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Ber. Schweiz. Bot. Ges. 87 (1/2), 34-5 1 (1977)

Ultrastructure des parois sporiques
des Aphyllophorales. IV. Ontogenese des parois
sporiques de PachykytoSpora tuberculosa
et de Ganoderma lucidum

par J. Keller

Instituts de Botanique des Universites
de Lausanne et de Neuchätel

Manuscrit re^u le 28 fevrier 1977

II est generalement admis que les basidiospores sont endogenes et non, comme
on l'a cru longtemps, exogenes. En effet, les etudes faites au microscope electronique
par Wells (1965), Perreau-Bertrand (1967), Hugueney (1972 et 1975), McLaughlin
(1973), Olah et Reisinger (1974), Keller (1974), et Capellano et Kühner (1975)
montrent que la paroi basidiale se poursuit sur les sterigmates et entoure les vesicules

qui sont les ebauches des jeunes spores. A l'interieur de cette enveloppe d'origine
basidiale — qui disparait parfois ä maturite — la spore mürit et produit sa propre
paroi. Si des observations relativement nombreuses ont ete consacrees aux premiers
Stades de la spore (vesicule), tres peu seulement ont montre revolution des vesicules
et la mise en place des diverses strates de la paroi sporique. Signaions toutefois
les travaux de Hugueney (1972 et 1975), d'Olah et Reisinger (1974) ainsi que ceux
de Capellano et Kühner (1975) qui tous, cependant, concernent des Agaricales.
II nous a done paru interessant de combler une lacune en analysant les spores
blanches dt Pachyky tospora tuberdulosa (DC ex Fr.) Kotl. et Pouz. et les spores
pigmentees de Ganoderma lucidum (Leyss. ex Fr.) Karst.

Materiel et methode

Des fragments de champignons frais ont ete preleves et immediatement fixes au KMn04
ä 1,5% dans un tampon cacodylate. Apres inclusion dans l'epon, nous les avons coupes et
contrastes par l'acetate d'uranyle et le citrate de plomb (Reynolds, 1963).

Le materiel provient de la region de Neuchätel oü il crolt en grande quantite (P. tuberculosa)
et du jardin botanique de Lausanne (G. lucidum).
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Analyse des parois

a) Pachykytospora tuberculosa

La paroi de la tres jeune spore comporte 3 strates qui sont (de l'exterieur vers
l'interieur) le sporothecium, le peristratum et le reticulostratum. Le sporothecium
et le reticulostratum sont les strates opaques et floconneuses separees l'une de l'autre
par le peristratum transparent. Cette structure ne s'observe cependant que rarement

car, le sporothecium et le peristratum, de faible consistance et, de surcroit, situes
ä la face externe de la paroi, disparaissent souvent au cours des diverses manipulations
et ne figurent pas, par consequant, sur tous nos documents.

La paroi ainsi decrite ne subsiste pas longtemps sous cette forme car eile est

rapidement modifiee par l'adjonction de masses opaques qui se deposent localement
ä l'interieur du reticulostratum et font saillie dans la masse cytoplasmique surtout
(PI. I, fig. 1); ä ce Stade, il nous serait impossible de preciser la strate ä laquelle elles

appartiennent, mais la suite du developpement nous permet d'affirmer qu'elles font
partie de la coriotunica. Ces masses, isolees au debut, sont immediatement reliees

entre elles et englobees par le reticulostratum qui s'epaissit considerablement
(PI. I, fig. 2). Des lors, la paroi comprend 4 strates dont la coriotunica encore
incomplete.

La maturation de la paroi se poursuit par la croissance centripete du reticulostratum

et des massifs de coriotunica qui atteignent 0,5 pm d'epaisseur. Cet epaississe-

ment s'accompagne d'un eclaircissement considerable du reticulostratum car ses

fibrilles opaques se disloquent et prfesentent une structure nettement reticulee alors

que les massifs de la coriotunica deviennent, au contraire, plus consistants et
constituent les piliers (PL II, fig. 1 et 2).

Lorsque les piliers ont atteint leurs dimensions definitives, de la nouvelle
substance opaque se depose ä la base des piliers et entre ceux-ci engendrant par
lä le feuillet basal de la coriotunica (PI. II, fig. 2, PI. III et IV); sa structure lamellee
est si caracteristique et, de plus, identique ä celle des piliers que nous sommes
persuades de l'appartenance des 2 elements (feuillet basal et piliers) ä la meme strate,
ä la coriotunica (PI. V).

Ainsi, la paroi müre comporte un sporothecium, un peristratum, un reticulostratum
et une coriotunica. Cette interpretation correspond k celle que nous avions donne
en 1974, le peristratum excepte. L'analyse de l'ontogenese n'aura done pas fonda-
mentalement modifie notre conception, mais eile aura servi ä mieux comprendre
l'architecture et surtout l'apparition successive des differentes strates.

b) Ganoderma lucidum

La vesicule presente egalement, ä son debut, une paroi composee de 3 strates
qui sont le sporothecium, le peristratum et le cerostratum (PL VI, fig. 4). Le
sporothecium constitue la fine pellicule externe opaque, le peristratum la strate centrale
transparente et le cerostratum — encore reduit ä son feuillet externe — le feuillet
opaque situe ä la face interne de la paroi. Cette structure, souvent incomplete
(meme probleme que chez P. tuberculosa), se modifie et evolue en 4 phases
distinetes.
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Dans la premiere phase, le cerostratum semble se dissoudre par places et le feuillet,
primitivement regulier, devient, de par ce processus, une enveloppe parsemee de
„plages claires" (PL VI, fig. 1 ä 4). Au meme instant et aux memes endroits (plages),
le plasmalemme se detache du cerostratum auquel il etait intimement lie et finit par
faire de legeres saillies dans la masse cytoplasmique (PI. VI, fig. 3 et 4 et PI. VII,
fig. 1 et 2).

Dans la seconde phase, de la substance opaque se depose ä la face interne du
cerostratum qui subit une croissance centripete. Mais, ces depots ne concernent pas
le feuillet dans sa totalite car ils font entre autre defaut au niveau des plages;
cela revient ä dire que le cerostratum s'epaissit localement seulement (PI. VII, fig. 3).
Ces epaississements se developpent considerablement et atteignent 0,3 ;um de hauteur
(PI. VIII, fig. 1).

La troisieme phase se caracterise egalement, comme la precedente, par des depots
de substances opaques, mais cette fois-ci, toute la face interne est concernee.
Au depart, de petits amas opaques se forment ä la base des piliers et entre ceux-ci
(PI. VIII, fig. 2); par la suite, ces amas augmentent de volume, finissent par confluer
et forment le feuillet basal du cerostratum (PI. VIII, fig. 3 et PI. IX et X, fig. 1).

La quatrieme et ultime phase enfin, voit la formation de la derniere strate, que nous
nommons coriotunica ä cause de sa structure (PI. X, fig. 2).

Parallellement ä l'edification de la partie rigide de la paroi — ce que nous venons
de voir ä l'instant — des masses cytoplasmiques sont emprisonnees par le cerostratum
et evoluent de maniere particuliere, ce que nous allons rapidement decrire maintenant.
Au stade de la vesicule, le cytoplasme occupe l'ensemble du volume ä disposition
et s'applique etroitement au feuillet externe du cerostratum (PL VI et PL VII,
fig. 1 et 2). Tres tot cependant, il en est ecarte aux endroits oil naissent les piliers,
mais subsiste toutefois entre ceux-ci (PL VII, fig. 3 et PL VIII, fig. 1). Ainsi sont
delimitees des portions cytoplasmiques comprises entre les piliers, portions qui seront
entierement separees et isolees du reste du cytoplasme lorsque le feuillet basal du
cerostratum sera mis en place. Ces masses cytoplasmiques ne semblent pas se

distinguer de la masse-mere si ce n'est l'absence d'organites cellulaires (fixation
au KMnC>4 uniquement!). Plus tard, en revanche, l'isolement entraine une modification
de structure qui se traduit par la disintegration des elements opaques (PL VIII, fig. 2

et 3, PL IX, fig. 1 et 2 et Pl. X, fig. 1). Les residus cytoplasmiques, encore nombreux
au debut, s'accolent aux parois du cerostratum (piliers, feuillet externe et basal)
puis finissent par disparaitre, laissant des cavites vides, les lacunes (PL X, fig. 2).

L'analyse de l'ontogenese de la spore de G. lucidum nous apprend que la paroi
se compose de 4 strates qui sont le sporothecium, le peristratum, le cerostratum et
la coriotunica. Ce resultat semble nouveau puisqu'il ne correspond ä aucune
interpretation donnee jusqu'ici.

Furtado (1962) par exemple, n'a pas discerne la strate interne de la paroi, ni la
fine pellicule transparente situee sous l'exospore.

Heim (1962) a recense, pour sa part, une strate supplementaire (endospore)
que nous n'avons jamais vue. Par ailleurs, il a dispose la perispore dans les lacunes
(occupees en realite par des residus cytoplasmiques) et place l'ectospore directement
sur les piliers (alors qu'entre les 2 se trouve le peristratum). La meme interpretation
a ete donnee par Perreau-Bertrand en 1967 et 1973.
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Pegler et Young (1973) ont egalement observer une strate supplementaire ä la
face interne de la paroi (endospore); mais, contrairement ä Heim et Perreau-Bertrand,
ils ont place la perispore sur les piliers et non dans les lacunes, ce qui est, evidemment,
plus correct. De plus, ils ont insiste sur la resistance de la strate en question et l'on
associee ä l'ectospore en parlant notamment d'ecto-perispore pour bien montrer
la relation etroite qui existe entre les deux strates.

En 1974 enfin, nous avions assimile les residus cytoplasmiques des lacunes ä une
strate supplementaire, ä un mucostratum; cette interpretation est ä rejeter pour les
raisons que nous venons de voir. Par ailleurs, nous avions omis de parier du periStratum
quand bien meme il etait visible.

Conclusions

L'etude de l'ontogenese des parois sporiques de P. tuberculosa et G. lucidum met
en evidence quelques caracteristiques communes aux deux especes:

1° La paroi, tres simple au debut, subit une croissance centripete par l'accumulation
de matiere nouvelle ä sa face interne.

2° Les piliers presentent la meme croissance centripete.
3° La derniere strate ä se former se situe tout ä l'interieur de la paroi; il s'agit, dans

les deux cas, de la coriotunica.

L'analyse detaillee enfin se resume ä quelques considerations k propos de
G. lucidum, seule espece k avoir ete analysee sous cet angle particulier (Ontogenese)

par Perreau-Bertrand (1967). En effet, l'auteur franqais a decrit 1'evolution des

spores ornees des chromosporees parmi lesquelles figurent les Ganoderma.
Mais, 1'evolution citee differe fondamentalement de la nötre par l'ordre d'apparition
des diverses strates et par la croissance centrifuge de la paroi et des piliers.

L'explication de cette enorme difference vient de nous parvenir. Mme Perreau-
Bertrand precise en effet (communication personnelle) qu'elle n'a pas, lors de sa these
de 1967 „suivi l'ontogenese de la paroi sporique des Ganodermes, mais generalise
äpartir de nombreux autres documents obtenus notamment pour Lacrymaria
velutina et Strobilomyces strobilaceus".

Pour conclure enfin, il nous a paru utile de resumer nos resultats sous forme d'un
tableau, destine ä faciliter la comprehension et, surtout, la comparaison des onto-
geneses des parois sporiques de P. tuberculosa et G. lucidum.
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P. TUBERCULOSA

G. LUCIDUM

Tableau 1:

Ontogeneses des parois sporiques de P. tuberculosa et G. lucidum. Explications dans le texte.

Resume

Les observations faites au microscope electronique ont permis d'analyser l'onto-
genese des parois sporiques de P. tuberculosa et G. lucidum. En partant de spores tres
jeunes (vesicules), il a ete possible de mettre en evidence l'ordre d'apparition des
diverses strates, leurs modifications ainsi que leur croissance centripete; cette
derniere caracteristique concerne d'ailleurs egalement les piliers qui ne s'elevent
non pas vers l'exterieur, mais vers l'interieur.

Zusammenfassung

Ultrastruktur der Sporenwand von aphyllophoralen Pilzen.
IV. Bildung der Sporenwände von Pachykytospora tuberculosa und Ganoderma lucidum.

Elektronenmikroskopische Beobachtungen erlaubten eine Analyse der Entwicklung
der Sporenwände. Von sehr jungen Sporen ausgehend war es möglich, die Reihenfolge
des Auftretens der verschiedenen Schichten, ihre Veränderungen und ihr zentripetales
Wachstum zu verfolgen. Auch die „Säulen" in der Sporenwand entwickeln sich nicht
nach aussen, sondern nach innen.
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Summary

Ultrastructure of spore walls of aphyllophorous fungi.
IV. Formation of spore walls in Pachyky tospora tuberculosa and Ganoderma lucidum.

Observations made by the electron microscope permitted an analysis of the
development of the spore walls. Starting with very young spores it was possible to
follow the sequence of apparition of the different layers, their modifications and their
centripetal growth. It was also shown that the echinules (or spines) in the spore wall
do not develop towards the exterior but towards the interior.

Bibliographie

Capellano A. et R. Kühner, 1975. Architecture de la paroi sporique des Volvariacees en micro-
scopie photonique et electronique. Bull. Mens. Soc. Linn. Lyon 44 (1), 4-21.

Furtado J.S. 1962. Structure of the spore of the Ganodermoideae Donk. Rickia 1, 227—241.
Heim R. 1962. L'organisation architecturale des spores des Ganodermes. Rev. Mycol.

Paris 27 (4-5), 199-211.
Hugueney R. 1972. Ontogenese des infrastructures de la paroi sporique de Coprinus cineratus

Quel. var. nudisporus Kühner. C.R. Acad. Sc. Paris 275, Serie D, 1495-1498.
— 1975. Morphologie, ultrastructure et developpement de l'apicule des spores de quelques

Coprinacees: Etude particuliere du punctum lacrymans. Bull. Mens. Soc. Linn. Lyon 44 (8),
249-256.

Keller J. 1974. Contribution a la connaissance de ^infrastructure de la paroi sporique des
Aphyllophorales. These, Univ. Neuchätel.

McLaughlin D.J. 1973. Ultrastructure of sterigma growth and basidiospore formation in
Coprinus and Boletus. Can. J. Bot. 51 (1), 145-150.

Olah G.M. et O. Reisinger, 1974. L'ontogenie des teguments de la paroi sporale en relation
avec le sterigmate et la gouttelette hilaire chez quelques Agarics melanospores.
C.R. Acad. Sc. Paris 278, Serie D, 2755-2758.

Perreau-Bertrand J. 1967. Recherches sur la differenciation et la structure de la paroi sporale
chez les Homobasidiomycetes ä spores ornees. Ann. Sc. Nat. Paris, 12e serie, 8(4), 639-741.

Reynolds E.S. 1963. The use of lead citrate at high pH as an electron-opaque stain in
electron microscopy. J. Cell. Biol. 17, 208-212.

Wells K. 1965. Ultrastructural features of developing and mature basidia and basidiospores
of Schizzophyllum commune. Mycologia 57 (2), 236—261.

Jean Keller
Institut de Botanique de l'Universite
Rue E. Argand 11

CH-2000 Neuchätel 7

39



Exlications des figures

Planche I (P. tuberculosa)

Fig. 1: La paroi de la tres jeune spore presente un reticulostratum continu et une
coriotunica incomplete (ebauches des piliers).

Fig. 2: A un Stade plus avance, le reticulostratum devient plus epais et enserre les masses

opaques de la coriotunica.

Planche II (P. tuberculosa)

Fig. 1: La croissance centripete du reticulostratum se poursuit; en revanche, eile s'amorce
maintenant seulement au niveau de la coriotunica. Ce processus se traduit par un
eclaircissement du reticulostratum (dislocation de ses particules opaques) alors que
la coriotunica acquiert toujours davantage de consistance.

Fig. 2: De la nouvelle matiere se depose entre les piliers constituant l'ebauche du feuillet
basal de la coriotunica.

Planche III (P. tuberculosa)

Fig. 1 et 2: L'apport de matiere nouvelle se poursuit au niveau du feuillet basal de la
coriotunica qui se transforme en un feuillet continu.

Planche IV (P. tuberculosa)

Fig. 1 et 2: Le feuillet basal de la coriotunica subit ä sont tour une importante croissance
centripete.

Planche V (P. tuberculosa)

Au terme du developpement, le feuillet basal de la coriotunica possede une
structure en tous points identique ä celle des piliers; cette caracteristique prouve
l'appartenance des 2 elements evoques (feuillet basal et piliers) ä la meme strate,
a la coriotunica.

Planche VI (G. lucidum)

Fig. 1—4: La paroi de la tres jeune spore comporte un sporothecium, un peristratum
et un cerostratum (Fig. 4); tres rapidement cependant, eile change d'aspect a

la suite de nombreuses dissolutions localisees du cerostratum, entrainant
la formation de „plages" claires caracteristiques. Cette premiere modification
est encore mise en evidence par le plasmalemme qui se detache du cerostratum
et fait legerement saillie dans la masse cytoplasmique.

Planche VII (G. lucidum)

Fig. 1—2: Le modeste agrandissement des 2 figures permet de se faire une idee du nombre
important des plages.

Fig. 3: Le developpement de la paroi se poursuit par des depots de matiere opaque
a la face interne du cerostratum; remarquons toutefois que ces depots ne sont pas
Continus, mais distinctement localises.
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Planche VIII (G. lucidum)

Fig. 1: La croissance localisee et centripete du cerostratum se poursuit jusqu'a la formation
complete des piliers.

Fig. 2: De la nouvelle matiere opaque se depose ä la base des piliers et entre ceux-ci
amor^ant la mise en place du feuillet basal du cerostratum.

Fig. 3: Le feuillet basal continue de prendre de la consistance et devient une enveloppe
continue, ä quelques exceptions pres.

Planche IX (G. lucidum)

Fig. 1 et 2: Les masses cytoplasmiques emprisonnees par le cerostratum ne presentent que
peu de modifications au debut (Fig. 1), mais elles ne tardent pas ä s'eclaircir par
suite de dislocation et desagregation de ses particules opaques (Fig. 2).

Planche X (G. lucidum)

Fig. 1: Le feuillet basal du cerostratum arrive au terme de son developpement. Les passages
cytoplasme sporique — lacunes du feuillet basal du cerostratum disparaissent.
Ainsi, les portions cytoplasmiques des lacunes sont totalement isolees, accelerant
leur degradation au point de ne laisser finalement que des lacunes vides.

Abieviations

CeS Cerostratum
CoTu Coriotunica
Cy Cytoplasme
La Lacune
P Plage
PeS Reristratum
ReS Reticulostratum
S Sporothecium
Ste Sterigmate

Terminologie Clemen^on 1970,
modifiee dans Keller, 1974.

Les traits portes sur les figures correspondent a 1 um exceptes ceux de la planche II, figure 2
et de la planche VI, figures 1 a 4 oü ils representent 0,1 um.
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