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ÉTAT ACTUEL DE LA QUESTION

DE L A

PROPAGATION DES ROUILLE S

PA R

J . BEAUVERIE

Le mode de propagation des rouilles paraissait définitivemen t
établi à la suite des travaux de de Bary, lorsque les recherche s
poursuivies pendant de longues années par le savant suédoi s
J. Eriksson sont venues montrer que les données acquise s
étaient très incomplètes et que les déductions que l'on en avait
tirées étaient ou trop absolues ou erronées . Ces résultats ont
ouvert la voie à de nombreux chercheurs dont les travaux, loi n
d'avoir épuisé le sujet, montrent mieux encore les lacunes à
combler .

Il est à peine besoin de souligner l'importance d'une ques-
tion qui fit l'objet d'un mémoire, resté classique, de de Bary ,
et qu'illustrèrent les plus importantes victoires de nos lutte s
contre le parasitisme des cryptogames . Non seulement l'évolu-
tion particulièrement complexe des rouilles soulève de très in-
téressantes questions de biologie, mais encore le sujet possède
une importance pratique de premier ordre, les rouilles consti-
tuant un des fléaux les plus répandus, les plus tenaces et le s
moins vulnérables de nos cultures .

C'est ainsi qu'on a évalué les pertes subies de ce chef à
15 millions en Angleterre, en 1881 ; à 9 millions 1/2 dans
l'Illinois, en 1885 ; à 24. millions en Autriche, en 1886 ; à
plus de 5o millions en Australie, en 189o . Si bien qu'une Con-
férence fut organisée cette même année à Melbourne, consa-
crée entièrement à la rouille du froment, et elle se continu a
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les années suivantes . La Suède, qui n'avait pas perdu moins
de 20 millions en 1889, prit, en 189o, l'initiative d'une vaste
enquête scientifique sur le fléau et offrit pour cela une somm e
de 1o.ooô couronnes à l'Académie Royale d'Agriculture d e
Stockholm J . Eriksson fut choisi pour la diriger .

D'après Sydow (1904), l'abondance des rouilles aurait ré -
duit d'un tiers la récolte des céréales en Prusse, en 1891, ce
qui équivaut à une perte de 5oo millions .

Les connaissances sur la propagation des Rouille s
avant les travaux d'Eriksson.

Nous n'insisterons pas sur cet exposé que relatent tout a u
long les traités classiques . Rappelons seulement que les obser-
vateurs antérieurs à de Bary considéraient chaque champi-
gnon différent trouvé sur un hôte différent comme une espèc e
distincte . C'est ainsi qu'on connaissait sur les feuilles de blé
une rouille jaune, apparaissant de bonne heure pendant l'été,
c'était l'Uredo ou Trichobasis linearis, à spores unicellulaires
dites urédospores, auquel succédait bientôt, sur les même s
feuilles, une rouille noire, le Puccinia graminis Pers. à spore s
bicellulaires appelées « téleutospores » ou « spores durables » ,
parce qu'elles peuvent passer l'hiver . On connaissait, d'autre
part, deux rouilles se manifestant simultanément au printemp s
sur un arbuste assez fréquent dans les haies, le Berberis vul-
garis ou épine-vinette ; l'une produisait à la face supérieure des
feuilles de petits conceptacles où se formaient de fines spores
en chapelet caractérisant l'1Ecidiolum exanthemum Unger ,
tandis que l'autre apparaissait à la face inférieure, et dans de s
taches qui souvent renfermaient aussi des Æcidiolum, forman t
des conceptacles plus grands avec des spores également plu s
grosses, c'était l'Æcidium Berberidis Gmel . Mais on allait dé-
montrer que ces quatre prétendues espèces n'étaient que de s
formes d'une seule et même plante et ne constituaient, par
suite, qu 'une espèce .

C'est Tulasne qui établit (1854) que la puccinie n'est qu'une
forme tardive du champignon qui produit l'urédo, et, avant
cette époque, Unger soupçonnait que les écidioles et les écidies
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proviennent du même mycèle . De 1863 à 1865, l'illustre myco-
logue de Bary, dans une série de mémoires qui font époqu e
dans la science des champignons, démontra par l'expérimen-
tation, consistant surtout dans des inoculations, que les forme s
produites sur blé et sur épine-vinette sont des stades de l'évo-
lution d'un même champignon . Nous avons donc ici un e
espèce qui, non seulement est polymorphe sur un même hôte ,
mais qui, de plus, effectue son évolution sur deux hôtes diffé-
rents : blé, et épine-vinette . C'était la découverte de l'hétérécie .
On appelle ainsi la faculté que présente le parasite de pouvoi r
s'adapter à deux hôtes différents, et on l'oppose à l'autécie ,
qui est le cas des Urédinées accomplissant tout leur cycl e
d'évolution sur un même hôte . De Bary démontra encore l'hé-
térécie des autres rouilles des céréales : le Puccinia rubigo vexa
a pour oecidium l'Æcidium Asperifolii sur Anchusa; le P . coro-
nata, l'Æcidium Rhamni sur Rhamnus cathartica et R. frangula .
Presque en même temps, OErstedt démontra que la rouill e
grillagée des Pomacées, ou Roestelia cancellata, est la form e
écidienne du Gymnosporangium à téleutospores qui se déve-
loppe sur le genévrier .

	

'
Les travaux de de Bary suscitèrent de très actives recherche s

de Magnus, 1874 ; Schrôter, 1875 ; Wolff, 1874 et 1877 ; Ros-
trup, 1874 ; Winter, 1874-1875 ; Nielsen, 1877 ; Reichardt ,
1877 . 7 cas d'hétérécie sont constatés en 187o, 14 en 188o ,
5o en 189o,et on peut évaluer à près de aoo le chiffre aujour-
d'hui atteint . Il faut ajouter aux noms précédents ceux d'Har-
tig, Cornu, Plowright, Klebahn, Ed . Fischer, etc .

L'hétérécie n'est d'ailleurs pas confinée aux Urédinées : Na-
waschin et Woronin ont démontré, en 1896, que le Sclero-
tinia heteroica, champignon Ascomycète, se développe succes-
sivement sur Ledum et Vaccinium. Certains animaux, et spé-
cialement des Protozoaires, des Vers et des Arthropodes, sont
hétéroïques sur deux ou même trois hôtes .

Le parasitisme spécialisé .

Les résultats de de Bary ont donc été, en général, confirmé s
et étendus, mais d'importants travaux ultérieurs sont venus les
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compléter et montrer que leur portée n'est point aussi absolue
qu'on l'avait cru . C'est ainsi qu'après la période de recherch e
de nouveaux cas d'hétérécie et de découverte d'espèces nou-
velles - dont le nombre toujours croissant rendit nécessair e
l'étude de moyens de classification des Urédinées - surgit
l'étape nouvelle des études concernant le parasitisme spécia-
lisé. Elles sont dues surtout à J . Eriksson, qui travailla d'abor d
en collaboration avec Henning (189o-1894), puis continua
seul ses recherches .

Eriksson a démontré, par de patientes et nombreuses expé-
riences, qu'au lieu des trois espèces de rouilles de céréales ad -
mises jusque-là : Puccinia graminis Pers ., Puccinia rubigo vera
D. C . (le P . Straminis de Fuckel) et Puccinia coronata Corda ,
ayant une diffusion énorme, telle que Puccinia graminis, par
exemple, serait capable de se développer sur la plupart des Cé-
réales, il y aurait en réalité un bien plus grand nombre d'espè-
ces ou de races de rouilles qui chacune limiterait son action à
une espèce seulement ou à un petit nombre d'espèces d'hôtes e t
serait impuissante vis-à-vis des autres . Il existerait : 1° des es-
pèces morphologiquement distinctes, et, 2° des espèces ou races
qui, sans présenter des caractères de formes particuliers, se
distingueraient par leur adaptation à un ou à quelques hôtes
déterminés ; ce sont des « races biologiques » ou « physiolo-
giques » . Rappelons seulement que l'ancien Puccinia graminis
Pers. comprend, en réalité, deux espèces morphologiquemen t
distinctes : le Puccinia graminis Pers. (rouille noire), dont o n
sépare le P. Phlei-pratensis Er. et Hen . ; l'ancien Puccinia
rubigo vers (D . C.) Wint. comporte huit espèces morpholo-
giques : P. glumarutn (Schm.) Er. et Hen. (rouille jaune) ,
P. dispersa Er . (R . brune du seigle), P . triticina Er. (R. brune
du blé), P . bromina Er., P . agropyrina Er., P . simplex (Kcke)
Er. et Hen ., etc . ; l'ancien Puccinia coronata Corda est disjoint
en deux espèces morphologiques : P. coronifera Kleb. (R. à
couronne) et P . coronata Corda (R . couronnée) .

Chacune des espèces morphologiques comporte à son tour
un certain nombre de races physiologiques ou formes spécia-
lisées . Nous rappellerons seulement le cas de P . graminis, à
titre d'exemple. Il comporte au moins six formes spécialisées :
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F. sp . z, Secalis, qui peut vivre sur seigle, orge ou chien -
dent et quelques autres herbes, mais ne peut infester le bl é
ou l'avoine, par exemple ;

F. sp . 2, Avenæ, sur diverses avoines (Avens sativa, elatior,
sterilis), dactyle, vulpin des prés et quelques autres Graminées ,
mais non sur blé ;

F . sp . 3, Tritici, sur blé, mais non sur les autres Céréales o u
herbes ;

F . sp. 4, Airæ, sur Aira cespistosa seulement ;
F. sp . 5, Agrostis, sur les Agrostis seulement ;
F. sp. 6, Poæ, sur certains Poa seulement .
On voit, d'après cet exemple, que la contamination récipro-

que des Graminées est beaucoup moins facile qu'on ne l e
croyait, qu'un champ d'une céréale ne contaminera pas u n
champ voisin d'une céréale différente, ou que telle mauvaise
herbe ne sera pas forcément un agent de transmission pour le s
céréales qui sont proches . La contamination par l'extérieur
n'est donc pas aussi facile qu'on l'admettait, conclut Eriksson .

Des treize espèces morphologiques dont nous venons de par-
ler, cinq seulement sont connues comme hétéroïques :

P. graminis sur Berberis (épine-vinette), P . dispersa sur An-
chusa (buglosse), P . bromina sur pulmonaire et consoude ,
P. coronifera sur bourdaine, P . coronata sur nerprun .

Un grand nombre de formes paraissent donc dépourvue s
d'écidies ; en outre, certaines espèces, comme P . bromina, ont
des téleutospores qui germent dès l'automne de l'année où elles
se sont produites .

Eriksson tire argument de ces faits pour avancer que la con-
tamination par l'extérieur ne saurait être admise dans ces cas ,
soit parce que les téleutospores ne peuvent assurer la transmis-
sion du champignon d'une année à l'autre, soit, dans le cas o ù
les téleutospores remplissent leur rôle, parce que l'hôte à éci-
dies manque pour assurer le cycle complet de l'évolution du
champignon .

Cette notion du parasitisme spécialisé, que Eriksson a nette -
ment exposée et étayée de nombreux faits, soit seul, soit en col-
laboration avec Henning, avait été soupçonnée antérieuremen t
par différents chercheurs ; de Bary (1863) avait déjà attiré 1'al-
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tention sur le choix rigoureux de l'hôte par le champignon dan s
certains cas particuliers, et il avait insisté sur ce fait que les
différences morphologiques entre les formes écidiennes d e
Chrysomyxa Rhododendri et C . Ledi sont si légères qu'on a
affaire, dans ce cas, « plutôt à des espèces biologiques que mor-
phologiques » ; Schroeter, en 1879, attire l'attention sur c e
sujet dans le cas du Puccinia Caricis, et il propose, en 1893 ,
d'appeler de telles formes des espèces sœurs (species sorores) ;
Rostrup, en 1894, les appelait des espèces biologiques (biolo-
giske arter), faisant entrer dans la pratique du langage un
terme que Klebahn avait proposé, en 1892, en mettant en avan t
k nom de biologische spezies ; en Amérique, Hitchcock et
Carleton, en 1894, emploient le mot de physiological species ;
Eriksson, en 1894, suggère celui de specialisierte Formen o u
forma specialis, et nous avons vu par quels travaux il a con-
sacré ces appellations. Enfin, Magnus (1894) propose Gewohn -
citsrassen, et Rostrup (1896), biologische Rassen .

Le parasitisme spécialisé a été reconnu chez d'autres chant -
pignons et constitue, sans doute, un fait plus fréquent qu'on
ne le soupçonne . Il ne peut être établi que par une patient e
et rigoureuse méthode expérimentale . C'est ainsi que E . Mar-
chai, puis Salmon, ont montré que le blanc des céréales (Ery-
siphe Graminis) possède des formes qui, quoique identique s
morphologiquement, sont spécialisées à des Graminées déter-
minées. Ce fait, qui se retrouve chez d'autres Erysiphes, es t
absolument comparable à ce qui se passe chez les Urédinées .

Valeur de la spécialisation des formes d'Urédinées .

Eriksson tire 'de la spécialisation un argument, dont on n e
saurait nier le grand intérêt, concernant la difficulté de con-
tamination des Céréales par des germes provenant de l'exté-
rieur ; peut-être, cependant, ne faut-il pas lui accorder une
valeur trop absolue. Les races biologiques résultent, en somme ,
de l'adaptation à certaines espèces d'hôtes ; cette adaptation
est-elle absolue, est-elle parfaitement fixée P Les expérience s
ont été de trop courte durée pour qu'on puisse l'affirmer .
Dans taus les cas,, ee que l'o sait de q ,i,oj,ogie des ç hatn Iir
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gnons parasites permet de penser que telle espèce adaptée à
tel hôte pourra attaquer telle autre espèce d'hôte, pourvu qu'in-
terviennent certaines conditions agissant, soit en déprimant
l'hôte, soit en exaltant la virulence du parasite, soit, mieu x
encore, en produisant simultanément ces deux phénomènes .

La constatation même de l'existence de « races adaptatives »
est une affirmation de leur plasticité . Eriksson admet lui-mêm e
qu'il existe des formes moins bien fixées, qui peuvent atta-
quer, sous l'influence de circonstances très favorables au para -
site, d'autres espèces que leur hôte habituel : tel est le cas d e
Puccinia graminis, f . sp . Tritici, qui s'est aussi communiqu é
à l'orge, au seigle et à l'avoine . Ajoutons, enfin, ce fait très
important, qui résulte des travaux de Carleton, qu'il existe ,
au point de vue de la spécialisation, une différence essentiell e
entre les rouilles de l'Amérique du Nord, d'une part, et celles
de la Suède, d'autre part . Les anciens auteurs signalent des
faits également intéressants d'adaptation et de plasticité des for -
mes : de Bary a constaté que Æcidium elatinum produit ses
urédos sur Rhododendron et, si celui-ci manque, sur Ledum,
par conséquent, un des hôtes peut changer, que ce soit l'hôt e
à urédo ou l'hôte à écidium . Le Puccinia Bistortæ Strauss pro -
duit ses téleutospores sur Polygonum Bistorta et ses écidies sur
Conopodium, ce qui lui a fait donner par Klebahn le nom d e
Conopodii-Bistortæ, mais ce savant a aussi constaté, dans une
région d'Allemagne où le Conopodium fait défaut, que ce Puc-
cinia forme ses écidies sur Carum ou sur Angelica . Peut-être
peut-on voir là l'origine de formes adaptatives différentes, sou-
ches d'espèces futures . Ces faits semblent autoriser à pense r
que, dans le pays où manque le Berberis, par exemple, le Pue-

cinia graminis puisse produire ses écidies sur un autre végé-
tal, et que les espèces de rouilles de céréales signalées san s
écidies produisent celles-ci sur des hôtes où on ne les a pas
recherchées .

Si, dans le plus grand nombre des cas, les spores d'un e
espèce de rouille, adaptée à un petit cycle de plantes, ne peu-
vent rompre les défenses d'un autre cycle, il peut survenir u n
cas où un représentant de ce dernier cycle se trouvera en éta t
d'infériorité, avec une faculté de résistance affaiblie, et alors
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l'ennemi pénétrera et s'installera dans un nouvel hôte . C'est
l'opinion de M . Ward . Il y a dans cette voie matière à inté-
ressantes recherches expérimentales .

M. Ward a fait, dans cet ordre d'idées, une découverte qu i
montre encore que l'on ne doit pas accorder à la spécialisation
une valeur trop absolue . Nous voulons parler de l'existence de
ce qu'il appelle des bridging-species, c'est-à-dire le cas de s
espèces de plantes hospitalières qui jettent un pont, ou plu s
simplement, des « espèces-ponts » . Voici, en deux mots, en
quoi consiste leur rôle : soit une espèce A de brome possédant
une espèce de rouille assez spécialisée pour qu'elle ne puiss e
infecter une autre espèce C de brome . Si la rouille A vient à
rencontrer une espèce B de brome (qu'elle contamine habi-
tuellement au même titre que A), elle deviendra apte, aprè s
ce passage, à contaminer C . La brome B a donc, suivant l'ex-
pression de Ward, jeté, au parasite, un pont entre A et C ; c'es t
une bridging-species . Ward montre ainsi que Bromus Arduen-
nensis est une espèce-pont grâce à laquelle le Puccinia dispersa
peut passer dans trois des cinq groupes de bromes .

M . Ward a étudié avec soin, sur les bromes, la forme spécia-
lisée bromina du P. dispersa ; il a constaté une très réelle adap-
tation sur les diverses espèces, et même une spécialisation de s
urédos pour les espèces de chaque groupe de bromes ; néan-
moins, il continue à appeler ces champignons P . dispersa ,
parce que, dit-il, « tout en accordant tout le respect dû à l'opi-
nion d'Eriksson, je maintiens qu'une espèce doit être suscep-
tible de distinctions morphologiques avant qu'elle puisse êtr e
acceptée comme valable » . Il est cependant permis de penser ,
avec Klebahn (igoli), que l'application des méthodes biométri-
ques permettrait de trouver des différences morphologique s
entre des espèces spécialisées qui semblent identiques à ce
point de vue .

Ajoutons enfin que, parrallèlement à la découverte de la spé-
cialisation, les observations de Dietel, Ed . Fischer, Tranzschel ,
tendent à montrer que, par contre, une même espèce de rouill e
peut habiter des plantes de genres et de familles très différent s
(pléophagie) ,



DE LA PROPAGATION DES ROUILLES

	

33

Immunité et réceptivité .

La question de la spécialisation des formes rend particuliè-
rement pressante la question de l'immunité et de la récepti-
vité. Si une rouille peut attaquer une céréale et se trouve im-
puissante vis-à-vis d'une autre espèce, c'est que ces deux cé-
réales constituent des milieux différents, et ces différences peu-
vent être bien faibles, puisque la spécialisation peut avoir lie u
vis-à-vis d'espèces très voisines .

Il y a donc des conditions de prédisposition ou d'immunité
qui tiennent aux caractères de l'espèce ou même de la variété
de l'hôte ; elles sont d'origine intrinsèque (état des surfaces ,
constitution physique et chimique des sucs internes, etc .) . On
a reconnu depuis longtemps que c'est dans le choix des variété s
résistantes que l'on arrivera le plus sûrement au but dans l a
lutte contre cette affection. Il existe parallèlement des condi-
tions extrinsèques qui tiennent au milieu inerte ou vivant e t
peuvent agir, soit sur l'hôte (climat, sol, humidité, engrais ,
etc.), soit sur le champignon, en favorisant la germination de s
spores (humidité, pluie, brouillard), ou en exaltant ou dimi-
nuant sa virulence, tel le passage à travers les bridging-species
dont nous avons parlé . L'influence des conditions externes ou
internes sur la réceptivité a été depuis longtemps signalée ;
c'est ainsi que le professeur A . Magnin fait remarquer, dès
1872, l'importance de ces conditions en indiquant les diffé-
rences observées par lui entre les champs de blé des bons ter-
rains des environs de Lyon, où la rouille est rare malgré l a
présence du Berberis, et ceux des terrains humides de la Dom-
bes, où elle est fréquente, bien que le Berberis n'y existe pas
(ce dernier fait est intéressant à d'autres titres) . Magnin insiste
sur les conditions de réceptivité de la plante déterminées soi t
par la débilité, soit au contraire par l'excès de vigueur, tel qu e
celui qui résulte de l'emploi intensif des engrais .

Des recherches récentes sont venues préciser les notions su r
l'immunité et la réceptivité des végétaux qu'avaient suggérée s
les découvertes le la pathologie humaine et animale, Elles
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débutent en 1885, avec la publication du premier travail d e
Pfeffer sur les actions attractives de certaines substances chi-
miques sur les organismes, action qu'il a nommé Chemotaxie .
Il a montré quel facteur puissant était ce phénomène pour l'at-
traction des extrémités d'hyphes qui entrent dans la plante .
L'étude de ce sujet fut poursuivie avec plus de détails par so n
élève Miyoshi (1894 et 1895) . Massee (19o4) donne des exemple s
destinés à montrer que l'infection est due au chimiotactism e
positif, et que l'immunité résulte, au contraire, de l'absence
de substances chimiotactiques dans les tissus . Cette théorie
coïncide avec celle des enzymes ou poisons que sécréterait l e
champignon pour attaquer l'hôte, lequel se défendrait par pro-
duction d'anticorps ayant pour effet de neutraliser les pre-
miers. Ces enzymes n'ont pu être encore isolées chez le s
rouilles, mais on en a trouvé chez de nombreux autres champi -
gnons parasites .

Ces faits expliquent qu'une plante végétant d'une façon anor-
male soit plus sujette qu'une autre aux atteintes du champi -
gnon parasite, qu'il s'agisse de débilité ou bien, au contraire ,
d'un excès de végétation. Le premier cas peut entraîner, par
exemple, la réduction ou la disparition des substances néga-
tivement chimiotactiques qui, habituellement, s'opposent à l a
pénétration du parasite ; dans le second cas, la quantité de
substance positivement chimiotactique a pu s'accroître a u
point de rendre son incursion facile . C'est notamment ce qui
résulte, comme on l'a vérifié expérimentalement, de l'emplo i
abusif des engrais azotés . Ces connaissances nouvelles permet-
tent de comprendre pourquoi les plantes cultivées sont la proi e
de tant de parasites : les conditions artificielles d(i la cultur e
sont venues troubler leur état d'équilibre vis-à-vis du milie u
en provoquant chez elles un état de réceptivité qui n'existai t
pas chez ces plantes à l'état sauvage .

Il est intéressant de se demander ce qui se passe lorsque des
spores viennent à tomber sur une variété « pratiquement im-
mune » . On connaît de ces variétés dans les divers pays o ù
l'on cultive les céréales : le Michigan Bronce est réputé pou r
sa résistance à la rouille brune, tandis que le Red King est
très susceptible et couvert de rouille jaune dans la saison .
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M. Ward a fait l'examen microscopique de ce qui se passe
lorsque des spores viennent à tomber sur une espèce immune .
Il est évident, dit-il, que, d'après le nombre des filaments ger-
minatifs ayant pénétré dans les stomates (inoculation), cett e
pénétration est aussi fréquente que dans le cas de blés suscep-
tibles, mais l'évolution ultérieure des hyphes (infection) est
bien différente . Vers le quatrième ou sixième jour, on constate
que les hyphes ne s'étendent que très peu au delà du point
d'infection ; ils prennent bientôt tous les caractères de dégéné-
rescence par inanition, comme cela résulte de leur comparai -
son avec des hyphes mis expérimentalement dans cet état .
Quant aux cellules de l'hôte avoisinant immédiatement le s
hyphes, elles sont plus ou moins affaissées, leurs noyaux e t
corps chlorophylliens sont désagrégés et réunis en paquet s
amorphes . Ce phénomène est étroitement localisé au voisinag e
des hyphes. Dans le cas d'attaque d'espèces susceptibles, ce s
mêmes cellules restent turgescentes avec noyau et corps chlo-
rophylliens bien nets, là même où se trouvent des suçoirs .
Ward conclut que les hyphes attaquant les cellules trop vigou-
reusement au début, les tuent « maladroitement », au lieu d' y
envoyer des suçoirs qui agiraient lentement sur le conten u
cellulaire pour en tirer l'aliment du champignon, ils subissent ,
par suite, toutes les conséquences de l'inanition .

Par une série d'expériences, Ward démontre que l'on peut
provoquer l'inanition et le dépérissement d'un champignon pa-
rasite, en agissant sur l'hôte . Toutefois, il ne nous apparatt pa s
comme certain que, dans l'attaque des blés immunes, le cham-
pignon périsse d'inanition, car il faudrait admettre pour cela
que son attaque est particulièrement vigoureuse, ce qui n'es t
pas évident a priori ; quant aux aspects présentés par les tissu s
de l'hôte, ils peuvent aussi bien résulter d'autres causes qu e
celles qu'invoque l'auteur . La théorie émise par Zach d'un
processus phagocytaire, dont nous reparlerons plus loin, sem-
ble plus satisfaisante : le champignon détruirait quelques cel-
lules, produisant la légère tache jaune ou vert pâle que l'on
constate en effet souvent chez les blés immunes, mais sa mar-
che en avant serait bientôt entravée par la réaction des cellule s
çie l'hôte, E* ui {noi, il parat plus vraisemblable que Ge goieut4
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les cellules de l'hôte qui arrêtent ou tuent le champignon ,
plutôt que le champignon qui tue les cellules .

Il est enfin très important, au point de vue pratique, pou r
l'obtention de variétés résistantes, de signaler que l'immunité
se comporte comme un caractère mendélien (Biffen, 1907) . Un
blé résistant croisé avec un blé sensible donne un métis sen-
sible ; l'immunité est, par conséquent, un caractère récessif .
A la seconde génération, il y a disjonction des caractères, e t
on trouve 75 pour ioo d'individus sensibles pour 25 pour io o
d'individus résistants .

Théorie de l'infection et théorie de l'hérédité.
L'hypothèse du mycoplasma .

L'infection par des spores, telle que nous l'avons exposée jus -
qu'ici, est généralement admise ; cependant, Eriksson soutien t
une autre théorie, celle de la propagation du parasite par u n
germe interne existant dans l'intérieur même de la graine de s
céréales . La transmission du champignon serait donc un fait
«l'hérédité. Eriksson ne conteste pas l'existence d'une propaga-
tion par l'extérieur, s'effectuant au moyen de spores, mais i l
rie lui accorde qu'une importance secondaire .

Cette théorie de l'hérédité avait déjà été soutenue par quel-
ques naturalistes ou agronomes, tels que A .-P . de Candolle
(1807), Elias Fries (1821), J. Berkeley (1846), et surtout par
W.-G. Smith (1884) et l'agriculteur australien Ellis Smith
(189o). De Bary lui-même, en 1864, devant la difficulté d'ex-
pliquer certains cas de contamination par la simple hétérécie ,
s'était demandé si un mycélium n'existait pas dans l'intérieu r
de la graine, mais il ne put jamais observer d'hyphes que dan s
les couches extérieures du fruit . Eriksson a été logiquement
amené à admettre la théorie de l'hérédité par la constatatio n
de faits nombreux qui lui paraissaient démontrer que la pro-
pagation par l'extérieur, d'une céréale à une autre, est loin d'êtr e
aussi facile qu'on le croyait, et qu'elle est, dans tous les cas ,
insuffisante à expliquer la brusque apparition des épidémie s
intenses que l'on constate certaines années . Quels sont ce s
faits ,P Not}s allons 1)rièvepient rappeler les principauX ;
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1° La spécialisation étroite des espèces et races de rouilles à
une seule espèce ou à un petit nombre d'espèces de céréales ,
ce qui restreint considérablement, pour l'ensemble de celles-ci ,
les chances de contamination . Nous avons traité déjà, dans u n
chapitre précédent, la question de la spécialisation et ses con-
séquences .

2° Les spores des rouilles perdent assez vite leur faculté ger-
minative : les téleutospores de pailles d'automne de la rouill e
noire (Puccinia graminis) donnent des germinations de moins
en moins nombreuses jusgtfen juin de l'année suivante, épo-
que à laquelle on ne trouve plus que l'enveloppe vide de la
spore ; cette date ultime est cependant reportée à fin septembr e
pour le's spores qui, à l'époque normal de germination (avril -
mai), étaient fortement abritées contre la chaleur et l'humi-
dité. Cependant, Eriksson mentionne cette restriction que ce s
faits ne sont vrais que pour les formes de rouille noire qui at-
taquent l'avoine, le seigle et l'orge, mais que, pour celles qu i
s'en prennent au blé, la faculté germinative peut se mainteni r
plusieurs hivers . Il faut encore, pour que les- téleutospores ger-
ment, qu'elles aient subi les conditions naturelles de l'hive r
(froid, neige, pluie), et des pailles conservées en granges o u
dans des meules ne constituent pas un danger de propagation .

Il existe, enfin, une quantité de formes de rouilles, hété-
roïques ou non, dont les téleutospores ne sont pas des spore s
de repos, mais, au contraire, de véritables spores d'automne ,
pouvant germer dès l'automne même où elles ont été formées ,
par exemple P. glumarum sur blé et P. dispersa sur seigle .

Eriksson ajoute, en s'appuyant sur ses propres expérience s
et sur celles d'un grand nombre d'observateurs, que la germi-
nation des urédospores et des écidiospores est fort capricieuse ,
et que ces spores ne sauraient, par conséquent, avoir une in-
fluence aussi grande qu'on l'admet pour expliquer les inva-
sions abondantes .

3° Dans bien des cas, les hôtes à écidies : Berberis, Anchusa ,
Rhamnus, manquent ou sont trop rares pour expliquer l'ubi-
quité de la rouille ; en outre, le Berberis (I), par exemple, ne

(1) Déjà, en 1869-73, le professeur A . Magnin avait déduit de ses obser-
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peut guère propager le mal que dans un rayon d'une vingtaine
de mètres. On sait que le Berberis manque dans certaines ré-
gions où le P. graminis sévit cependant activement ; c'est le
cas de l'Australie, de l'Inde, il est fort rare en Belgique et dans
bien d'autres pays où sévit la rouille .

Nous ne pouvons expliquer, dit encore Eriksson (1904), l a
réapparition de la rouille du blé chaque été, conformément
aux principes posés par de Bary, que dans le cas des troi s
espèces à téleutospores hibernantes (P . graminis, P . triticina
et P. coronifera) ; dans le cas de P . dispersa, cela est impos-
sible, parce que les écidies sur l'Anchusa, comme l'Anchusa
elle-même, terminent leur vie avant que l'hiver commence .

Vérification expérimentale de l'hypothèse d'un germe interne .

Pour vérifier la réalité de son hypothèse, Eriksson fit u n
grand nombre d'expériences qui consistaient essentiellemen t
à cultiver des céréales à l'abri de toutes contaminations exté-
rieures, et à voir si, malgré cela, la rouille apparaîtrait sur ce s
plantes . Il enfermait, aussitôt après la fonte des neiges, des
pousses d'une variété de froment d'automne, très sujette à l a
rouille, dans des tubes de verre bouchés aux deux extrémité s
avec de l'ouate, et il vit, dans quelques cas, les feuilles se cou-
vrir de taches de rouille jaune après six à huit semaines .
D'autres expériences furent instituées, permettant de faire ger-
mer les graines dans un sol stérilisé et de maintenir ces plan -
tes à l'abri de toute contamination extérieure, en les plaçan t
dans de grandes caisses vitrées spécialement aménagées . Sur
391 plantes mises en expérience, Eriksson obtint 19 succès et
372 insuccès . Il conclut à la vérification de son hypothèse .

Le mycoplasma et son évolution .

Sous quelle forme le champignon est-il dans la graine ?

valions que le Berberis ne devait pas avoir l'importance qu'on lui attribuait .
Dans les régions à sous-sol humide qui constituent la Dombes, là rouille
est très fréquente quoique le Berberis y fasse défaut, tandis que dans des
champs plus fertiles de régions où le Berberis n'est pas rare, les céréales
ne présentent souvent pas de rouille ou une rouille bénigne .
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Eriksson n'admet pas l'efficacité des spores ou du mycéliu m
trouvés parfois à la surface du fruit ou dans ses téguments ,
mais jamais dans l'intérieur même du grain ; il est donc vrai-
semblable, pense-t-il, d 'admettre que le champignon doit exis-
ter dans un état plasmatique mélangé au plasma de la cellule d e
l'hôte ; cette association constitue le mycoplasma . Celui-ci peut
rester à l'état dormant dans la graine et dans les autres partie s
de la plante pendant un temps plus ou moins long, des semai-
nes ou des mois, qui constitue la période de symbiose ou pé-
riode de repos . Sous l'influence de conditions de milieu favo-
rables, l'élément fongique prend une activité spéciale pou r
revêtir peu à peu une autonomie morphologique ; c'est la pé-
riode de maturation . Elle débute peu avant la formation de s
pustules de rouille . L'action du plasma du champignon se fait
sentir d'abord sur le noyau qui s'hypertrophie fortement et
perd peu à peu sa structure réticulaire, la chromatine s'isolan t
en forme de gouttelettes, sa colorabilité est différente . Après
cette attaque du noyau, le plasma mycotique entre dans la
phase de maturation : le noyau se dissout progressivement ,
laissant échapper son nucléole, qui se répand dans le plasma
cellulaire devenu très trouble ; en même temps se constituent
dans celui-ci d'autres nucléoles, au nombre de 5 à Io par cel-
lule. Leur grosseur est variable et chacun paraît entouré d'une
auréole claire : ce sont les « nucléoles plasmatiques », jouant
le rôle de centres d'agglomération pour la substance du cham-
pignon . A la fin de ce stade nucléolaire, toujours très court ,
le mycoplasma passe dans les espaces intercellulaires par l'in-
termédiaire des pores de la paroi, pores si ténus qu'ils ne son t
point visibles, et ils forment, dans ces espaces, des sortes
d'hyphes incomplètement organisés, sans membrane, consti-
tuant du protomycelium, qui vont bientôt s'organiser en véri-
tables mycéliums, avec parois et cloisons .

Les parties du mycélium qui restent dans la cellule sont ar-
rondies ou de forme ovale plus ou moins allongée, et souvent
reliées à la paroi au moyen d'un filament en continuité avec
un filament intercellulaire . Ce sont là les « suçoirs endogènes »
(Endohaustorien) de Eriksson, correspondant à ses anciens
« corpuscules spéciaux », lesquels étaient pour lui le premier
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stade du mycoplasma qui va donner le protomycélium . Kle-
bahn .et M. Ward, qui n'admettent pas le mycoplasma, recon-
nurent que ces figures n'étaient autres que les suçoirs émi s
par le mycélium intercellulaire dans les cellules, c'est-à-dire
des « suçoirs exogènes » . Eriksson s'est rangé à l'avis qu'i l
s'agissait bien là de suçoirs, mais il leur donne une autre ori-
gine cadrant avec sa théorie .

Le mycélium intercellulaire se feutre bientôt en pseudopa-
renchyme, particulièrement sous l'épiderme, où il produir a
les spores à l'époque de la fructification .

La théorie du mycoplasma a été exposée pour la premièr e
fois par son auteur, à la séance annuelle de l'Académie Royal e
d'Agriculture de Suède, le 28 janvier 1897, et bientôt, la même
année, dans les Comptes rendus de l'Académie des sciences de
Paris, ainsi qu'à la Société Botanique de Berlin .

Examen de la théorie d'un germe interne .

L'importance des résultats obtenus par Eriksson, la nou-
veauté de ses idées, ne tardèrent pas à susciter de nombreuses
recherches et de vives controverses .

1° L'HYPOTHÈSE D'UN GERME INTERNE N ' EST PAS NÉCESSAIRE . -
DURÉE DE LA FACULTÉ GERMINATIVE DES SPORES . - NOUS avons
vu plus haut qu'il ne faut peut-être pas accorder à l'argument
de la spécialisation du parasitisme, en faveur de la propagatio n
héréditaire, une importance trop absolue . Le fait de l'absence ,
dans certains régions, de l'hôte à écidies, n'est peut-être pas
aussi certain qu'on le croit, car il résulte des faits que nou s
avons mentionnés que, lorsque l'hôte à écidies manque dan s
une contrée, il peut arriver que le champignon s'adapte à u n
hôte différent . Mais il est un argument plus important encor e
contre la non-nécessité d'un germe interne, c'est celui de l a
pérennité des spores produites sur les céréales, et particuliè-
rement celle des urédospores . On a cru, à la suite de de Bary ,
que le cycle des espèces hétéroïques devait forcément être com-
plet, mais bien des faits semblent démontrer que cela n'es t
point nécessaire : absence ou éloignement de l'hôte écidien ,

iÀ
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tel que le Berberis, existence d'espèces de rouilles qui ne don-
nent pas d'écidies ou dont l'hôte à écidies meurt avant l'hiver ,
etc. Divers savants se sont demandé si, avant de recourir à
l'hypothèse d'un germe interne, dans ces cas, on ne pourrai t
rechercher l'explication de la propagation d'une année à l'au-
tre d'une façon plus conforme aux faits connus : dans la pé-
rennité des urédospores ou celle du mycelium dans le cas de
graminées vivaces, ou même dans l'inoculation directe des spo-
ridies des téleutospores . ,

Les expériences effectuées dans le but de reconnaître la du -
rée de la faculté germinative des urédospores ont montré qu'ell e
est loin d'être aussi courte qu'on l'avait cru . Ces spores, lors -
qu'elles sont mûres (les recherches de Schaffnit, en 1909, on t
éclairci beaucoup la question de la germination capricieus e
des spores) germent assez facilement dans l'eau, ou mieux
sur des feuilles humides . M. Ward a constaté que les urédo-
spores de Puccinia dispersa, conservées sèches, gardent leu r
pouvoir germinatif 61 jours, et l'expérience fut arrêtée faut e
de matériaux ; celles de la rouille des chrysanthèmes, 9h jours ,
d'après miss Gibson, et la limite n'était pas atteinte ; plus tard,
Jacky (1900) a constaté qu'elles peuvent se conserver tout l'hi-
ver ; celles de Puccinia caricis persitent tout l'hiver sur la plante ,
d'après Magnus ; il en est de même, suivant Schrôter, pour le
Puccinia de la luzule ; Barclay constate que les urédospores d e
Puccinia coronata peuvent se conserver l'hiver ; Lagerheim
observe celles de Puccinia Poarum, sur Poa, après la fonte des
neiges ; Dietel décrit deux espèces d'urédo de Puccinia vexans ,
dont une, à paroi plus épaisse, serait capable de passer l'hiver .
Plowright a trouvé des urédospores sur Agropyrum repens à
la fin de décembre et en mars, et il affirme que celles de P . ru-
bigo vera peuvent subsister toute l'année ; Hitchcock et Car-
leton ont trouvé des urédospores sur blé en janvier, février e t
mars, et Carleton dit que le Puccinia rubigo vera Tritici vit
toute l'année dans les Etats du Sud (Etats-Unis), en deçà d e
4o degrés de latitude nord, et conserve cette faculté si on le
transporte des Etats du Sud dans les Etats du Nord ; Bolley colt
firme ces faits et affirme, en outre, que, même dans les Etat s
du Nord, la faculté germinative se trouve conservée tout l'hi -
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ver ; Ward a trouvé, pendant tous les mois de l'année 1901-02 ,
des urédos de Puccinia dispersa capables de germer, même
en février et mars ; Eriksson, lui-même, admet la constata-
tion de Nielsen que les urédospores résistent à l'hiver lors -
qu'on peut les conserver sur des feuilles vertes . D'autres ca s
ont été rapportés par Kühn, Blcemeyer, Rostrup, Mac Alpine et
Cobb, Klebahn (1901), Schaffnit (1909), et surtout Christma n
(19o5) . Ce dernier opérant sous un climat aussi froid que celu i
de Stockholm, a constaté la persistance de la falculté germina-
tive pour Puccinia graminis f. sp . Tritici, P . coronata, P . ru-
bigo vexa f . sp. Secalis et f . sp . Tritici, P . Poarum.

Tous ces faits montrent l'importance de la question de l a
pérennité des urédospores et la possibilité de la transmissio n
des rouilles d'une année à l'autre par ce moyen . Il y aurait
d'ailleurs à continuer des recherches sur cet intéressant sujet,
dans le but d'élucider l'influence du climat, de l'abri, de l a
dissimulation dans les fentes ou crevasses ou dans les touffe s
d'herbes sèches, la faculté'de se transformer en kystes ou spore s
durables (Amphispores), déjà constatée exceptionnellement
par Arthur (1905), etc .

On pourrait objecter que même la persistance des urédo-
spores à travers l'hiver ne saurait expliquer l'apparition brusqu e
et générale de la rouille dans un pays où une céréale est semé e
- loin de toute source de contamination - pour la premièr e
fois, et aussi que, dans les contrées septentrionales, il paraî t
bien démontré par Eriksson et Klebahn que les urédospore s
ne passent pas l'hiver . A cela Klebahn lui-même (1904) a
répondu par des expériences qui démontrent que les pous-
sières transportées par le vent peuvent franchir parfois des dis -
tances énormes, presque invraisemblables, et apporter dans
un endroit quelconque des spores de champignons divers ,
parmi lesquelles se trouve toujours un fort pourcentage d'uré-
dospores . On sait que la dessiccation que comporte un tel voyag e
n'est pas un obstacle à la conservation des spores, mais, a u
contraire, une condition de leur conservation et de leur matu-
ration. Comme il y a des céréales sur presque toutes les par-
ties du globe, il se trouvera toujours des urédospores de régions
méridionales pour apporter la contamination .
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Quant à l 'irrégularité de la germination des spores observé e
par certains auteurs qui, comme de Bary et Eriksson, consta-
tèrent que la faculté germinative des écidiospores et des uré-
dospores de Puccinia graminis est souvent extrêmement faibl e
dans l'eau, elle ne se traduit pas par une moindre contamina-
tion de la plante . On avait d'abord admis, avec Freeman (1902)
et Klebahn (19o4), qu'il n'y avait pas parallélisme entre l a
faculté germinative des spores et leur faculté infective, celle-c i
étant activée par l'action de substances contenues dans l'hôte .
On a constaté, en effet, que des spores ne germant pas dans
l'eau peuvent germer abondamment sur l'hôte, et même su r
une décoction de feuilles de cet hôte (Sappin-Trouffy, 1896 ;
Maire, 1902) . Mais cette explication n'est pas suffisante pour
expliquer les cas où une même espèce donne des spores qu i
germent tantôt fort bien dans certaines conditions de milieu ,
et tantôt fort mal dans les mêmes conditions . Schaffnit (1909 )
a montré qu'il s'agissait simplement là d'une question de ma-
turité des spores .

2° CAS DES TÉLEUTOSPORES (BASIDIOSPORES) . - Carleton a pro-
posé une autre hypothèse : l'inoculation des sporidies des téleu-
tospores se produisant directement sur la céréale, hypothèse à
laquelle les expériences de Zukal semblent avoir apporté u n
commencement de vérification . Cependant, de nombreuses
expériences, dues surtout à Klebahn, montrent que les spori-
dies des espèces hétéroïques sont incapables d'infecter l'hôte à
téleutospores, les exceptions ne sauraient être que très rares .
L'étude de cette intéressante question mérite d'être poursuivie .
Notons encore que les téleutospores de la rouille noire du bl é
peuvent conserver leur faculté germinative pendant plusieurs
années .

3° LE CAS DU MYCÉLIUM. - Depuis fort longtemps, devan t
l ' impossibilité où l'on se trouvait d'expliquer certains faits
d'apparition de rouille, on avait invoqué la possibilité de l a
transmission du mycelium d'une année à l'autre dans le ca s
'de plantes vivaces . Pour ne remonter qu'à 1861, L .-R. Tulasn e
'dit qu'un mycélium hibernant est la source d'où proviennent
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chaque année les iEcidium Euphorbiæ sylvaticæ D. C ., A. Cy-
parissiæ D . C. et un certain nombre d'autres rouilles . Dans les
pieds de l'Euphorbia cyparissias, par exemple, envahis pa r
l'.,Ecidium Cyparissiæ, on trouve les bourgeons du rhizome en-
tièrement envahis par le mycelium. En 1863, de Bary dit
avoir trouvé un mycelium analogue dans un grand nombre d e
cas : IEcidium Tragopogonis, Endophyllum Sempervivi, £c.
Cyparissiæ, Puccinia Anemones, Peridermium elatinum sur
sapin, etc. Plus tard, divers auteurs signalent de nouveaux e t
nombreux exemples : E . Rostrup, 1874, pour le Puccinia sua-
veolens sur Cirsium arvense ; P . Nielsen, 1874, prétend que l e
mycelium de P. straminis (P. glumarum?) passe l'hiver dans
les feuilles de blé ; P. Magnus, 1875 et 1877 ; E. Hallier, 1878 ,
signale le mycelium de P . rubigo-vera dans les bromes ;
J . Schrceter mentionne un grand nombre de cas, 1878, 18 79 ,
1887, 1889 . Citons encore les observations de A .-B. Frank,
188o ; J. Müller, 1886 (Urédinées des Rosa et R abus) ; Dietel ,
1887 ; A. Barclay, 1887 ; R. Hartig, 1889 ; C.-B. Plowright ,
1889, etc . Klebahn dresse, en 1904, une liste de 44 espèces e t
ce nombre s'est accru depuis . Certains de ces auteurs se son t
contentés d'admettre la présence du mycelium comme néces-
saire .

De Bary s'était prononcé nettement en faveur de l'existence
d'un mycelium pérennant pour le P . Straminis . Il est d'avis
que le mycelium de ce champignon passe l'hiver dans les feuil -
les vertes qui survivent à la mauvaise saison pour produir e
de nouveaux urédos aux premiers jours du printemps .

Eriksson a recherché à son tour un mycelium passant l'hive r
dans Agropyrum repens et Poa pratensis, et, pas plus que de
Bary, dans ce cas, il n'y a réussi . Pour lui, la vie mycélienne
ne dure que quelques semaines . Klebahn partage cet avis, a u
moins pour ce qui concerne les contrées septentrionales .

4° LES INVASIONS AUTOMNALES DE ROUILLES DES CÉRÉALES . -

Il semble a priori que les céréales d'automne, sur lesquelles se
manifestent parfois des invasions automnales, soient particu-
lièrement aptes à transmettre la rouille par du mycelium qui
demeurerait vivant dans leurs tissus . Eriksson a étudié cette
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question, mais, à la vérité, il n'a pas vu de mycelium hiber-
nant, et il estime qu'il existe toujours une période, parfoi s
assez courte, entre la disparition du mycélium de l'invasio n
d'automne et la première apparition du mycélium de l'été sui-
vant, où il n'existe pas du tout de mycelium . Ce n'est là qu'u n
résultat négatif . D'ailleurs, ces céréales d'automne ne peuvent -
elles pas transmettre la rouille, en dehors de tout autr e
moyen, par des urédospores conservées sur les feuilles, puis -
qu'il a été constaté (Nielsen) que, pour certaines rouilles, ces
spores, maintenues sur les feuilles vertes, pouvaient passe r
l'hiver .

L'existence des invasions automnales est un fait intéressan t
en lui-même. On ne peut l'expliquer par le contage des écidio-
spores du Berberis, mais il paraît vraisemblable qu'elle résult e
d'urédospores provenant de l'invasion d'été . Le mois d'octobr e
1908, particulièrement chaud et humide, a été signalé, comm e
le remarque M . Griffon, par une forte manifestation de rouille
automnale sur les Graminées . Si le temps d'apparition des pre-
mières pustules dépasse parfois la période de dix jours recon-
nue être celle de l'incubation des urédospores (objection for-
mulée par Eriksson), cela peut s'expliquer par des condition s
défavorables de milieu qui ont retardé le moment de la germi-
nation ou prolongé la période d'incubation . N'a-t-on pas re-
connu, pour certains champignons parasites, notamment l e
black-rot, que la période d'incubation précédant la formatio n
des pustules, a une durée qui varie dans de larges limites ave c
les conditions d'humidité, de température, etc . ; or il fait
moins chaud en automne qu'en été 	 Ivanoff (1907) a d'ail-
leurs fait des expériences de cet ordre avec certaines rouilles .

AUTRES OBJECTIONS. - La théorie de l'hérédité est inapte à
expliquer l'apparition épidémique de la rouille au printemp s
dans les champs provenant de plantes indemnes ; il faut bien,
'dans ce cas, recourir à la théorie de l'infection .

Eriksson a lui-même démontré que les semences de pied s
rouillés donnent des plantes qui ne sont pas plus que d'autre s
sujettes à la rouille, et que des céréales très rouillées peuven t
donner des récoltes indemnes si les conditions sont défavora-
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bics à la rouille . Ces faits ne sont pas en faveur de la théorie ;
il serait vraisemblable d'admettre que le mycoplasma existe
dans les graines ratatinées provenant de plantes rouillées .
Eriksson soulève lui-même cette objection sans y répondre net-
tement .

M. Prunet (1911) conclut, de l'application de son ingénieus e
méthode des « préservations échelonnées », que la propagatio n
des rouilles des céréales se fait « comme dans les cas de conta-
mination externe » .

Critique des expériences d'Eriksson .

Ces expériences démontreraient péremptoirement l'existenc e
d'un germe interne, mais leur réalisation a été vivement cri -
tiquée . Il est extrêmement difficile de maintenir une plante à
l'abri de germes extérieurs pendant toute la durée de sa vie ,
et il est évident que, dans le cas desdites expériences, bien sou -
vent il n'en a pas été ainsi, puisque Eriksson signale l'inva-
sion assez fréquent de ses caisses de culture par des Erysiphe
ou même des Aphides, pour lesquels on ne peut évidemment
invoquer l'hypothèse d'un germe interne . Les cas de succès ,
c'est-à-dire d'apparition de rouille, coïncident généralement
avec ces contaminations . Des expériences similaires ont été en-
treprises dans divers pays dans le but de vérifier l'hypothès e
d'un germe interne, notamment par Klebahn en Allemagne ,
Bolley dans l'Amérique du Nord, Linhart en Hongrie (1898) ,
Klebahn et Massee (1899) puis Ward (1903) en Angleterr e
elles aboutirent à des résultats négatifs toutes les fois que le s
plantes mises en expérience étaient réellement à l'abri des '
germes extérieurs . Ces auteurs qualifient de fantaisie téméraire
l'initiative d'Eriksson. Il est, en outre, frappant de constate r
le pourcentage très considérable d'insuccès dans les expérience s
instituées par lui . Encore que ce ne soit là qu'un argument
négatif, on ne peut manquer d'être surpris - si la théorie du
mycoplasma est vraie - que des semences de plantes notoire -
ment rouillées ne donnent, dans ces expériences, aucun cas de
rouille . Les rares cas de succès obtenus - non justiciable s
d'une contamination par l 'extérieur = pourraient s 'expliquer
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eux-mêmes autrement que par l'existence d'un mycoplasma .
C'est ainsi qu'on peut se demander si les graines ne portaien t
pas des groupes de spores dont nous savons maintenant que l a
faculté germinative peut se conserver plus ou moins long-
temps . Zukal, sur des matériaux envoyés par Eriksson, e t
Eriksson lui-même, ont trouvé du mycélium et des spores d e
rouille jaune dans les téguments du blé et de l'orge : 7ukal
émet l'opinion qu'il serait bien possible que le mycelium péné-
trât des téguments de la semence dans la plantule et infestâ t
celle-ci, ce qui expliquerait les résultats positifs obtenus . Zach
(1910) a trouvé une sorte de mycelium dans l'intérieur mêm e
de plusieurs ovaires d'un épi d'orge rouillé par Puccinia glu-
rnarum ; ces ovaires étaient encore complètement enfermé s
dans les glumes de l'épi, et l'épi lui-même dans sa bractée .
Zach pense que c'est là le mycelium de la rouille - ce qui n e
paraît pas d'ailleurs évident - et suppose qu'il n'a pu arrive r
dans l'ovaire que par le moyen du chaume . Cette conclusio n
nous paraît également incertaine, car cette rouille, qui vit
très bien sur les glumes et les bractées, ne pourrait-elle, dè s
lors, traverser leurs jeunes tissus et arriver ainsi jusqu' à
l'ovaire P D'autre part, les petits animaux, comme les sortes
d'anguillules rouges qui pullulent sur la plante au moment
même de la maturité des urédospores, ne peuvent-ils pas s'in-
sinuer entre les diverses enveloppes jusqu'à l'ovaire et le con-
taminerP Quoi qu'il en soit, il paraît probable que des graines
ou des ovaires puissent être contaminés ; ces graines pourraien t
alors propager la rouille dans des cas fort rares, d'une faço n
tout à fait différente de celle qu'invoque Eriksson . A cela, ce
savant répond qu'il n'a jamais pu constater de mycelium e n
dehors de celui qui constitue les taches très circonscrites, alors
qu'on en devrait trouver dans toute la plante si la maladie pro-
venait d'un mycelium de la graine .

Examen de la théorie du mycoplasma
au point de vue cytologique .

Personne n'a pu constater l'existence du mycoplasma en de-
hors d'Eriksson, qui convenait lui-même, pendant plusieurs
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années, qu'il était hypothétique et encore indécelable par le s
moyens dont disposait la technique . Il a pensé cependant plu s
récemment être arrivé à le colorer, après avoir travaillé en col-
laboration avec un histologiste, le Dr G. Tischler, de Heidel-
berg (1 904) . Sa technique est la suivante : les matériaux, con-
sistant en feuilles, pailles et épis de plusieurs variétés de blé ,
étaient recueillis en diverses saisons et à divers états de dévelop-
pement ; ils étaient fixés pour la plupart au Flemming, mais
quelquefois avec la liqueur de Hermann ou le Merkel, ou dans
l'alcool absolu ; les inclusions à la paraffine étaient pratiquée s
par les procédés usuels et les colorations faites le plus souven t
avec la safranine - violet de gentiane - orange de Flemming ,
mais aussi avec l'hématoxyline-alun-férique de Heidenhain o u
avec le vert de méthyle fuchsine . Avec le premier colorant ,
les cellules à mycoplasma prendraient une belle teinte violet
clair qui permettrait de les distinguer . Dans des recherches
plus récentes .(1904, 1905), Eriksson a cru étayer plus forte -
ment son hypothèse en constatant la présence dans le réticu-
lum du mycoplasma, au début de l'apparition des taches, de
petits corps sphériques, entourés d'une auréole plus claire e t
de tailles variables, prenant fortement les colorants . Ce se-
raient, suivant lui, des noyaux et des nucléoles de ce myco-
plasma . Nous avons nous-mêmes (1911 a) toujours rencontré sur
le bord des taches, là où devait s'organiser le mycoplasma, d e
nombreux corps analogues à ceux que décrit Eriksson, et nou s
avons facilement reconnu qu'il s'agissait là de u corpuscules
métachromatiques » que des études antérieures nous avaien t
appris à distinguer fréquemment, et que les auteurs ont si
souvent confondus avec les noyaux . Comment ces corpuscule s
se trouvent-ils épars dans les cellules de l'hôte P Tout simple -
ment par le fait de la dégénérescence des filaments mycéliens
qui les contenaient, laquelle les atteint précisément dans cett e
zone limitante où la lutte est active entre les cellules envahies e t
l'envahisseur . Les filaments qui succombent perdent leur mem-
brane et déversent leur contenu dans les cellules, les corps méta -
chromatiques subsistent un temps plus ou moins long (1911 b) .
Telle est, suivant nous, l'origine de ces nuclei dont l'existence
serait pour Eriksson une preuve irréfragable de la réalité du
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mycoplasma . Quant à l'assimilation que croit devoir fair e
Zach, dans un travail dont nous reparlerons, de ses « corp s
d'excrétion » avec les nuclei en question, nous pensons, comme
Eriksson, qu'elle n'est pas fondée : ces corps sont relativemen t
gros et de forme irrégulière, ce qui n'est pas le cas des nuclei ;
Eriksson dit les avoir rencontrés, mais à des stades plus avan-
cés que ceux qu'il a décrits lui-même .

C'est au stade suivant qu'apparaissaient les « corpuscule s
spéciaux » qui étaient l'origine du protomycélium ; mais nous
avons vu qu'à la suite des observations de Marshall Ward et
de Klebahn, Eriksson les considère comme des suçoirs endo-
gènes que laisserait le mycoplasma lorsqu'il passe dans les ca-
vités intercellulaires pour y former le protomycélium et le my-
célium ; mais nous avons vu aussi que Ward et Klebahn ne
leur accordent d'autre valeur que celle de suçoirs exogènes ana-
logues à ceux que produisent, dans les . cellules de l'hôte, les
hyphes intercellulaires de beaucoup de champignons parasites ,
et qui ne sont d'ailleurs par rares chez les Urédinées . Ils consta-
tent que ces suçoirs ont toujours une membrane, ce qui est
bien la négation du mycoplasma .

On doit regretter qu'Eriksson n'ait pas plus souvent et plu s
complètement figuré les faits cytologiques qu'il décrit ; ses
premières descriptions du mycoplasma datent de 1897, mais i l
ne paraît aucune figure avant 1901-02, et bien sommaires . Il
n'existe pas encore, à notre connaissance, de représentation de
ses nuclei mycoplasmatiques . Zach (1910), comme nous le ver-
rons plus loin, a complètement repris l'étude de la rouille ;
non seulement il ne vérifie pas les faits annoncés, mais encor e
il arrive à des conclusions très différentes . Enfin, M. Ward
formule un reproche qui paraît fort justifié : pourquoi Eriks-
son n'a-t-il pas comparé les caractères cytologiques des tache s
provenant d'une infection primaire (et par conséquent d'ori-
gine mycoplasmatique, d'après sa théorie) avec ceux d'autre s
taches d'origine secondaire (et telles que des coupes en série s
permettent de retrouver le filament germinatif infectant dan s
l'orifice d'un stomate ; il eût été ainsi assuré de voir s'il y avai t
ou non des différences entre les deux cas .
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Eriksson a répondu à Ward et à Zach que les différence s
existant entre leurs observations et les siennes tiennent à ce
qu'ils ont décrit les caractères d'infection secondaire (par ger-
mes externes) et non d'infection primaire (par mycoplasma) ,
mais n'aurait-il pas dû lui-même établir les différences entr e
les deux cas P Zach, dit-il encore, n'a pu voir le stade myco-
plasmatique, qui est très localisé au pourtour immédiat de l a
tache, il a étudié surtout le milieu de celle-ci et le stade pseudo-
parenchyme du champignon .

Critique de l'argument
tiré de l'existence de cas analogues .

Eriksson a voulu asseoir la vraisemblance de son myco-
plasma sur l'existence de cas analogues, car « il semble bie n
difficile d'admettre que des champignons hautement différen-
ciés, comme les Urédinales, puissent présenter une forme auss i
réduite que les « Monères » et même plus encore (I) », mais c e
moyen ne semble pas avoir été heureux. Il invoque le cas de pa-
rasites intracellulaires : Plasiniodiophora de Woronin ou Pseu-
docommis de différents auteurs. Mais Nawaschin a montré
que l'amibe du premier est toujours parfaitement distinct du
cytoplasma des cellules de l'hôte ; quant au second, son exis-
tence, niée par Prillieux, v . Tubeuf, et définitivement repous -
Fée par Ducomet, n'est plus admise par personne ; le soi-disant
Pseudocommis correspond à des apparences particulières d u
cytoplasma tué par diverses causes, ce n'est qu'un épiphéno-
mène .

Eriksson maintient la théorie du mycoplasma .

Quels que soient les arguments opposés à la théorie, Eriksso n
la maintient énergiquement(191o) (2) et vient d'en faire de nou -

(i) R . Maire (fg'1) . Ce savant fait une critique, de forme très modérée ,
de la théorie du Mycoplasma, p . 14o-142 .

(2) Par exemple dans : F. Zach's cytologische Untersuchungen liber di e
Rostflecken des Getreides und die Mycoplasmatheorie von Prof . J . Eriksso n
(Sitzungsb . der K. Ak. d. Wissenschaften, Wien, çio, p . io43-zo5i),
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velles applications pour expliquer les ravages persistants de l a
rouille américaine des Groseilliers en Europe, et surtout à propo s
de la rouille des mauves (Puccinia Malvacearum Mont.) (r) .
Comme on le sait, cette rouille autoïque ne produit que des téleu-
tospores. La propagation à des grandes distances a lieu à l'aid e
des graines malades . L 'hivernage ne se fait ni par des spore s
hivernantes, ni par un mycélium persistant dans des feuille s
ou des bourgeons passant eux-mêmes l'hiver, mais bien dans de
tels bourgeons sous une forme plasmatique (mycoplasma) . Ce
mycoplasma donnera sur les feuilles une fois développées une
éruption primaire à laquelle succéderont les éruptions secon-
daires provenant de l'infection par des spores . Les pustules des
éruptions automnales donnent des spores qui, tout en étan t
morphologiquement semblables, évoluent de façons différen-
tes : les unes ont la germination normale des téleutospores ,
les autres donnent de longs filaments minces et droits qui désa-
grègent leurs articulations terminales en conidies, celles-ci con-
taminent l'hôte en déversant leur contenu qui pénètre comm e
une masse plasmatique dans les cellules de l'hôte et passe
ensuite de cellules en cellules pour envahir la plante tout
entière et y vivre d'une vie mycoplasmatique . Le champi -
gnon n'en sortira que peu de temps avant la formation de s
pustules ; pour cela, la substance fongique latente se conden-
sera autour de nucléoles, il se formera des corps pyriforme s
dont la pointe aboutira à la paroi par laquelle elle se fraier a
un passage vers les espaces intercellulaires pour s'y organise r
en jeune filament. Ces phénomènes se passent simultané-
ment dans un grand nombre de cellules contiguës . Comme
on le voit, c'est la théorie du mycoplasma avec ce fait nou-
veau qu'on assiste au passage du stade filamenteux au stad e
monère . De tels phénomènes ne correspondent à rien de conn u
chez les Urédinales .

Théorie phagocytaire de Zach 8 .

A la suite de recherches sur les mycorhizes qui l'avaien t

(r) C . R . Ac. Sc ., Tg juin 191r .

(z) Cytologische Untersuchungen an den RostRecken des Getreides und
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conduit à admettre les idées de N . Bernard sur la phago-
cytose chez les végétaux, Zach, de Vienne, a recherché s'i l
n'existait chez les Urédinées un processus analogue ré,sultant .
de la lutte entre le parasite et les cellules de l'hôte . Il pense
l'y avoir effectivement rencontré ; les faits qu'il décrit et figure
abondamment présentent trop de nouveauté pour qu'il n'ai t
pas lui-même le désir de les voir vérifier . Les matériaux, fixés a u
Merkel, sont conservés dans l'alcool à 75 % ; la rouille jaune ,
après le Merkel était simplement conservée dans l'eau ; les
premiers matériaux étaient coupés à la main ou au microtome ,
les seconds seulement à la main (pour éviter tout passage dans
l'alcool) . Les coupes de ceux-ci étaient colorées surtout ave c
l'éosine, la fuchsine phénique très diluée et particulièremen t
la safranine-aniline . Pour les coupes au microtome, la fuchsine
phéniquée de Ziehl a été employée exclusivement, elle teint e
assez facilement les éléments plasmatiques (après lavage à l'al-
cool), mais, en revanche, laisse apparaître avec la plus grande
netteté les hyphes intercellulaires et les « corps d'excrétion » .
Il observe dans les cellules du bord des taches que les noyau x
cellulaires sont fortement hypertrophiés et remplis par de s
filaments ramifiés que l'on pourrait prendre pour le résea u
chromatique si beaucoup ne s'échappaient hors de lui, attei-
gnant parfois la paroi cellulaire . Ce sont les hyphes du cham-
pignon qui, ayant traversé la membrane, ont envahi le noyau .
Le protoplasma cellulaire se colore fortement à ce moment .
Les filaments intra-nucléaires perdent bientôt de leur netteté ,
ils paraissent se gonfler et se mélanger les uns aux autres, pre-
nant alors l'aspect de grains de chromatine, ils se résolvent
enfin en un corps complètement amorphe que Zach considère
comme un corps d'excrétion nucléaire « Kern-Exkretkirper » ;
à côté de lui, d'autres masses de mycélium s'agglomèrent plu s
ou moins complètement dans le cytoplasma, formant de nou-
veaux corps d'excrétion d'où irradient des filaments, reste s
d'hyphes, ayant conservé leur individualité . Ces corps seront
progressivement digérés et dissous, et, suivant que les fila -

die Mycoplasmatheorie J . Eriksson's, mit 2 Taf . (Stizungsb . K . Akad. Wiss . ,
Wien, CXIX, p . 307-330, 1910) .
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ments eux-mêmes auront plus ou moins subi cette action, o n
pourra en observer des vestiges à l'état de bâtonnets plus o u
moins courts et bactériformes, puis ponctiformes ; finalement ,
la liquéfaction devient totale . Ces apparences de bactéries sont
semblables, d'après Zach, à ce qui a été décrit comme vérita-
bles bactéries dans les racines tubercules d'aunes et d'Elea-
gnus . Zach fait un parallèle entre ces divers stades et ceux que
décrit Eriksson dans l 'évolution du mycoplasma et s'efforce d e
les identifier . Il retrouve l'hypertrophie du noyau, l'aspect et
la colorabilité du cytoplasma, la formation des nucléole s
plasmatiques, lesquels seraient ses « corps d'excrétion » ;
nous avons dit plus haut que cette assimilation ne saurait êtr e
admise . Lorsque les corps d'excrétion se trouvent en relation
avec la paroi par un filament subsistant, on aurait les Endo-
haustorien d'Eriksson que Klebahn et Ward ont décrits, d'autr e
part, comme les suçoirs du champignon ; cette identification ne
saurait non plus être adoptée .

Sur le degré de nocivité des Rouilles .

Ayant admis la théorie phagocytaire, Zach soulève l'intéres-
sante question de l'influence de la rouille sur le rendemen t
des plantes attaquées .

La phagocytose des végétaux chez les Orchidées (N . Ber-
nard), dans les racines courtes des Sempervivum, dans les ra-
cines renflées des aunes et des Eleagnus (Zach), chez beaucoup
de mycorhizes, présente les caractères d'une association sym-
biotique qui profite particulièrement à l'hôte, puisqu'il s'enri-
chit, à certains moments, du produit de la digestion du cham-
pignon. Pourquoi un champignon, qui a ici les caractère s
d'une symbiose, n'aurait-il pas la même signification dans l e
'cas des rouilles? Assurément, les ' plantes pâtissent de l'at-
taque du champignon les éléments assimilateurs que re-
présentent les corps chlorophylliens sont localement détruits ,
mais le mal qui en résulte ne saurait être bien considérable ,
attendu que l'attaque générale de la plante n'est pas la règl e
et peut-être pourrait-on invoquer des phénomènes de sup-
pléance. En fait, il est des cas où le rendement de champs
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rouillés n'est guère modifié, comme Sorauer l 'a particulière-
ment constaté (1) . S'il arrive cependant trop souvent que l a
récolte soit gravement compromise, cela ne résulterait point
du fait du champignon, mais des conditions intrinsèques d e
la plante et des mauvaises conditions extérieures qui amène-
raient, certaines années, une végétation défectueuse des cé-
réales en même temps que l'invasion des rouilles . Comme on
le voit, celles-ci ne seraient point la cause du mal, mais bien
un effet, de telle sorte que le rendement serait aussi (ou pres-
que aussi) défectueux si ladite rouille n'était pas présente .
Il y a là, assurément, une manière de voir originale et qui mé-
rite d'être étudiée .

Conclusions.

Nous avons dû passer sous silence beaucoup de points inté-
ressants soulevés par la question complexe de la propagatio n
des rouilles, sujet aussi important au point de vue de la Bio-
gique générale qu'au point de vue agronomique, nous espé-
rons cependant avoir mis suffisamment en relief quelque s
observations importantes, au premier rang desquelles l'incer-
titude de beaucoup de nos connaissances et la nécessité de
poursuivre cette étude .

S'il faut rendre un éclatant hommage au savant suédoi s
J . Eriksson dont les travaux, poursuivis pendant bien des
années, ont renouvelé la face de la question en établissant l a
pérennité des espèces dites hétéroïques sur un certain nombr e
de céréales, en accumulant une très grande quantité d'obser-
vations et en suscitant de nombreuses recherches, du moin s
semble-t-il que l'on ne puisse adopter la transmission par
germe interne, dont il s'est fait le promoteur et l'ardent défen-
seur . Nous croyons avoir montré que cette théorie n'est pa s
nécessaire et que la contamination par germes externes es t
suffisante, même 'en n'admettant plus l'hétérécie obligatoire ,
comme l'entendait de Bary . Il apparaît de plus en plus certai n

(s) Il résulte des recherches de Snyder (igo5), que les grains de bl é
rouillé sont plus riches en protéides, en cellulose et en cendres que le s
grains de blé sain ; la paille de blé rouillé est également plus riche en ,pro-
téides que la paille de blé sain (cité par R . Maire, sgii) .
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que la rouille peut se propager d'année en année par diver s
moyens, au nombre desquels nous ne rappellerons ici que l a
pérennité des urédospores . L'examen cytologique des phéno-
mènes qui se passent entre le parasite et l'hôte, bien qu'in-
complètement étudiés, ne vérifie pas l'existence du myco-
plasma et permet d'interpréter tout autrement ce qui a
paru en tenir lieu. Quoi qu'il en soit, le savant suédois main -
tient son hypothèse du mycoplasma et en fait de nouvelle s
applications .

Enfin, les questions de spécialisation du parasitisme, de l a
réceptivité et de l'immunité, de la théorie phagocytaire et sym-
biotique, de la nocivité des rouilles, constituent autant de sujets
d'un intérêt de premier ordre dont il y a lieu de continuer
l'étude .

L'Agriculture doit devenir de plus en plus scientifique pou r
se mettre au niveau des exigences économiques, or, nulle
question n'est plus pressante à ce point de vue que la lutt e
contre la rouille des Céréales . C'est ce qu'ont bien compri s
des pays comme la Suède, l'Australie, les Etats-Unis, en con -
sentant pour leur étude des sacrifices pécuniaires . L'oeuvre
n'est point achevée, les récentes découvertes ont soulevé un e
foule de points obscurs dans une question qui paraissait toute
simple, la lumière en se levant a projeté de grandes ombres
et les savants sont en désaccord sur beaucoup de points im-
portants . L'étude d'un tel sujet ne peut être poursuivie d'un e
façon vraiment efficace qu'à l'aide de puissants moyens qu ' i l
importe de fournir aux chercheurs .

J. BEAUVERIE,
Chargé d'un cours de botanique appliqué e

à la Faculté des sciences de Lyon .
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