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ULTRASTRUCTURE DE LA PAROI SPORIQUE
DES HETEROBASIDIOMYCETES II

Jean Keller et Daniel Job
Laboratoire de Microbiologie

Institut de Botanique
Chantemerle 22, CH-2007 Neuchatel

Résumé: Dans cette étude, l'architecture des parois sporiques de six especes de
Tulasnellales, de quatre espéces d’Exobasidiales et de six espéces de Dacrymycétales,
ainsi que quelques dolipores, spores secondaires et basides sont analysés pour mettre
en évidence une éventuelle uniformité de structure entre familles, genres ou especes.
La morphologie de ces structures est discutée et comparée a la diversité existante chez
les Homobasidiomycétes.

Zusammenfassung: In dieser Untersuchung wurden sechs Tulasnellales-, vier
Exobasidiales- und sechs Dacrymycetales-Arten sowie einige Doliporen, Sekundar-
sporen und Basidien analysiert, um eine mogliche Einheit zwischen den Familien,
Gattungen oder Arten festzustellen. Die Morphologie dieser Strukturen wird disku-
tiert und mit der Vielfalt derjenigen der Homobasidiomyceten verglichen.

Summary: In this paper, the spore walls of six species of Tulasnellales, four species of
Exobadsidiales and six species of Dacrymycetales as well as a number of dolipores,
secondary spores and basidia were investigated in view of showing the uniformity of
these structures within families, genera or species. The morphology of these structures
was also discussed and compared to the diversity existent in the Homobasidiomycetes.

Infroduction

Les parois sporiques des Hétérobasidiomycetes n’ont pratiquement jamais
été étudiées a I'exception de quelques espéces. Ces champignons ont pourtant
joué un role important dans I'évolution des Basidiomycetes puisqu’ils ont
donné naissance aux Hyménomycetes et aux Gastromycetes (Kreisel, 1988).
Aussi figurent-ils habituellement au début des classifications des
Basidiomycetes (Lowy 1971, Talbot 1971, Donk 1972, Oberwinkler 1982, Jiilich
1981, Kreisel 1988).

Il nous a paru intéressant d’analyser ces structures sporiques pour mettre
en évidence une éventuelle uniformité - notre hypotheése - ou, au contraire, des
différences entre familles, genres ou especes. Dans une premiere publication
(Keller, 1992), nous avons examiné quelques Auriculariales et Trémellales.
Dans le présent article, nous analysons quelques parois sporiques, dolipores,
spores secondaires et basides de quelques Tulasnellales, Exobasidiales et
Dacrymycétales.
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Matériel

Les especes examinées proviennent de récoltes effectuées dans les environs
immédiats de Neuchatel a 'exception de Guepiniopsis buccina trouvé au Tessin
et de Ditiola abieticola trouvé en Autriche.

Tous les champignons ont été séchés a I’air ou au Dorrex, puis insérés dans
I'herbier de I'Institut de Botanique de 1'Université de Neuchatel.

a) Tulasnellales

Uthatobasidium fusisporum (Schroet.) Donk JK 3612,3613,3840
Tulasnella allantospora Wakef. & Pears. JK 2546
“ curvispora Donk JK 4496
” eichleriana Bres. JK 3560,4345,4572
” violacea (].-Olsen in Bref.)Juel JK 4105
# violea (Quél.) Bourd. & Galz. JK 2305,2437

b) Exobasidiales

Exobasidium karstenii Sacc. & Trott. in Sacc. JK 4538
” pachysporum Nannf. JK 4308
” rhododendri (Fuck.) Cram. in Geyeler  JK 4344
" vaccinii (Fuck.) Woronin JK 4139

¢) Dacrymycétales

Calocera cornea (Batsch ex Fr.) Fr. JK 3880,4399
"’ viscosa (Pers. ex Fr.) Fr. JK 4167
Dacrymyces stillatus Nees ex Fr. JK 4104
Ditiola abieticola Reid JK 3966
Femsjonia pezizaeformis (Lév.) Karst. JK 4208
Guepiniopsis buccina (Pers. ex Fr.) Kenn. JK 3997
Méthodes

La description des structures est basée sur la terminologie de Clémencon
(1970 et 1977).

a) Microscopie électronique a balayage (MEB)

Le matériel frais est fixé au permanganate de potasse a 1,5% dans un tam-
pon cacodylate pendant 20 minutes, puis déshydraté dans une série d’acéto-
nes avant d’étre rincé 5 a 6 fois dans le CO2 liquide pour subir le “point cri-
tique”; appareil: Critical point dryer Balzers Union. Le matériel est alors
métallisé (couche d’environ 50 nm d’or) dans un sputter de Balzers Union. Les
objets sont observés au MEB Philips 500 a 25 kV, les documents photographi-
ques réalisés avec des films PAN F, Ilford, Ciba & Geigy.
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b) Microscopie électronique a transmission (MET)

La fixation et la déshydratation sont identiques a la technique précédente; le
matériel est alors inclus dans la Spurr. Apres polymérisation, les coupes sont
confectionnées au diamant sur un ultramicrotome Sorvall MT2-B, contrastées
par 'acétate d’uranyle a 4% et par le citrate de plomb (Reynolds, 1963). Les
observations sont faites sur un Philips 201, a 60 kV, les documents photographi-
ques réalisés sur film fine grain release positive film, 5302 Eastman, Kodak.

RESULTATS
A. PAROIS SPORIQUES

a) Tulasnellales

La paroi sporique d’Uthatobasidium fusisporum (PLI, tig.1 et 2) est formée de
3 couches, une épaisse coriotunica (CoTu) interne opaque aux électrons, un
endosporothecium (EnS) mince et transparent ainsi qu'un ectosporothecium
(EcS) externe, opaque et irrégulier; cette architecture correspond a la “structure
de base” (Keller, 1986).
Chez Tulasnella allantospora, Tulasnella curvispora, Tulasnella eichleriana,
Tulasnella violacea et Tulasnella violea (P11, fig.3) les parois sporiques sont formées
des mémes 3 couches, disposées de la méme maniere.

b) Exobasidiales

Les parois sporiques d’Exobasidium karstenii, d’Exobasidium pachysporum et
d’Exobasidium vaccinii (P11, fig.4) sont formées d’une coriotunica interne sur-
montée d'un mucostratum tres opaque. Lors de la germination, le mucostra-
tum et la coriotunica s’interrompent brusquement, seul le feuillet interne de la
coriotunica subsiste (PLI, fig.5).

¢) Dacrymycétales

Chez Calocera cornea et Calocera viscosa (PLII, fig.1), la mince paroi sporique
est constituée d"une coriotunica interne opaque, d'un endosporothecium mince
et transparent entouré dun ectosporothecium continu relativement consistant
se disloquant en nombreux flocons sur sa face externe.

Chez Dacrymyces stillatus (PLII, fig.2), la paroi, épaissie, méme au niveau des
cloisons transversales, est formée d'une coriotunica épaisse et opaque, d'un
endosporothecium et d'un ectosporothecium; une structure lamellaire
s’observe occasionnellement au niveau de I'apicule (PLIJ, fig.3).

Chez Ditiola abieticola (PLII, fig.4), Guepiniopsis buccina (PLIII, fig.1) et
Femsjonia pezizaeformis, la paroi sporique présente une coriotunica interne
épaissie et opaque surmontée d'un endosporothecium transparent et d'un
ectosporothecium floconneux sur la face externe.
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B. DOLIPORES

a) Tulasnellales

Le dolipore d"U. fusisporum (P11, fig.2) comporte une paroi transversale
épaissie au centre formant le renflement septal (RS) qui limite le pore (Po);
au centre, la paroi est parcourue par une fine strate transparente. Le renfle-
ment septal est partiellement parcouru par une structure fibrillaire. Le
parenthésome (Pa) est perforé. Le pore est presque toujours obturé par une
occlusion (Oc) dense, opaque aux électrons.

Chez T. violacea et T. violea (PLIII, fig.3), le dolipore présente pratique-
ment la méme structure, I'unique différence réside dans le fait que le
parenthésome est continu, non perforé.

b) Exobasidiales

La cloison transversale d’E. pachysporum (PLIII, fig.4) s’amincit progressi-
vement vers le centre et ne laisse qu’un petit pore au milieu; la paroi trans-
versale est parcourue en son centre par une fine strate claire. Le pore est sou-
vent fermé par du matériel dense et opaque.

c) Dacrymycétales

Le dolipore de C. cornea et C. viscosa (PLIV, fig.3) présente la méme archi-
tecture générale que celui de T. violacea et T. violea. Il en differe cependant par
une fine strate opaque au centre des citernes du parenthésome ainsi que par
la présence occasionnelle de zones foncées situées aux deux extrémités du
pore.

Chez D. stillatus (PL1V, fig.2), la paroi sporique et la paroi de la cloison
transversale sont épaissies, le parenthésome est continu, non perforé et
dépourvu d’un feuillet opaque au centre des citernes; des zones foncées exi-
stent dans le pore.

Chez F. pezizaeformis (PLIV, fig.1), le dolipore est identique a celui de C.
cornea et C. viscosa (P1.1V, fig.3).

C. SPORES SECONDAIRES

Des spores secondaires de T. violacea et d"U. fusisporum observées au MEB
( PLIV, fig.4 et PLV, fig.1), seules celles de la seconde espece ont pu étre
examinées au TEM (P1.V, fig.2). Dans ce cas, la spore, en germant, produit un
stérigmate dont la couche principale opaque nait de la prolifération de la
strate interne de la coriotunica sporique, le reste de cette derniéere s’arrétant
brusquement au point de germination (P1.V, fig.4). Cette couche opaque est
entourée d’une couche transparente elle-méme surmontée d’une couche irré-
guliere, opaque et floconneuse sur sa face externe (P1.V, fig.3). Ces trois cou-
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ches se poursuivent jusqu’au sommet du stérigmate ou se différencie 1’apo-
physe, ébauche de la spore secondaire en voie de synthese (P1.V, fig.2 et 3).
La structure pariétale de cette spore secondaire comprend ainsi une coriotu-
nica (prolongement de la couche principale opaque du stérigmate), d'un
endosporothecium transparent et d'un ectosporothecium, strate opaque effi-
lochée (PL.V, fig.3).

D. BASIDES

Les basides des différentes espéces étudi€es présentent toutes la méme
architecture pariétale. En revanche, le nombre de stérigmates par baside peut
varier considérablement.

a) Tulasnellales

Chez U. fusisporum, le nombre de stérigmates varie de 2 a 5 (PL.VI, fig.1 et
2.

Chez T. allantospora, T. eichleriana, T. violacea et T. violea, il est invariable-
ment stable, soit 4 stérigmates par baside (PL.VI, fig.4); il arrive toutefois
qu'un stérigmate soit fourchu, par exemple chez T. violea (P1.VI, fig.3).

b) Exobasidiales

Le nombre de stérigmates varie également beaucoup, de 2 a 3 chez E. kar-
stenii (PL.VII, fig.1), de 2 a 5 chez E. pachysporum (PL.VII, fig.2), de 3 a 5 chez
E. vaccinii (PL.VI], fig.3) et de 7 a 8 chez E. rhododendri (P1.V1], fig.4).

¢) Dacrymycétales

Toutes les basides de C. cornea, C. viscosa et D. stillatus sont régulieres et
invariablement surmontées de 2 stérigmates.

E. LES SPORES SECONDAIRES

Les spores secondaires naissent au sommet d’un stérigmate issu d’une
spore et leur paroi n’est que le prolongement de la paroi de ce stérigmate; il
n’y a pas d’interruption de strates ou de strates nouvellement formées.

La germination de la spore se traduit par la formation d’un stérigmate
porteur de la spore secondaire; a la naissance du stérigmate, les couches de
la spore (CoTu, EnS et EcS) sont brusquement interrompues, seul le feuillet
interne de la coriotunica prolifere et donne la couche principale du stérig-
mate. Pareille évolution s’observe lors de la formation des stérigmates au
sommet de la baside (Yoon & McLaughlin, 1984); il faut toutefois signaler la
parfaite continuité observée entre baside et stérigmate par Hugueney (1975)
et Perreau (1976).
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DISCUSSION
a) Parois sporiques

L'étude des parois sporiques des quelques espeéces observées met en évi-
dence deux caractéristiques essentielles: D’abord, une grande uniformité
d’architecture, toutes les spores présentent la structure de base, excepté les
Exobasidiales; ensuite, toutes les parois sont minces a 1’'exception de D. stilla-
tus.

Ces deux caractéristiques confirment notre hypothese de départ - unifor-
mité de structure - et s’inscrit dans la lignée de nos observations précédentes
réalisées sur les spores d’Aphyllophorales (Keller 1974, 1977, 1978, 1986, 1987),
elles aussi pourvues en majorité de la structure de base.

La simplicité de I'architecture des parois sporiques indique une structure
peu différenciée, peu évoluée; en effet, le passage stérigmate - spore ne subit
pratiquement aucune modification, méme tardive. Chez Coprinus congregatus
et Coprinus cineratus var. nudisporus (Hugueney, 1978) ou chez Boletus rubinellus
(Yoon & McLaughlin, 1984) par exemple, d’autres couches se différencient
assez rapidement et sont a I’origine d’une structure plus complexe.

Une continuité similaire a été mise en évidence a propos du passage
baside - stérigmate par divers auteurs (Hugueney 1975, Perreau 1976);
McLaughlin (1982) observe cependant que chez Coprinus cinereus la couche
principale du stérigmate n’est pas la simple continuation de la couche opaque
de la baside mais est le prolongement de son feuillet interne; cette proliféra-
tion s’accompagne simultanément d’un arrét brusque du reste de la paroi basi-
diale.

Le méme phénomeéne a pu étre observé lors de la germination de la spore
d'U. fusisporum, germination qui est a l'origine du stérigmate initiateur de la
spore secondaire; celle-ci présente également la méme architecture pariétale
que le stérigmate, soit la structure de base. Des observations identiques ont été
réalisées par Tu et al. (1977) chez Thanatephorus cucumeris, par Blanz (1977)
chez Microstoma et par Boehm & McLaughlin (1989) chez Eocronartium.

Nous considérons par conséquent la structure de base comme primitive,
elle ne représente qu'une extension de la paroi du stérigmate, sans modifica-
tion majeure au niveau de la spore. Ce caractere primitif présent chez presque
toutes les especes est donc un argument supplémentaire pour étayer la posi-
tion systématique des Hétérobasidiomycetes (Kreisel, 1988).

La majorité des spores d’Aphyllophorales sont également primitives
puisqu’elles présentent la structure de base; I'on observe toutefois plus de fan-
taisie. Les strates sont parfois irrégulieres, modifiées, et méme de nouvelles
couches se différencient; signalons comme exemple les Gomphaceae, les
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Ramariaceae, les Thelephoraceae, les Bondarzewiaceae, les Ganodermataceae
pour n’en citer que quelques-uns.

La complexité morphologique est encore plus marquée chez les Agaricales;
leurs parois sporiques sont souvent plus élaborées et caractérisent ainsi ces
champignons plus évolués.

b) Les dolipores

Les dolipores de nombreuses especes ont déja fait I'objet d'investigations
par divers auteurs. Les diverses structures mises en évidence ont permis de
nouveaux apparentements et par conséquent des modifications de classifica-
tion (par exemple Moore, 1978).

Chez U. fusisporum (PLIII, fig.2), observé également par Tu et al. (1977),
nous retrouvons la méme structure générale, soit un parenthésome perforé
dont les citernes sont occupées par une membrane opaque; dans nos docu-
ments toutefois manquent les stries rayonnantes (radiating lines) aux extré-
mités du pore septal, par contre il y a trés fréquemment des occlusions fer-
mant le pore de chaque coté.

Chez T. violacea et T. violea (PLIII, fig.3), le dolipore est identique a celui de
T. fuscoviolacea signalé par Moore (1978) mais differe de celui de Tulasnella sp.
étudié par Khan & Talbot (1976); en effet, chez ce dernier, un fin pore est pré-
sent au centre du parenthésome; cette caractéristique est délicate a visualiser et
dépend surtout du mode de fixation et de la qualité des coupes. Un tel
parenthésome a aussi €té mis en évidence chez Sebacina incrustans et Exidia
sublivida (Khan & Kimbrough, 1980)

Chez C. cornea et C. viscosa (PL1V, fig.3), le parenthésome est pourvu d’un
feuillet opaque contrairement aux observations de Blanz (1977); une structure
identique existe chez F. pezizaeformis (PLIV, fig.1).

La structure du dolipore de D. stillatus (PL.IV, fig.2) correspond aux obser-
vations de Flegler et al. (1976) et Moore (1978), soit présence de feuillets opa-
ques dans les citernes du parenthésome et de zones opaques situées aux extreé-
mités du pore septal. Chez Flegler (1976) cependant, une illustration montre
un parenthésome et une occlusion opaque perforés alors qu'une autre image
ne montre pas ce caractere. Les structures semblent donc varier dans une
méme espece en fonction des différentes étapes de maturation des hyphes
(Khan & Kimbrough, 1980).

Chez les Exobasidiales (PLIII, fig.4) le pore est simple comme chez les
Urédinales (Littlefield & Heath 1979, Harder 1984), les Septobasidiales
(Dykstra 1972), les Atractiellales (Oberwinkler & Bandoni 1982),
Eocronartium muscicola (Sebald 1977, Khan & Kimbrough 1980 et 1982,
Boehm & McLaughlin 1989), Heterogastridium pycnoideum (Oberwinkler et
al.  1990), Helicobasidium mompa (Bourret & McLaughlin 1986),
Helicobasidium brebissonii (Keller, 1992), les Hétérobasidiomycétes gastroi-
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des auricularioides (Oberwinkler & Bandoni 1982) et la plupart des cham-
pignons auricularioides (Oberwinkler 1985). Aussi, Khan et al. (1981) ont-
ils réuni, dans les Teliomyces, les Urédinales, les Septobasidiales et les
Exobasidiales.

Chez H. pycnoideum enfin, la structure des dolipores et les autres carac-
teres sont suffisamment distincts pour que Oberwinkler et al. (1990) créent,
pour cette espece, une famille nouvelle et méme un ordre nouveau, les
Hétérogastridiales. Cependant, bien des variations ont été mises en évi-
dence, méme au sein d’une méme espeéce, par divers auteurs; il serait par
conséquent nécessaire d’entreprendre des études plus approfondies pour
bien comprendre les diversités morphologiques existantes et pour justifier
la création de taxons nouveaux.

c) Basides

Les observations d’hyméniums au MEB permettent aisément de détecter le
nombre de stérigmates par baside. Chez les Hétérobasidiomycetes, ce nombre
varie considérablement, de 2 a 10, comme il varie aussi chez les
Aphyllophorales, de 2 a 10 selon les especes. Chez les Agaricales en revanche,
cette variation est minime, le nombre de stérigmates semble bien plus stricte-
ment déterminé génétiquement.
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PLANCHE
Fig. 1. Uthatobasidium fusisporum. Coupe longitudinale d"une spore.
(env. x 8’500)
Fig. 2. U. fusisporum. Paroi sporique. CoTu (=coriotunica),
EnS (=endosporothecium), EcS (=ectosporothecium). (env. x 20’000)
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Fig. 3. Tulasnella violacea. Paroi sporique. (env. x 46"000).

Fig. 4. Exobasidium pachysporum. Paroi sporique. McS (= mucostratum).
(env. x 38'000).

Fig. 5. E. pachysporum. Germination. Petites fleches = interruption du McS et
de la CoTu. Grande fleche = feuillet interne de la CoTu. (env. x 60’000).

PLANCHE II

Fig. 1. Calocera viscosa. Paroi sporique et apicule. (env. x 66"000).

Fig. 2. Dacrymyces stillatus. Paroi sporique. Grande fleche = CoTu. Petites
fleches = EnS et EcS. ( env. x 23'000).

Fig. 3. D. stillatus. Apicule. (env. x 50°000).

Fig. 4. Ditiola abieticola. Paroi sporique. (env. x 17°000).

PLANCHE III
Fig. 1. Guepiniopsis buccina. Paroi sporique. (Env. x 157000).
Fig. 2. U. fusisporum. Dolipore. Pa (= parenthésome),
RS (=renflement septal), Po (=pore), Oc (=occlusion). (env. x 28"000).
Fig. 3. T. violacea. Dolipore. (env. x 28’000).
Fig. 4. E. pachysporum. Dolipore. (env. x 38°000).

PLANCHE IV

Fig. 1. Femsjonia pezizaeformis. Dolipore. (env. x 38’000).

Fig. 2. D. stillatus. Dolipore. (env. x 72'000).

Fig. 3. Calocera cornea. Dolipore. (env. x 66"000).

Fig. 4. U. fusisporum. Spore et spore secondaire. (env. x 7°200).

PLANCHE V

Fig. 1. T. violacea. Spore et spore secondaire. (env. x 7°200).

Fig. 2. U. fusisporum. Spore et spore secondaire. (env. x 6'000).

Fig. 3. U. fusisporum. Spore secondaire. (env. x 24’000).

Fig. 4. U. fusisporum. Spore et début du stérigmate porteur de la spore
secondaire. (env. x 45"000).

PLANCHE VI

Fig. 1. U. fusisporum. Basides. (env. x 1'700).

Fig. 2. U. fusisporum. Baside. (env. x 3'000).

Fig. 3. Tulasnella allantospora. Stérigmate. (env. x 10°000).
Fig. 4. Tulasnella violea. Baside. (env. x 4'000).

PLANCHE VII

Fig. 1. Exobasidium karstenii. Baside. (env. x 5'000).
Fig. 2. E. pachysporum. Baside. (env. x 8'000).

Fig. 3. Exobasidium vaccinii. Baside. (env. x 3'600).
Fig. 4. Exobasidium rhododendri. Baside. (env. x 8'000).



168 Mycologia Helvetica 5: 1992




Keller/Job: Heterobasidiomycetes Il 169

PLANCHE Il
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PLANCHE V
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PLANCHE VI
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PLANCHE VII
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