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RÉSUMÉ L’ochracine (= melléine) est une phytotoxine produite par Septoria nodorum qui provoque une diminution de
l’assimilation photosynthétique et une augmentation de la résistance stomatique. Afin de rechercher quel est

Ochracine, le site primaire de son action, l’effet de la toxine sur les stomates des feuilles de blé et de Pelargonium a été
Phytotoxine, analysé. Il apparaît que son action directe sur les stomates n’est pas significative et que l’ochracine agit
Stomates, probablement sur les stomates en inhibant l’assimilation du C02.
Septoria nodorum,
Blé,
Pelargonium x horto-
rum.

SUMMARY Mechanism of depressive action of ochraein, a phytotoxin produced by Septoria nodorum, on
stomatal opening in wheat seedlings and Pelargonium x hortorum leaves

Ochracin, 
0 h 

. 

( II’)’ h 
. 

d d b 5 
. 

d h’ h. h’b’ h h. d .Phytotoxin, Ochracin (mellein) is a phytotoxin produced by Septoria nodorum which inhibits photosynthesis and increases
Stomata, stomatal resistance. To determine its primary site of action, the effect of the phytotoxin on wheat and

Septoria nodorum, Pelargonium stomata was analysed. Direct action on stomata seems not to be significant, and ochracin may
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affect stomatal behaviour indirectly, by inhibiting C02 assimilation.

Pelargonium x horto-
rum.

I. INTRODUCTION

L’infection d’une plante par un champignon parasite se
traduit souvent par une modification des échanges gazeux
en relation avec la prolifération des hyphes dans le méso-
phylle et les chambres stomatiques et par des troubles

métaboliques liés à l’action de substances toxiques émises
par le parasite. La septoriose du blé, Triticum aestivum L.,
causé par Septoria nodorum Berk. se caractérise par
des nécroses des parties aériennes de la plante et par des
pertes de rendement importantes (SHIP’roN et al., 1971).
L’accumulation de matière sèche dans le grain est fortement
affectée par les attaques de ce parasite (TItoTTET et al.,
1975). En 1968, SCHAREN & TAYLOR ont montré que
l’assimilation nette de CO, est diminuée lors d’une infection
par le parasite. L’action d’une infection de S. nodorum sur
la transpiration a été confirmée par VAN DER WALL &
COWAN (1974). BOUSQUET & SKAJENNIKOFF (1974) ont

isolé une toxine, appelée ochracine (melleine) par DEVYS et

al. (1974) et montré qu’elle augmente la résistance stomati-
que (BousQUeT et al., 1976) et diminue l’assimilation de
C02 (BOUSQUET et al., 1977) lorsqu’elle est appliquée aux
racines de plantules de blé.

Cette action du parasite sur la plante hôte a déjà été
signalée. PRIEHttADNY (1979) enregistre sur l’orge infectée
par Erysiphe graminis une altération du rapport eau absor-
bée/transpiration nocturne. D’autre part, AYRES &
ZADOKS (1979), sur le même matériel, ont confirmé ces
travaux en montrant que la fermeture stomatique nocturne
était incomplète et ont mis en évidence une action dépres-
sive du parasite sur les stomates (25 p. 100 de l’ouverture
maximale) en présence de lumière.
Ces faits convergents nous ont conduits dans un premier

temps à retenir 2 hypothèses pour tenter d’analyser les
manifestations toxiques de l’ochracine :

1) La toxine agit directement sur les mouvements des



stomates à la lumière provoquant leur fermeture et par voie
de conséquence une diminution des échanges gazeux et une
baisse de l’assimilation photosynthétique ;

2) La toxine exerce ses effets sur les stomates de manière
indirecte en inhibant l’absorption de l’eau par les racines.
Dans ce cas la fermeture stomatique n’est qu’une consé-
quence de l’altération du bilan hydrique.
Pour examiner ces 2 hypothèses nous nous proposons :
- dans une première partie d’étudier le rôle éventuel de

l’ochracine sur les mouvements des stomates de 2 espèces
végétales, Pelargonium x hortorum, (cv « Jardin des Plan-
tes ») et Triticum aestivum (cv « Etoile de Choisy ») par une
méthode porométrique fine qui permet de mesurer les
vitesses des mouvements et le degré d’ouverture des sto-
mates ;
- dans une seconde partie d’analyser le rôle éventuel de

la toxine sur les mouvements de l’eau dans la plante en
comparant les potentiels hydriques foliaires et les teneurs en
eau de plantes traitées et de plantes témoins.

II. MATÉRIEL ET MÉTHODES

A. Préparation du matériel végétal

Les plants de Pelargonium, issus de boutures, sont

cultivés en serre sur tourbe irriguée par de la solution
nutritive équilibrée. La période d’éclairement est de 16 h.
Les caryopses de blé sont mis à germer sur de la

vermiculite humidifiée par la solution nutritive précitée. La
période d’éclairement est de 14 h et la température
d’environ 20 °C, selon les conditions déjà employées par
BOUSQUET et al. (1977).

B. Mesure du degré d’ouverture stomatique. Méthode
porométrique

Le degré d’ouverture des stomates et les vitesses des
mouvements stomatiques sont mesurés par la méthode
décrite par LouGUET (1965) au moyen d’une chambre

porométrique utilisant la diffusion de l’hydrogène. Le

protocole expérimental que nous avons suivi est celui mis au
point par LOUGUET & ÏHELUER (1976).

C. Mode d’utilisation de l’ochracine pour les études

porométriques

1. Préparation des solutions d’ochracine

L’ochracine, purifiée selon la technique de BousQUET &
SKAJENNIKOFF (1974), peu soluble en milieux aqueux, doit
être préalablement dissoute dans quelques gouttes d’un
solvant organique miscible à l’eau. L’éthanol et la diméthyl-
formamide (D.M.F.) ont été utilisés à la concentration
finale de 2,5 p. 100 v/v. La D.M.F. dissout plus facilement
les gaz que la solution éthanolique. Un dégazage préalable
des solutions de D.M.F. est donc nécessaire avant leur

absorption par le pétiole afin d’éviter tout risque d’embolie
gazeuse dans le système vasculaire de la plante.

L’ochracine 1,2 mM a été généralement utilisée selon le
protocole décrit par BousQUET et al. (1977). En l’absence
d’effets à 1,2 mM, nous avons quelquefois doublé cette

concentration.

Liste des symboles utilisés dans les figures
Une flèche dirigée vers l’axe des temps indique le moment précis de
l’intervention expérimentale.
The arrows show the exact times of experimental action.

SPI H20 : Section du pétiole ou de la feuille et immersion dans
l’eau.

Cutting of Icaf stalk or leaf lamina and feeding with
water.

S P I OC : Section du pétiole ou de la feuille et immersion dans la
solution d’ochracine.

Cutting of Icaf stalk or leaf lamina and feeding with
ochracin solution.

OC, H,O, Fourniture de la solution considérée (ochracine, eau,
D.M.F., eau + D.M.F., eau + éthanol).
EtOH Fccding with corresponding solution (ochracin, water,

water + D.M.F., water + ethanol).
A S : Air du courant de balayage : air sec.

Dry air flow in poromctric chamber.
+ col : Rétablissement du CO, dans l’air du courant de

balayage (teneur normale 320 ppm).
Air flow with atmospheric concentration of CO= (320
PPm)!

- col : Suppression du CO, dans l’air du courant de balayage.
Air flow without Col.

+ E : Fourniture de lumière.

Light on.
- E : Suppression de la lumière (obscurité).

Light off.
x rr : Degré d’ouverture des stomates en cm = porosité

moyenne de la feuille.
Stomatal aperture in cm = average porosity of the
leaf.

H : Heure légale.
Time of day (G.M.T. + 1).

mM : Molarité exprimée en millimoles. 1-’. ’.

Molarity in millimole. 1-1.



2. Modalités de la fourniture des solutions d’ochracine

a) Sur Pelargonium (fig. 1)
Le pétiole est sectionné et immergé dans l’eau lorsque les

stomates sont fermés (air sec normal, à l’obscurité). On
provoque ensuite leur ouverture en éclairant et en suppri-
mant simultanément le gaz carbonique dans l’air.
Lorsque l’ouverture maximale est atteinte, on remplace

rapidement l’eau par une solution témoin (eau + D.M.F.
ou eau + éthanol à 2,5 p. 100 v/v) sans toxine ou par une
solution de toxine. On laisse ensuite les feuilles absorber les
solutions pendant un temps déterminé selon LOUGUET &
THELLIER (1976) de manière à estimer la quantité de toxine
absorbée par la feuille, puis l’eau est fournie à nouveau. On
provoque la fermeture puis la réouverture des stomates
dans les conditions précitées.

b) Sur T. aestivum

Dans une première méthode (fig. 1), on immerge le bas
des feuilles sectionnées à l’obscurité, lorsque les stomates
sont fermés, dans la solution témoin ou dans celle contenant
la toxine à la différence du protocole précédemment décrit.
Cette procédure permet d’éviter la formation des bulles
d’air qui se produisent au niveau de la section chez le blé si
la substitution a lieu au stade stomates ouverts. Le balayage
par de l’air sec dépourvu de gaz carbonique permet
d’obtenir l’ouverture stomatiquc maximale.
Dans un deuxième type d’expériences, l’ochracine est

appliquée à la plante entière par irrigation suivant le

protocole décrit par BOUSQUET et al. (1977). Cette méthode
permet de conserver les feuilles sur pied, l’ochracine étant
apportée aux racines.
Le jour qui précède l’expérimentation, pour chaque

feuille étudiée et avant la fourniture de toxine, on mesure
les vitesses d’ouverture et de fermeture ainsi que le degré
maximal d’ouverture des stomates. Ces valeurs serviront de
témoin et l’effet éventuel de la toxine sera exprimé en
p. 100 des valeurs mesurées sur la même feuille avant la
fourniture de la toxine.

Puis on irrigue les plantes avec des solutions d’eau,
d’ochracine ou d’éthanol dilué à 2,5 p. 100 v/v (témoin
alcool). Les jours suivants, on applique le protocole
d’arrosage décrit dans le tableau 1 et on suit la cinétique
d’ouverture et de fermeture des stomates de chacune des

plantes traitées.

D. Mode d’utilisation de l’ochracine pour les mesures de

potentiel hydrique foliaire

1. Préparation du matériel végétal
Les traitements par l’ochracine se font au niveau du

système racinaire. A partir du 101 j de développement
(stade 1 feuille), 7 apports de toxine par arrosage sont faits
à la fréquence d’un tous les 3 j. Au cours des 2 j entre les
traitements, nous apportons de la solution nutritive. La
solution de toxine ou la solution nutritive sont fournies

jusqu’à saturation complète du sol. (BOUSQUET et al.,
1977).

2. Mesure du potentiel hydrique (Ç)
Le potentiel hydrique des feuilles est mesuré avec une

chambre à pression réalisée sur le principe de celle décrite
par SCHOLANDER et al. (1964).

3. Mesure du contenu en eau

Les mêmes feuilles sont utilisées pour les mesures de
teneur en eau. Les résultats sont exprimés en pourcentage
par rapport au poids de matière fraîche. Les intervalles de
confiance pour les moyennes du potentiel hydrique (!) et
les pourcentages sont calculés au seuil P = 0,05.

III. RÉSULTATS

A. Effets de l’ochracine sur les mouvements stomatiques

Les courbes des figures 2, 3 et 4 sont des courbes réelles
représentatives du comportement moyen des stomates. Les
mêmes expériences répétées plusieurs fois (5 au minimum)
donnent des résultats qui, en valeur absolue, ne sont pas
tous égaux. Ceci est dû à la variabilité naturelle des
stomates qui peut être élevée. Cependant le nombre d’essais
permet de dégager des tendances et les courbes choisies
illustrent donc le comportement stomatique moyen observé
lors des différentes manipulations.

Les valeurs maximales de l’ouverture stomatique (1T) ne
doivent pas être comparées entre elles sur les figures 2 et 3
mais par rapport aux valeurs 1T obtenues la veille de l’apport
de toxine sur les mêmes feuilles non traitées. Les variations
de 1T reflètent la variabilité normale du degré d’ouverture
des stomates chez Pelargonium (LOUGUET, 1971).

1. Pelargonium

a) Ochracine dissoute dans la D.M.F.

La solution d’ochracine appliquée pendant plus de 2 h ne
provoque pas de fermeture des stomates (fig. 2). De plus, le
mouvement de réouverture ne semble pas affecté. Le
témoin D.M.F. permet de s’assurer de l’absence d’effets de
cette substance sur les stomates dans le temps de l’expé-
rience. Cependant son emploi provoque l’apparition de
nécroses dès le jour qui suit son application.

Enfin, aucun effet n’a pu être enregistré lorsqu’on fournit
l’ochracine pendant des temps plus longs (4 h).

b) Ochracine dissoute dans l’éthanol

La solution d’ochracine a été appliquée pendant 3 h à
pleine ouverture. On ne peut déceler aucun effet ni de

l’éthanol, ni de la toxine sur les mouvements d’ouverture et
de fermeture (fig. 3).



2. T. aestivum

a) Cas des feuilles sectionnées (fig. 4)
La solution d’ochracine a été fournie à la feuille pendant

plus de 5 h en conditions d’ouverture des stomates

(lumière + air sec dépourvu de gaz carbonique). Ce traite-
ment n’entraîne aucune modification rapide du degré
d’ouverture stomatique. Par contre, on enregistre après une
période qui correspond à la stabilisation du degré d’ouver-
ture, 2 types de réponses : soit un surcroît d’ouverture suivi
d’une fermeture progressive, soit une fermeture progres-
sive, malgré le maintien des conditions de l’ouverture

stomatique. Nous avons choisi d’illustrer ce comportement,
avec un exemple d’ouverture suivi d’une fermeture (feuille
n° 2, fig. 4). De plus, quel que soit le comportement en
présence de lumière, il y a une inhibition de l’ouverture

après une période d’obscurité qui n’apparaît pas sur les
témoins. Ce comportement est comparable à celui observé
lors d’une insuffisance de l’alimentation en eau de la feuille

qui pourrait être provoquée par une obturation très progres-
sive des vaisseaux du xylème. On observe également une
déformation des feuilles et l’apparition de nécroses entre les
nervures.

A l’appui de cette hypothèse, on remarque que la feuille
est desséchée localement au niveau des entrées et des sorties
du courant de balayage gazeux du poromètre. Une étude de
l’état hydrique des feuilles est donc nécessaire. Elle fait

l’objet de la 2&dquo; partie de ce travail.

Les variations rapides du degré d’ouverture des stomates
de la feuille Témoin alcool sont parfois observées sur des
feuilles attachées à la plante et ne sont donc vraisemblable-
ment pas dues à la présence de l’alcool.



On ne peut donc mettre en évidence dans nos conditions

expérimentales d’effet direct et immédiat de l’ochracine sur
le mouvement des stomates de b!é ; il s’agit plutôt d’effets à
long terme.

b) Irrigation des plantes par une solution d’ochracine
(tabl. 2)

Après application d’ochracine on observe au cours du
temps :
- une capacité d’atteindre le degré maximal d’ouverture

qui est conservée sur les plantes traitées une fois pendant les
4 premiers jours. Par contre, les plantes traitées 3 fois
accusent une légère diminution ;
- une diminution sensible des vitesses d’ouverture des

stomates comparativement au témoin alcool ;
- une diminution des vitesses de fermeture des stomates

identique à celle du témoin sur les plants de blé traités.

B. Effets de l’ochracine sur le potentiel hydrique et la
teneur en eau des feuilles de plantules de blé (tabl. 3)

Les valeurs sont des moyennes de plusieurs mesures. Les
intervalles de confiance sont indiqués au seuil P = 0,05.
On ne peut mettre en évidence des variations significati-

ves entre les lots traités et les lots témoins pour les

potentiels hydriques comme pour les contenus en eau des
limbes foliaires. De plus, il n’existe pas, semble-t-il, de
relation entre l’âge de la feuille et sa sensibilité à l’ochra-
cine. Il n’y a pas d’effet sur les racines non plus.
Tous ces résultats convergent pour infirmer l’hypothèse

d’une action de l’ochracine sur le bilan hydrique de la plante
consécutive à une éventuelle diminution des capacités
d’absorption de l’eau du système racinaire.

IV. DISCUSSION

A. Ochracine et mouvements stomatiques

L’ochracine fournie directement aux feuilles, tant sur

Pelargonium que sur blé, a des effets très modérés sur le
degré d’ouverture stomatique et les vitesses des mouve-
ments d’ouverture des stomates.
Sur blé, l’irrigation des racines par une solution de toxine

entraîne une légère diminution des degrés d’ouverture et
des vitesses d’ouverture des feuilles maintenues sur pied.
Deux raisons peuvent être invoquées pour tenter d’inter-

préter ces faits expérimentaux :
Dans le cas des feuilles sectionnées et alimentées par la

toxine, l’absence d’effets immédiats peut être expliquée :
- par l’insuffisance de pénétration de la toxine dans les

cellules stomatiques. La toxine migre-t-elle dans la feuille ?
Dans l’affirmative, pénètre-t-elle dans les stomates ? Et si

oui, en quelle quantité ?
- par l’absence d’effets de l’ochracine après son absorp-

tion.

Dans le cas des plantes sur pied, la toxine est fournie par
irrigation aux racines. On peut penser que l’effet sur la
résistance stomatique décrit par BOUSQUET et al. (1976) est
le résultat d’une action indirecte, par diminution de la
fourniture d’eau consécutive à une inhibition de l’absorp-
tion racinaire.

B. Ochracine et potentiel hydrique

Les mesures de potentiel hydrique foliaire et de contenu
en eau conduites sur des plantes irriguées 7 fois par la
solution toxique montrent que le bilan hydrique n’est pas
significativement modifié, ce qui pourrait expliquer l’ab-
sence de réponse des stomates.

Les 2 hypothèses que nous avons émises ne sont donc pas
vérifiées. Or BOUSQUET et al. (1977) ont enregistré une
baisse de l’activité photosynthétique qu’ils ont attribuée à
une augmentation de la résistance stomatique. L’ochracine
n’agissant ni directement sur les stomates, ni sur le transit de
l’eau dans la plante, on ne peut raisonnablement invoquer
qu’une action de cette substance sur la structure ou sur le
fonctionnement de l’appareil photosynthétique.
Cet aspect particulier de l’activité de l’ochracine est

analysé par BETHENOD et al. (1981) et discuté en fonction
des hypothèses émises par WONG et al. (1979).
En dernier lieu, si nos résultats semblent en désaccord

avec certaines données bibliographiques, il convient de

signaler que nous avons expérimenté avec l’ochracine



purifiée et non avec des feuilles parasitées, comme on le
décrit généralement.
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