaines especes
d’arbres reliés a ces orchidées, par exemple dans le cas d’espéces rares telles que 1’Epipogon
sans feuille (Epipogium aphyllum, Roy et al., 2009b).

Tableau 3 : Cas

Espéce Habitat Pays Trlbuhgoptenanthdes d"albinisme total
o ; mycoheterotrophes  (feyijlle et tige) chez

ymbidium sp. apon . des espéces
Corallorhiza trifida Sous-bois France Oui , P .

. d’orchidées, en

Platanthera minor Japon Non dehors des Néottié
Ophrys scolopax €hors des Neottiees
0. obaesa (communications
O. speculum Miliew ouvert France | Non pers_onnelles deT.
O. holoserica Mallnov_a, G
O. insectifera Scappaticci et T.
Dactylorrhiza sambucina Yukawa).

Tableau 4 : Possibilité de transplantation de

quelques orchidées européennes et degré de Ensuite, pour de telles orchidées,
mycotrophie (= taux de colonisation des racines le lien avec les champignons doit étre
par les champignons mycorhiziens) d’apres préserve, et  pour cela, les
Sadovsky, 1965 — repris d’une synthése par R. transplantations ou perturbations du sol
Barbier paru dans 1’Orchidophile n° 27 en 1976. sont proscrites. Dans un travail publié en
Espéce Degré de Possibilité de culture 1965’ SadOVSky (Tableau 4) aval_t tente
mycohétérotrophie des transplantations sur  diverses
Cypripedium calceolus -z . N
Letorn ovata y orchidées — y compris sur des espéces
Orchis militaris rares, car le contexte de protection
Orchis purpurea n’était alors pas le méme. Pour sacrilége
Dactylorhiza foliosa 5- . A . . .
Dactylorhiza incarnata qu’il puisse paraitre aujourd’hui, ce
Dafrvforhfzr:]!ﬂrvfoffa Faible travail livrait une liste intéressante des
Fplpactis pastns espéces impossibles & transplanter. La
Gymnadenia conopea Transplantation A . L,
Orchis palustris bossible liste est riche en mycohétérotrophes et
Dactylorhiza maculata en mixotrophes avérés, dont on
Dactylorhiza sambucina . R
Ophrys (toutes espéces) comprend maintenant qu’elles ne
Orchis mascula puissent survivre a la rupture des liens
Orchis coriophora Modéré . .. .
Orchis Traunsteinert fongiques aux arbres voisins. Cette liste
Platanthera bifolia comprend aussi d’autres especes a
Platanthers chioranth étudier : des mixotrophes possibles,
erapias (toutes espéces) . ..
Cephalanthera damasonium comme Himantoglossum hircinum ou
Cephalanthera rubra Nigretella nigra, ainsi que des Néottiées
pipactis helieborine A - ’
Himathoglossum hircinum Fort peut-étre pas si  dépendantes des
Nigritella nigra champignons, comme Listera (= Neottia)
Orchis pallens Transplantation H H H
Orchis tridentata pratiquement ovata ou EplpaCtIS paIUStrIS'_"
Epipactis micorphylla impossible A terme, Ia connaissance deS
Epipactis purpurata Trés fort - -/
eripacts perm char_nplgnons associes peut permettre de
Corallorhiza trifida cultiver les orchidées mixotrophes, ou
Epipogium aphyllum Total bien de choisir des milieux propices pour
Neottia nidus-avis

d ’éventuelles  réintroductions. Le
recensement des albinos demontre aussi que la mixotrophie est un phénoméne plus courant
que la seule mycohétérotrophie, et que cette stratégie trophique concerne la plupart des
orchidées forestieres ou de milieu semi-forestier. La mixotrophie a été récemment étendue a
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d’autres plantes, les Pyroles, proches des Ericacées (Tedersoo et al., 2007), et diverses
équipes tentent maintenant de la mettre en évidence sur diverses especes forestieres,
tempérées ou tropicales (Selosse et Roy, 2009). Les orchidées ont ainsi ouvert la voie a un
champ de recherche qui promet une nouvelle vision de 1I’écologie et de la gestion des plantes
du sous-étage forestier.
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