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Quelques aspects de la croissance rhizomorphique chez le Sphaerostilbe repens 

Some aspects of rhizomorphic growth in Sphaerostiibe repens 

B. Botton 

UniversitO de Nancy L Laboratoire de Physiologie VOgOtale, C.O. 140, 54037Nancy COdex (France), l fOvrier 1978 

Summary. The rhizomorphs of Sphaerostilbe repens attached to synnemata and mycelia or severed from them, grew 
providing that their apices were kept inside the culture medium. Exposed to air, apical regions became dark brown, 
stopped growing and differentiated into synnemata. However central canals in the middle of the rhizomorphs had to be 
continuously maintained in contact with the atmosphere; nitrogen immediately stopped rhizomorphic growth. This 
indicates that oxygen for growing apices is supplied through central canals and that the partial pressure of oxygen has to be 
higher at the origin of the rhizomorphs than that which is in contact with the outside surfaces of their apices. 

Le Sphaerostilbe repens diff6rencie darts la nature et en 
culture pure des organes agr6g6s mixtes composds d'une 
cor6mie adrienne et d 'un rhizomorphe intramatriciel. Ces 2 
structures en continuit6 anatomique forment une ~unit6 
agr6g6e>> I. 
Le rhizomorphe est constitu6 d'une zone corticale et d'une 
m6dulla entourant une lacune ou canal central pratique- 
ment vide de toute hyphe; la croissance est localis6e /t 
l'apex de l'organe 2'3. La croissance des rhizomorphes, non 
influenc6e par la pesanteur, s'effectue toujours au sein du 
milieu de culture. Lorsque les rhizomorphes 6mergent du 
substrat, leur apex brunit, s'arr~te de cro~tre et se diff6ren- 
cie en cor6mies 4,5. I1 en est de m~me lorsqu'on d6pose des 
boutures d'apex de rhizomorphes sur le milieu de culture: 
la partie en contact avec Fair ambiant donne naissance 
des cor6mies et la partie situ6e sur le milieu de culture 
r6gdn6re des rhizomorphes 6. Ces r6sultats donnent/ t  penser 
que la tension d'oxygbne pourrait intervenir dans l'initia- 
tion et la croissance des rhizomorphes du Sphaerostilbe 
repens. 
Quelques preuves d'un tel r61e de l'oxyg~ne ont 6t6 ac- 
quises en 6tudiant la croissance des rhizomorphes de FAr- 
millaire. Reitsma 7 a montr6 que l'Armillaria mellea ne peut 
s'accrottre en atmosph+re d'azote. D'apr~s cet auteur, de 
m~me que pour Snider 8 et Jacques-F61ix 9, l'oxyg6ne semble 
n6cessaire h l'initiation des rhizomorphes bien que certains 
essais, r6alis6s en cultures submerg6es ou dans des 
enceintes de faible volume supportant le vide ou une 
atmosphere confin6e doivent ~tre interpr6t6s avec beau- 
coup de r6serves. Reitsma 7 a d'autre part prouv6 que 
l'oxyg6ne diffusait/t travers le canal central du rhizomor- 
phe. Smith et Griffin l~ et Griffin u exp6rimentant sur 
l'Armillariella elegans fournissent des donn6es quantitatives 
et montrent qu'h des concentrations tr6s basses d'oxyg6ne, 
0,5%, l'initiation des rhizomorphes, bien que retard6e est 
encore possible. La croissance rhizomorphique optimale 
exige des pressions d'oxyg6ne d'autant plus 61ev6es 
l'entr6e du canal central que le rhizomorphe est plus long. 
En revanche, la croissance n'est possible que si des concen- 

Croissance des rhizomorphes entiers ou sectionn6s expos6s ~ l'air 
ambiant et en atmosphere d'azote 

Traitement Air ambiant Atmosph6re 
(21% d'oxyg~ne) d'azote 

Rhizomorphes entiers 8,50 + 0,43 0,71 + 0,11 
Rhizomorphes sectionn6s 6,40_+ 0,61 0,14 + 0,08 

Les rhizomorphes entiers sont ceux des cultures laiss6es intactes. 
Les rhizomorphes sectionn6s sont ceux des cultures o4 le centre a 
6t6 enlev6 de fa~on ~t ne laisser subsister que l'apex intramatriciel 
d'une longueur de 5 mm. Les chiffres indiquent l'accroissement 
moyen des rhizomorphes en millim~tres apr~s 4 jours d'incubation. 
A c6t6 de chaque mesure, figure l'erreur standard. 

trations beaucoup plus basses sont en contact avec la 
surface externe du rhizomorphe. 
Chez le Sphaerostilbe repens de simples essais permettent 
de penser que les rhizomorphes de ce champignon ont un 
comportement assez comparable h ceux de l'Armillariella 
elegans. 
Matdriel et mOthodes. La souche de Sphaerostilbe repens 
(CBS.275.60) provenant de Baarn (Hollande), est conserv6e 
sur milieu au malt gt 2%. Les cultures sont r6alis6es en 
bottes de P6tri sur milieu de Bertrand g61os6. La composi- 
tion du milieu et le mode d'ensemencement ont 6t6 
pr6c6demment d6crits 6. L'incubation a lieu ~ l'obscurit6 
28~176 Les expdriences rapport6es dans cet article 
sont conduites sur des thalles o/~ la croissance rapide des 
rhizomorphes est obtenue en inhibant partiellement le 
d6veloppement du mycdlium par le d6p6t d'une plaque de 
verre sur la colonie. Des expdriences tdmoins r6alis6es avec 
des cultures poss6dant du myc61ium adrien ont fourni des 
r6sultats qualitatifs absolument identiques. 36 h apr~s 
l'ensemencement une plaque de verre perc6e d 'un trou 
central de 8 mm de diam~tre est d6pos6e sur la culture. Les 
unitds agrdg6es non recouvertes au centre de la culture 
peuvent alors se ddvelopper. 
Le traitement des rhizomorphes est effectu6 au 10e jour de 
croissance. Lorsqu'il est n6cessaire d'effectuer une section 
des rhizomorphes sous la plaque de verre, le fond de la 
bo~te de Pdtri est ddcoup6 avec une aiguille chauff6e de 
fa~on ~ intervenir sans enlever la plaque. Sa suppression, 
m~me temporaire, expose en partie rapex des rhizomor- 
phes h l'air et ralentit leur croissance. Des cultures ont 6t6 
incub6es en atmosphere d'azote. 4 boites de P6tri sont 
d6pos6es dans un caisson d 'un volume de 12 1. L'air 
atmosphdrique est chass6 par une pompe h vide, puis est 
remplac6 par de l'azote qu'on laisse diffuser avec un d6bit 
de 0,5 1 par min pendant toute la dur6e de la culture. La 
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Fig. l. Croissance des rhizomorphes en presence et en absence du 
mycelium a6rien. 
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disparition de l 'air a tmosph6rique est v6rifi6e en dosant le 
gaz carbonique h l 'a ide d 'un  analyseur IR  (Infralyt III 
Junkalor).  De m~me, on a contr616 cont inuel lement  qu' i l  
n 'y avait pas d 'accumulat ion de CO 2 dans les enceintes. La 
croissance des rhizomorphes est apprbci6e en mesurant  la 
longueur  de 10 rhizomorphes,  pr6alablement  rep6r6s, par 
bo~te de P6tri. Les r6sultats sont la moyenne  de 40 mesures. 
R~sultats. En absence de mycel ium a6rien, la vitesse de 
croissance des rhizomorphes est beaucoup plus rapide 
qu 'en  sa pr6sence (figure 1). D'apr6s les r6sultats acquis par 
Casal is-Gougerot  12, il semblerai t  que le mycel ium a6rien 
inhibe les rhizomorphes sous-jacents par d6tournement 
trophique. L 'exp6rimentat ion sur les thalles est effectu6e au 
10e jour  de croissance. 
a) Pour que le rh izomorphe puisse continuer h se d6velop- 
per, l 'apex doit ~tre main tenu h l ' int6rieur du mil ieu g61os~. 
En effet, lorsqu 'on enl6ve le mil ieu de faqon ~t d6couvrir la 
partie apicale, apr6s une 16g6re croissance r6siduelle, l 'al- 
longement  du rhizomorphe cesse, l 'apex brunit et diff6ren- 
cie des cor6mies porteuses de spores ( f igu re  2, d). La 
carence t rophique de la zone g6n6ratrice ne semble pas en 
cause car on peut laisser la partie inf6rieure de l 'apex en 
contact avec le mil ieu de culture g61os6 ou laisser flotter le 
rhizomorphe sur un mil ieu l iquide sans que pour autant les 
r6sultats soient modifi6s. L 'effet  le plus probable semble 
~tre une trop forte oxyg6nation de la surface externe 
apicale. 
b) L'a6ration est cependant  n6cessaire au d6veloppement  
rhizomorphique car lorsque les cor6mies sont renferm6es 
sous une cloche, l '61ongation des rhizomorphes s'arrOte 
imm6dia tement  (figure 2, f). La pr6sence dans l 'enceinte 
ferm6e d 'une base telle que NaOH,  K O H  ou Ba(OH)2 pour 
capter le CO 2 qui pourrait  6ventuel lement  s 'accumuler  ne 
change aucunement  les r6sultats. Le besoin d'oxyg6ne est 

confirm6 car les cultures incub6es en atmosph6re d'azote 
montrent  un arr~t imm6diat  de la croissance rhizomorphi-  
que (tableau). On ne constate pas, dans ce cas, le brunisse- 
ment  de la pointe de l 'organe agr6g6. 

Dans les conditions normales de croissance, l 'oxyg6ne 
n6cessaire au m6tabolisme de l 'apex du rhizomorphe tran- 
siterait donc par le canal central. Dans les unit6s agr6g6es 
en place, les 6changes gazeux se feraient essentiellement au 
niveau de la cor6mie dont la structure est tr6s l~tche. On  
peut  remarquer ,  cependant,  que la cor6mie n'est pas n6ces- 
saire ~t la croissance du rhizomorphe;  en effet, si les 
cor6mies sont sectionn6es ~t la base et que toute r6g6n6ra- 
tion est 61imin6e, les rhizomorphes conservent la m~me 
vitesse de d6veloppement  que ceux des cultures t6moins 
(figures 2, a, et 2, b). 

c) Lorsqu 'on sectionne le rh izomorphe de faqon ~t 6tudier 
sa croissance autonome,  on obtient  les m~mes r6sultats 
qu 'avec des rhizomorphes entiers. Si l 'apex est laiss6 en 
place, mais s6par6 de la culture m6re par un foss6 creus6 
dans la g61ose, la r6gion apicale demeur6e intramatricielle 
continue h s 'al longer en tant que rhizomorphe (figure 2, c). 
L 'a l longement  est toutefois 16g6rement ralenti  dans les 
premi6res heures qui  suivent le t rai tement  car les boutures 
ont  tendance ~t se ramifier  avant de reprendre une crois- 
sance normale.  La partie sectionn6e r6g6n6re le plus sou- 
vent des cor6mies. L'a6ration au n iveau  de la section para~t 
n6cessaire car si on colmate le foss6 par du mil ieu g61os6 
d6pos6 juste avant solidification, la croissance est 
r igoureusement nulle (figure 2, e). I1 semble bien que le 
manque d'oxyg6ne soit en cause puisque la croissance 
demeure nulle lorsque les rhizomorphes ainsi isol6s sont 
incub6s en atmosph6re d'azote (tableau). Dans ce cas, la 
section des rhizomorphes ne donne lieu h aucune r6g6n6ra- 
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Fig. 2. Croissance des rhizomorphes en fonction des diff~rents traitements; pv, plaque de verre; mg, milieu g61os6; rh, rhizomorphe; co, 
cor6mie; a D6veloppement des rhizomorphes sur les cultures t6moins ne subissant aucun traitement; b les cor6mies ont 6t6 supprim6es en 
les sectionnant au niveau de leur jonction ayec les rhizomorphes. La croissance des rhizomorphes continue; c le centre de la culture a 6t6 
enlev6, ne laissant en place que l'apex rhizomorphique. Le rhizomorphe poursuit sa croissance. En atmosph6re normale, la section 
r6g6n6re souvent des cor6mies fertiles; en atmosphere d'azote, aucune r6g~n6ration n'a lieu; d l'apex du rhizomorphe a 6t6 mis en contact 
avec Fair ambiant. I1 brunit, s'arr~te de croitre et diff6rencie des cor6mies fertiles; e l'apex rhizomorphique s6par6 du thalle a-6t6 isol6 de 
l'air par du milieu de culture d6pos4 imm6diatement apr~s le sectionnement. La croissance est rigoureusement nulle. Le m~me r6sultat est 
obtenu si on met les cultures en atmosph6re d'azote apr6s avoir enlev6 leur partie centrale; f les cor6mies ont 6t6 enferm6es dans une 
enceinte close. La croissance rhizomorphique s'arr~te aussit6t, m~me si l'on ajoute darts l'enceinte une base pour capter le CO2. On obtient 
le m~me r6sultat en mettant une culture normale en atmosph6re d'azote. 
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tion. Les r6sultats ne se trouvent pas sensiblement modifi6s 
en faisant varier la longueur  de l 'apex entre 2 et 10 mm. 
Discussion et conclusion. Le rhizomorphe du Sphaerostilbe 
repens bien que se d6veloppant  dans un mil ieu compact  
exige l 'oxyg6ne pour sa croissance et ne peut donc pas 
s'affranchir d 'un m6tabolisme exclusivement fermentaire.  
Cependant,  il est important  que la pression d'oxyg6ne soit 
appliqu6e ~t l 'entr6e du canal central et non sur la face 
externe de l 'apex. I1 apparait  donc que la concentration en 
oxyg~ne doit ~tre plus faible sur la face externe apicale du 
rhizomorphe qu'/~ l 'entr6e du canal central. Smith et Grif- 
fin t~ ment ionnent  qu 'une  concentration sup6rieure ~t 4% en 
contact avec l 'apex des rhizomorphes d'Armillariella ele- 
gans est de nature ~ inhiber leur croissance. En  m~me 
temps, chez ce champignon,  l 'apex brunit et dddiffdrencie 
des articles lfichement accol6s les uns aux autres, formant  
ainsi de v6ritables ~pores)) qui mettent  en communicat ion,  
par endroit, le canal central avec le mil ieu externe. Chez le 
Sphaerostilbe repens, les cor6mies r6g6n6r6es par l 'apex 
seraient l '6quivalent  de ces ~pores respiratoires~). 
On peut penser que le brunissement de l 'apex correspond 
la formation de produits apparent6s aux m61anines. Selon 
Smith et Griff in l~ ces produits seraient de nature, entre 

autre, ~ emp~cher la diffusion des 616ments nutritifs, inhi- 
bant ainsi la croissance de l 'organe.  
Comme  chez l 'Armillaire,  le canal central du rhizomorphe 
du Sphaerostilbe repens semble capable de laisser diffuser 
l 'air jusqu'h l 'apex. Ceci semble appuy6 par le fait que les 
articles de la m6dulla ~ proximit6 du canal central sont 
extr~mement riches en mitochondries,  no tamment  h l'extr6- 
mit6 du rhizomorphe 3. 
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Nuclear pores. Can they expand and contract to regulate nucleocytoplasmic exchange? 

N.J.  Severs t and E. G. Jordan 
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7LD, and Biology Department, Queen Elizabeth College, Campden Hill, London W8 7AH (England), 20January 1978 

Summary. Recent  evidence has revived the idea that translocation of  macromolecules  between nucleus and cytoplasm may 
be regulated via expansion and contraction of  the entire diameter  of  the nuclear pore complex. The present investigation 
does not support this hypothesis. 

Nuclear pore complexes (NPCs) are thought to play a key 
role in communicat ion between nucleus and cytoplasm, 
thus allowing integration of  the specialized activities of  
these 2 cellular compartments.  Precisely how NPCs 
mediate selective nucleocytoplasmic exchange of  macromo- 
lecules is a problem which has challenged cell biologists for 
over 2 decades, and the progress made in this field has been 
given detailed t reatment  in several recent reviews 3-7. 
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Quantitatively, macromolecule  translocation could concei- 
vably be controlled by modulat ion of  the proport ion of  
nuclear envelope occupied by NPC area - operating via 
changes in N P C  number  or size. Values for overall NPC 
diameter reported in the earlier literature range from 
30 nm 8 to 200 nm 9. Thus, regulation by expansion and 
contraction of  NPCs might originally have seemed a plau- 
sible hypothesis 1~ However ,  various methodological  con- 
siderations later revealed that such differences do not 
reflect the in vivo state and it became generally agreed that 

3 5 7  1I true NPC diameter  in fact shows little variation ' ' ' . 

25 S-phase 
% 
20 

15 

= 10 

60 70 80 90 101] 110 120 130 140nm 

Nuclear pore diameter 
Fig. 1. Histograms showing frequency distribution of nuclear pore diameters in resting and S phase S. r cultures. The cells 
were synchronized, sampled at 0 min and 90 min after inoculation, and freeze-fractured without pretreatment as described previous- 
ly TM. Approximately 500 nuclear pores from 50 nuclear envelopes were measured for each sample. Pores on steeply inclined areas of 
nuclear membrane fracture face were excluded. A single peak between 85 and 95 nm is shown in both resting and S phase cells, and 
no 2rid peak between 120 and 175 nm is present. A small number of pores in the range 115 140 nm is encountered but inspection of 
these indicates that they arise when the fracture path departs from the membrane before reaching the true pore periphery. A similar 
frequency distribution was obtained in unfixed Chlorella cells (results not shown). 


