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Résumé 

Les conséquences de l'emploi de résistances  spécifiques  dans  une  population  hôte 
peu  diversifiée sont illustrées par l'évolution de la diversité  et de la complexité des 
races de parasites  aériens : l'oïdium de l'orge  et la rouille  jaune du blé/ au cours de 
huit années  en  France.  L'introduction de nouveaux gènes de résisfance  spécifique 
dans la population-hôfe  entraîne la sélecfion de races  d'oïdium  diverses  et  peu 
complexes, à l'inverse de la rouille  jaune qui différencie très  peu de races  mais  plus 
complexes. La population  d'oïdium est flexible, elle évolue  au  cours de la saison en 
réponse à l'absence de résistance  spécifique  dans les  variétés  d'hiver de même qu'à 
leur  présence  dans les variétés de printemps. _ _  Pour  ce  pathosystème,  le  recyclage de 
gènes de résistance  surmontés  après  quelques  années de non-utilisation est  envisa- 
geable. La sélection de nouvelles  virulencës  suite à l'introduction de gènes de résis- 
tance a conduit à la recherche.  d'une  diversité au sein  d'une  culture car il est difficile 
de rassembler  dans  une même variété des  gènes de productivig élevée  et de résistan- 
ce  stable. Les mélanges de variétés  di&rant par leur  gènes de résistance  sont 
capables de réduire des  épidémies de rouille  jaune. du blé de 30 à 80 % par  rapport 
aux variétés  pures.  Ce  niveau  élevé'de  résistance  collective  s'explique par la diminu- 
tion de la densité en  hôtes  sensibles  et par l'induction de résistance par les  races aviru- 
lentes.  L'efficacité  des  mélanges  variétaux  dépend  des  caractéristiques  épidémiolo- 
giques du parasite  (capacité de sporulation,  d'infection, de dispersion), de la réparfi- 
tion de l'inoculum primaire,  de la durée de l'épidémie.  les  deux  types de résistance 
générale  et  spécifique  agissent de Façon complémentaire : la résistance  spécifique 
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filtre I'inoculum compatible et peut btre renforcke par la pr6munition, fandis que la 
r6sistance gbnkrale s'exerce indiff&-emment contre  l'ensemble des races  virulentes ef 

déploiement  infraparcellaire  de gènes de rhsistance est l'emploi de varibtés B résis- 
tances sphcifiques diffkrentes culfivkes  en  mosaïques de champs. 

conf4re un niveau de profection au niveau de chaque plante. Une alfemafive B ce 

Introduction 

Les  conséquences de  l'emploi  de  rbsistances  spécifiques dans une population-h& : 

peu  diversifi& sont  illustrées par l'6volution  de la diversith  et de la cornplexit6  des  races 
de parasites  aériens : I'o*idium de l'orge et de la rouille  iaune  du blé, au cours de huit 
annhs  en France. L'introduction  de  nouveaux ghes de rbsistance spkifique dans la 
population-h6te  entraine la sblection de races  d'o-idium  diverses  et  peu  complexes, 6 
l'inverse de la rouille  jaLne  qui  différencie très  peu de races mais  plus  complexes. La 
population  d'o'idium est  Flexible,  elle  hvolue au cours de la saison  en  rbponse à I'ab- 
sence de résistance spkieique dans lei variéths  ethiver  de mbme qu'6  leur  prbsence 
dans les  varibths de  printemps.  Pour  ce  pathosystème le recyclage de gènes de résis- 
tance  surmontés  après  quelques annks  de  non-utilisation  est  envisageuble. 

La sélection de nouvelles  virulences  suite à l'introduction  de ghes  de  rbsistance a 
conduit à la recherche  d'une  diversité  au  sein  d'une  culture car il est difficile de 
rassembler dans une même variéti? des ghes de productivité 6levk et de résistance 
stable. Les melanges  de  varibtbs dikrant par leurs  gènes de résistance sont capables 
de  &duire des  epidbmies de rouille jaune du bl6 de 30 à 86 % par rapport  aux varié- P. 

tes  pures.  Ce niveau Blevb de  résistance  collective  s'explique par la diminution de la 
densitb en h6tes  sensibles  et par l'induction  de rbsistance par les races uvirulentes. 
L'effieaeitb  des  melanges vari6taux  dépend des  caractbristiques  épidémislogiques  du 
parasite  (capacité  de  sporulation,  d'infection,  de  dispersion),  de la rbpartition  de  I'ino- 
culum  primaire,  de la durbe  de  I'épidbmie. Les deux  types  de  résistance  gbnérale  et 
spécifique  agissent  de faagon complbmentaire : la risistance  spécifique  filtre  I'inoculum 
compatible et  peut  6tre  renforcbe par la prémunition  tandis  que la rbsistance génerale 
s'exerce indifféremment  contre l'ensemble des races  virulentes  et confhre un  niveau de 
protection au niveau de chaque  plante.  Une  alternative à ce  déploiement  intraparcel- 
laire de gènes de résistance  est  l'emploi de  varietés à résistances  spkcifiques diffb- 
rentes  cultivées  en  mosa'iques  de champs. 
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Ehts épidémiologiques de  la structure  génétique  des  populations-hôtes 

Pour faire face à la variabilité des populations  parasites, nous  recherchons  des 
stratégies de  gestion des  gènes de résistance  et s'il existe  des  solutions pour une  résis- 
tance durable en  utilisant  des  gènes de résistances  spécifiques.  Nous  ne  nous  intéres- 
sons pas  uniquement au niveau  de  résistance  d'une variété  prise  individuellement, 
mais au niveau global de résistance  de  variétés  cultivées  prises  dans  leur  ensemble, 
selon leur  stratégie  d'emploi.  Une  va'riété sensible peut  être  satisfaisante si elle  est utili- 
sée avec  d'autres  variétés  résistantes  et 6 l'inverse  une  variété  identifiée  comme  résis- 
tante  peut  devenir  rapidement  inefficace suite à un gain de virulences  dans la popu- 
lation parasite. La recherche  de  stratégies  de  gestion  des  gènes  de  résistance  nécessite 
d'étudier de façon parallèle d'une part l'évolution  des  races  des  parasites  caractéri- 
sées par la complexité  et la diversité  de  leurs  spectres de virulence et  d'autre part l'évo- 
lution  de  l'intensité  de la maladie selon  les  paramètres du  cycle  infectieux.  Dans la 
première partie  de l'exposé,  I'évolution  de la population  parasite est  analysée  dans 
des  cultures  monovariétales,  ce qui correspond à la situation  en  France  et  dans la 
majorité des  pays.  Dans  ce  cas, la diversité  de la population-hôte est  organisée au 
cours  des  années, par le  remplacement  d'une  variété par une  autre. La  seconde partie 
de l'exposé analysera  un  exemple  de  diversification des  gènes de  résistance  avec  des 
variétés  cultivées  en  mélange  pour  freiner les épidémies.  Dans  ce  cas, la diversité est 
organisée  dans l'espace, à Péchelle de la parcelle.  Nous  étudierons  l'influence  de 
paramètres  épidémiologiques sur  l'efficacité  des  mélanges  et  les  contraintes agrono- 
miques  imposées par  la culture  des  variétés  en  mélange. 

L'exposé  sera  illustré  essentiellement par des  exemples de parasites  foliaires  des 
céréales : la rouille  jaune  du  blé  causée par Puccinia sfriiformis, la rouille  brune  du  blé  due 
à Puccinia recondh f. sp. fritici et  l'o*idium de  l'orge 6 Erysiphe gmminis f. sp. horde;. 

Évolution de populations  parasites  dans des monocultures 

Spectres de virulences 
Les races  sont  déterminées à l'aide d'une  gamme  d'hôtes  différentiels qui produi- 

sent  des  types  d'infection  virulents, ou  avirulents  (avec  des  variations  dans la densité 
des  nécroses et des  chloroses  et  l'intensité  de  sporulation). La réponse  des  parasites 
aux  changements  de  pression  de  sélection  varie  selon  les.  parasites. Les épidémies  de 
rouille jaune ces dix dernières  années se  sont développées  en  France  successivement 
sur  une variété  dotée du gène  de  résistance Yr7, puis  une  variété  possédant  Yr2,  et 
une  variété  ayant Yr6, enfin des  variétés  fourragères qui possèdent  Yr9.  Ces  variétés 
ont  sélectionné  les  virulences  correspondantes  dans la population  parasite. Le déclin 
de la virulence 7 suit  le retrait de Yr7,  et la fréquence  des  virulences 6 et 9 augmente 
avec  I'emblavement  des  variétés qui possèdent Yr6 et  TYr9.  Ces quatre  virulences 
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shlectionnbes  sont portbes essentiellement par six  races.  Nous  observons  une  faible 
divenit6 des races de Puccink striiformis avec le  remplacement d'une race majoritaire 
par une  autre au hr et d mesure  des  différentes  pressions  de  sélection. La complexité 
raciale est comprise  entre 5 et 8 virulences par isolat, et une  tendance 6 la complexifi- 
cation des races au  cours des annks .  

L'o'i$ium rbpond bgalement aux changements  des  pressions de seleetion  mais avec 
une  stratégie  différente. La dispersion  des  conidies dans Pair  permet  de les capturer 6 
raide d'un  pibge  mobile  et  d'bchantillonner la population  parasite 6 1'6chelle rbgio- 
nale, qui correspond 6 une  entitb  bpidbmiologique  homoghne. La rbgionalisation 
dans  I'emblavement  des  varibtbs  cultivées  entraîne la sblection des sous-populations 
parasites qui subissent les mêmes  pressions de sdectiosi. Les frbquences de virulence 
bvoluent  essentiellement selon une  pression de sblection  directe. Les trois gbnes les  plus 
importants  en France Ml -La, Ml -al 2 et Ml -a7 illustrent  bien le cycle de (( popularitb 
et  d'bchec B des  variétbs. La population  de la varibté  dotée  du  gene Ml -a7 a entraî- 
nb la sblection de la virulence a7. De façon symbtrique, le déclin de la variétb  ayant la 
rbsistance MI -La vers 1988 a cause la diminution  de la virulence La. Mais le paralle- 
le dans  I'bvolution  des  kbquences  des  rbsistances  et  des  virulences  !'est pas la rkgle. 
On doit tenir  compte de l'ensemble  du  spectre de virulences.  Par  exemple,  le  maintien 
de la frbquence  blevee de la virulence 67, alors que la  varibté  portant  le ghne MI -a7 
n'est  plus cultivk dans une  rbgion  s'explique par le  chevauchement des pressions de 
sblection  entre  deux  varibtks  qui se  succedent. Un gene de rbsistance  commun  aux 
deux  favorise le dbveloppement  de  pathotypes  multivirulents.  C'est  une  sblection par 
entraînement  ou Q hitch-hiclting I>. Ainsi,  la  varibtb  Natasha (Ml -al 2 + Ml -AB) qui >. 

remplace la varibtb  Triumph (Ml -a7 + Ml -AB) est  issue  d'un  croisement avec cette 
variktb. La virulence al 2 est  sblectionn6e  suite 6 la culture  de  Natasha et  associée 6 la 
virulence aï', par le phbnomene  du (I hith-hicking n. 

complexité  moyenne par race et par isolat : 
 es populations  parasites sont comparees par deux  indices de diversitb,  et par la 

l'indice de GEASON 
Hg = Np-1 / h N i  

où Np est le nombre  de pathotypes  et Ni Ie.nombt-e  d'isolats,  bvalue la richesse 
en pathotypes. 

e L'indice de SHANNON 
H, = - Ei pi Ln(pi) 

où i = 1 ... Np pathotypes et  pi : fréquence  du  pathotype i l  bvalue la richesse  en 
pathotypes  et la rbpartition  de leurs  fréquences. 
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Le nombre  moyen  de  virulences par pathotype  et  le  nombre  moyen  de  virulences 
par isolat  évaluent  la  complexité  de la population. La population  parasite est peu  diver- 
sifiée  et  composée  de  races  relativement  complexes  dans le cas de la rouille jaune,  avec 
le  remplacement  d'une  race  majoritaire par une  autre  suite au changement de pression 
de sélection.  Pour  I'o'idium,  nous  obsewons  le  remplacement de races de  complexité 
moyenne par d'autres,  également de  complexité  moyenne,  avec  une  phase  intermé- 
diaire  montrant une  diversité  accrue  .lorsque  races  anciennes  et  nouvelles  sont  simulta- 
nément  présentes.  Contrairement à la rouille  jaune  qui est  très  peu  diverse  et  assez 
complexe, la population d'o'idium  est  très  diverse  (plus  de 70 pathoypes  identifiés) et 
les  races  sont  d'une  complexité  moyenne (4-5 virulences par  race et par isolat). 

La population  d'orge est  composée  des  orges  d'hiver  dépourvues de gènes de 
résistance  spécifique,  et  des  orges de  printemps  diversifiées  pour  ce  caractère.  Parmi 
les 85 gènes de  résistance  spécifique qui ont  été  identifiés  chez  l'orge, 12 sont  intro- 
duits  dans  les  variétés  cultivées,  essentieHement  celles  de  printemps. La discontinuité 
temporelle à I'échelle de  la  saison  entre  les  stades  de  sensibilité  des  variétés  d'hiver  et 
de  printemps  sélectionne  une  population  parasite  de  complexité  croissante  au  cours 
de la saison. Mais les  races  plus  complexes  sélectionnées  en fin de saison  ne  sont  pas 
adaptées  aux  variétés  d'hiver. Le rapide changement  des  populations do-idium a été  mis 
à profit en  Angleterre  et  au  Danemark où des gènes  de  résistance (Ml -al 2 et Ml -al 3) 
ont été recyclés  après avoir été  surmontés. 

Une  étude  bibliographique  sur  la  diversité  et  complexité  des  parasites  foliaires de 
diverses  cultures  montre  que  les  races  d'o'idium  seraient  plus  simples  et  plus  diversifiées 
que  celles  des  rouilles.  L'influence de  la  reproduction sexuée  peut  être évaquée' mais la 
pression de sélection  locale  et  l'historique de gestion  des  gènes de rhsistance  sont  déter- 
minantes. II est  donc  possible de  gérer les  gènes de résistance  en  créant  des  ruptures  dans 
les  pressions de sélection. 
Paramètres du cycle  infectieux 

La progression  d'une  épidémie  ne  dépend  pas  uniquement  des  virulences 
présentes  mais  aussi  des  caractéristiques des paramètres  du  cycle  infectieux  des  para- 
sites. Des isolats  de rouille jaune et de rouille brune  ont été  comparés pour la dyna- 
mique  de  l'efficacité  de  l'infection  (nombre  de  lésions  produites par spore)  et la dyna- 
mique  de la sporulation  (nombre  de spores par lésion)  au  cours de la période infee 
tieuse.  Ces deux  parasites  développent  des  stratégies  contrastées. La rouille jaune  a 
une efficacité d'infection faible et des,  capacités  de  sporulation  élevées. La rouille 
brune à l'inverse,  a  une  efficacité  d'infection  élevée  mais  une faible sporulation. Le 
produit  de ces deux  paramètres,  le  taux de multiplication  journalier,  correspond  au 
nombre  de  lésions  filles par lésion  mère par jour et traduit une  compensation  entre 
sporulation et efficacité d'infection  pour ces deux  parasites.  L'évolution  d'épidémies  de 
ces deux  maladies  sera  présentée. 
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LU majorité des études mettent en paraIl& des $pidémies  causées par un m ~ m e  
parasite. Par l'approche de I'kpidémiologie  comparbe on recherche  les  similitudes  et 
les diffbrences  entre les param&tres de maladies  diffkrentes, d'où l'on peut  déduire des 
principes  gbnéraux  pour  un  grand'nombre d'év6nements de maladies et  d'épid6mies 
différentes et une  typologie des maladies selon les paramètres  épidémiques  retenus. 
 es groupes komog&nes, en particulier la maimit6 des rouilles des c6r&ales, pour- 
raient  procurer des modèles types, sélectionnés pour  étudier  l'effet  des  gènes de résis- 
tance  sur le développement  d'une  épidbmie. 

Diversification des gbnes de rhsishnce 

~ommeng)t organiser la diversiG des gines de r6siskmte p u r  obknir une ~ 4 s i s ~ n c e  
eealleche ? 

Nous  recherchons les mécanismes qui  freinent  le  développement d'une  6pidBmie 
et  des  crithres de choix $!une diversification  efficiente. Dans la  situation  actuelle,  une 
variété  performante est cultivk sur de grandes superficies. La diversification des résis- 
tances  peut  Gtre réaliiée en  mosdiques 6 I'échelle de la r6gion  ou des parcelles; dans 
ce cas i l  n'y a pas de contraintes  d'homogbnéit6  agronomique  comme  l'impose  un 
peuplement plurivarietal où plusieurs  variétés  sont  associées dans une mbme parcelle. 
Mais d'un point de vue  &pidémislogique,  c'est ce dernier système où la diversith est la 
plus  grande qui est  le  plus  efficace  pour  réduire la progression de la maladie. Ce 
concept est ancien,  mais son application est  encore  restreinte. 

L'efficacité  d'un mélange variktal s'explique par la réduction de la densité  d'hBtes 
sensibles qui diminue la propagation de la maladie,  et la prbsence de plantes  rbsis- 
tantes qui captent  une  partie  de  I'inoculum  (effet barrihre). Enfin, I'inoeulum  multipli6 
sur l'un des  composants  du mélange peut ~ t r e  avirulent  pour  un  autre  composant  et 
induire des rkactions  de  résistance  (prémunition). Au cours de l'exposé, nous analy- 
serons  exphrimentalement  I'efficacit6 des mélanges  varibtaux  pour ces trois  effets : 
effets densité  d'hates  et  barrihre,  effet  pr6munitisn.  L'eRcacit6 des mblanges variéfaux 
est influences par la densitb de I'inoculum  primaire, les capacités de sporulation  du 
parasite  et  l'induction  de  résistance par une race avirulente. 

U n  dispositif  expérimental au champ  est composé de parcelles de hl6 de  superfi- 
cie  suphrieure à 106 m2, et  entourées par une cér6ale plus  haute,  le  seigle, pour 
limiter les contaminations  entre les répktitions.  L'efficacité  d'un  mblange  variétal  est 
calculée par la dikrence relative  entre la quantitk  de  maladie dans une  rnosdique de 
variétés  et  celle  d'un mélange de vari6tés. Les rbsulfats  obtenus au  champ  pendant 
cinq annees sur les mélange  variétaux de ble (1 variété  sensible : 2 variétks  rksis- 
tantes)  vis-à-vis de foyers de rouille jaune  montrent  que  l'efficacité  des  mélanges  est 
comprise  entre 40 et 80 % selon les essais.  Le retard dans le d6veloppement de la 
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est observabie dès  le  premier  cycle  infectieux  après  l'inoculation  et se maintient 
pendant les deux  mois  d'épidémie. Si I'épidémie  est  généralisée,  le  mélange variétal 
est équivalent à la moyenne  des  composants  semés  purs. 

Pour analyser des  mécanismes  plus  finement,  des  épidémies ont été  réalisées  en 
serre  sur  des  plantules. La progression  de la rouille jaune  et de la rouille  brune  a  été 
comparée en  culture  sensible pure  et  dans  un  mélange  variétal.  L'efficacité du 
mélange est  plus grande  pour  la rouille brune  que  pour la rouille jaune. La différence 
des  capacités de  sporulation des  deux  rouilles  et  surtout la croissance  des  lésions de la 
rouille jaune  expliquerait  le phénomène. 

Cinduction de résistance par une  race  avirulente est  un  mécanisme  très  étudié au 
niveau d'une plante  ou d'un  organe,  mais il existe  peu  d'informations sur  les  consé- 
quences  épidémiologiques  de la prémunition.  Une  parcelle  de  variété pure, inoculée 
à l'une de ses extrémités,  est  entourée  dans  certains  traitements par une  autre  variété 
qui multiplie des  spores  avirulentes pour la variété testée.  La parcelle  non  prémunie est 
plus  malade  que la parcelle  prémunie. I l  a été  possible  de vérifier dans  une  expéri- 
mentation  au  champ  que  l'efficacité  du  mélange,  due à la diminution  de  densité  de 
plantes  sensibles,  peut  être  renforcée par prémunition, si I'inoculum  avirulent  est  multi- 
plié par un des  composants du  mélange. Des expérimentations  conduites durant 
plusieurs  années  montrent  qu'une  protection  supplémentaire  est  obtenue par induction 
de la résistance par des  spores  avirulentes. 
Comment sélectionner des variétés à associer en mélange ? 

Les agronomes  de  Grignon  ont  déterminé les caractéristiques  de  comptabilité 
agronomique  pour  que des  variétés  puissent  être  cultivées  en  mélange. II reste à intro- 
duire avec  les  sélectionneurs  de  nouvelles  sources  de  résistance pour  créer  une  diver- 
sité  fonctionnelle  et  organiser  une  gestion  dynamique des  variétés  cultivées. 

Les multilignées qui sont  des  lignées  quasiisogéniques,  obtenues  après huit  rétro- 
croisements  dans  le  même  parent  récurrent  ne  sont  pas  compétitives pour  plusieurs 
raisons.  D'abord  leur  durée  de  sélection est  telle  que,  lorsqu'elles  arrivent  sur  le 
marché,  elles  risquent  d'être  dhpassées par des  variétés  sélectionnées pour la mono- 
culture.  Cela  a  été  le  cas  de la multilignée  Tumult  sélectionnée  aux  Pays-Bas, qui était 
dépassée par le  Var-Clément  au  moment  de sa commercialisation.  Deuxièmement,  les 
multilignées  ne  sont  diversifiées  généralement  que  pour  deux  parasites  aériens,  deux 
rouilles  dans  le cas du blé,  alors  que la culture  de  variétés  en  mélange  permet de 
diversifier pour  différents  caractères,  en particulier la  résistance aux stress abiotiques 
comme la résistance au froid. 

Une  solution intermédiaire  entre les  lignées  isogéniques  et  les  mélanges de varié- 
tés qui  ont  été  sélectionnées pour la culture  pure est  actuellement pratiquée aux Etats- 
Unis  pour  le  blé  et  l'avoine : des  multilignées  sont  sélectionnées  après  seulement  deux 



208 Effets 6pid6miologiques de la structure gbnbtique de? populations-h6tes 

6 trois  rbtrocroisements. II paraît nkessaire de crkr des  varibtbs  diversifi6es pour les 
gknes de rksistance,  mais  kgalement qui prksentent  un gain de  productivité  Bquivalent 
6 celui des  nouvelles vari& sblectionnbes pour  6tre  cultiv6es  pures. k s  sBlectionneuP-s 
proposent  de créer des hybrides  doubles, dont l'un  des  parents  est  choisi pour sa 
valeur  agronomique  et  l'autre  parent 6 la fois pour sa valeur  agronomique et  comme 
source de ri:sistances B l'ensemble des parasites  foliaires. Le coût de la sblestion est 
multiplié par le  nombre  de  lignbes. 

Des  melanges varietaux &orge ont bt6 employ6s efficacement en RDA ente 1 984- 
1691 (WOLFE et al., 1992). La diversification entre les mélanges varibtaux et 6 I'intk- 1 

rieur des mdanges varibtaux est limitbe : 7 ghes de r&sistance, 16-1 9 variétbs  et 
8 mblanges. En 1990, 360 006 HA btaient  cultivés en rn6lange et  I'oÏdium  etait bien 
rnaîtrisb. En 1991 seulement 190 660 ha  furent sernk. en melange  avec  pour csnsb- 
quence  une  augmentation  de  l'utilisation de fongicides.  Sept annees d'utilisation de 
melanges variétaux sur  de  grandes  surfaces en RDA prouvent  I'intérst  de  diversifier  les 
gènes de rksistance 6 I'khelle de la parcelle : le $&ne  de  rbsistance MI -al 3 est 
demeuri: efficace  en mblange alors que sa chute a kt6 rapide en culture  pure (au bout 
de  trois ans) dans  d'autres pays. Cette pratique  permet  bgalement  d'assotier  des 
allGles ou des ghnes trGs lies. 

Conclusion 

La s6lectioi  de nouvelles  virulences  suite 6 l'introduction de g h s  de rbsistance a 
conduit 6 juger  inefficaces les gènes de résistance  spbcifique, or il semble  que ce ne 
sont pas les ghnes qui sont  inefficaces  mais la gestion qui en  est  faite. II est suggkrb 
d'associer  resistance gitnbrule et  rbsistance  sphcifique  dans  un mbme gknotype  et de 
diversifier les résistances  spbcifques.  Dans  une  population  hBtBrog&ne, la rbsistance 
spkcifique filtre I'inoculum  compatible et la rbsistance gbnBraIe protège la plante. La 
résistance  spécifique  peut  Btre  renforche par prkmunition. Les selectionneurs ont 
souvent nbgligé la rbsistance  génbrale car elle est le plus  souvent  polygbnique. 
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