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AVANT -PROPOS

L'importance économique des allaques à Phytophthora sp. sur les
agrumes et la dispersion des connaissances actuelles sur cette question
justifient cet ouvrage de synthèse accessible à l'agronome de terrain.

B. BOCCAS, maître de recherche à l'üRSTüM, y apporte ses connais
sauces approfondies de la biologie des espèces Phytophthora inféodées
aux agrumes.

La contribution de E. LAVILLE concerne plus particulièrement les
différents aspects de ces maladies, les relations de ces champignons
parasites avec les varié lés sensibles el résistantes, ainsi que les méthodes
de lutte.

Enfin cel ouvrage s'enrichit des connaissances acquises par les cher
cheurs de l'IRF A, el plus spécialement par P.I<'ROSSARD, dans les zones
tropicales et subtropicales où se situentleurs activités.
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INTRODUCTION

Les maladies à PhytophthoT(l des agru/ll(~s, cl principalement 1;]
«gommose» de la base des tron(~s, on 1 (~l (~ d(~(~dées, vraiselllbi ablemen 1

très tM, et H.S. FAWCETT en 19:~6, dans la seconde (~dilion de son
remarquable ouvrage «Citrus diseases and th('ir controL)), mentionnc dcs
descriptions datant de 1646 (FERRARI) et de 1714 (FEUILLEE).
parfois imprécises, mais dont on a tout lieu de penser (lU 'dies correspon
daient bien à eette- maladie.

C'est en fait au milieu et à la fin du 1ge siôde, vers 1~no et 1B70, qlH~

les symptômes ont été mieux observés, simult;]nément dans diff{~f(~ntc"

régions du monde; cette maladie accompagnant inévitahlement le d(~vc

loppement des cultures d'agrum('s.

Depuis ceUe époque et jusqu'à maintenant de très nombreuses études
sur ce problème ont été réalisées et ont permis d'identifier les diflùentes
espèces de Phytophthora inféodées aux agrumes, de préciser les modali[(~s

de leurs attaques et de rechercher des mesures efficaces de luIte. Dans ce
but, l'utilisation de porte-greffe résistan ts s'est im posée rapideml~nt el a
permis d'obtenir une situation généralement cl (~conomiquem(~ntsatisfai
sante, ou du moins ne pf(~sentant pas d'aspects dramatiques ou urgents.

Cette situation relativement confortable, et dont l'agrumiculture a
bénéficié pendant plusieurs dizair'es d'années, a dé complètement
bouleversée par l'irruption brutale des maladies à virus et par leur rapid(~

extension. Celles-ci ont remis en cause la valeur des associations «greffon 
porte-greffe» résistantes, largemenl utilisées jusqu'alors, d a stirnul(~

la recherche de nouvelles associations à la fois compatibles ave(; les
affections virales et résistantes aux Phytophthora sp.
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Mais en même temps l'ampleur des menaces et des dégâts causés par les
maladies à virus a parfois masqué le problème Phytophthora toujours
présent et redoutable.

Quoi qu'il en soit, les travaux de bonne qualité réalisés ces dernières
années sur les maladies à Phytophthora n'ont pas manqué ct ont
indiscutablement fait progresser nos connaissances dans ce domaine,
même si des lacunes importantes subsistent encore.

Cet effort doit être poursuivi car, comme nous le montrerons dans cet
ouvragc, la situation, contrairement à ce qu'on pourrait aisément croire,
n'est pas immuable et par certains aspects elle est même assez menaçante
à long terme.

En effet deux populations d'organismes s'affrontent. Dans ce couple
«hôte - parasite» «Citrus - Phytophthora» la population des espèces
parasites dispose de moyens extrêmement efficaces et divers, pour var!er
et s'adapter à toute modification ou stabilisation de la population des
agrumes hôtes.

Cette dernière est théoriquement dans la même situation, car l'hétéro
zygotie des agrumes et leurs possibilités d'hybridations intraspécifiques
et interspécifiques autorisent de multiples combinaisons qui pourraient
lui permettre d'échapper aux espèces parasites.

Mais en réalité cette diversité potentielle n'est pas exploitée, car
l'uniformisàtion des variétés dans les vergers industriels est générale, à la
fois dans le temps et dans l'espace.

Ces deux populations antagonistes ne s'affrontent donc pas à armes
égales.

L'une, celle des parasites, conserve toutes ses possibilités de diversifica
tion, l'autre, celle des hôtes, les perd progressivement.

Il est donc indispensable de rendre une certaine diversité à la popula
tion des hôtes au contact de celle des parasites et donc principalement aux
porte-greffe, et de se rendre maître, mais cëla semble plus difficile, des
variations de la population des Phytophthora.

Dans cette double perspective on peut constater que le travail à entre-
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prendre est vaste et complexe et que nombre de questions reslenl posées.

Pour mieux les formuler, cet ouvrage se veut à la fois synthétique cl

pratique.

Synthétique car il tenle de présenter dans leur ensemble les diffén~nts

aspeeLs de ee problème, sans nécessairemenl entrer dans tous les détails

des connaissances déjà acquises et accessibles dans les arl ides spécialis6.;.
afin d'orienter ceux qui poursuivent l'étude de ces maladies, ou ceux qui
s'y engageraient.

Cet ouvrage est aussi pralique, car il doit pouvoir Hre utilisé par ceux
qui œuvrent sur le terrain, ct pour qui la recherche de documenls précis
mais éparpillb; est fastidieux ou 1J1(~me impossible.

Ce livre n'est pas notre oeu vrc propre, nous avons puisé au x meilleures
sources, et sommes redevables, à tous les chercheurs qui ont étudié ces
maladies, et particulièrement MM. KLOTZ et CARPENTER, de la matière
même de cette étude. Conscienls de ce que nous leur devo/ls nous leur
exprimons ici toute notre gratitude.

B.BOCCASetE.LAVILLE

1976

Les numéros à droite de la bibliographie des chapitres II, Ill, J V,

sont les numéros des analyses de la Documentation analytique
de la revue FRUITS.





CHAPITRE 1

LE PARASITE

1 - ESPECES PARASITES DES AGRUMES

L'activité parasitaire des Phytophthora chez les Citrus et les genres
voisins s'exerce sur différents organes, à différents niveaux. Elle est la
cause d'une pourriture brune des feuilles et des fruits, d'une pourriture
corticale des rameaux et des racines, et surtout de la formation sur le
tronc et les branches de chancres à exsudat gommeux.

Cette dernière affection, communément appelée «gommose parasitaire»
est probablement l'une des plus anciennement connue des maladies des
agrumes. Selon FAWCETT (32), on en retrouve la description dans
certains écrits arabes du dixième siècle, puis plus tardivement au
dix-septième siècle en Italie et en France. Ce n'est cependant que vers la
fin du dix-neuvième siècle que les auteurs se sont intèrrogés sur les
origines possibles de la maladie,et c'est seulement en 1913 que FAWCETT
a déterminé la responsabilité du Pythiacystis citrophthora dans certains
types de gommose. Le Pythiacystis citrophthora initialement décrit en
1906 par SMITH (U8), fut ensuite reclassé en 1925 par LEÜNIAN (80),
dans le genre Phytophthora. Depuis cette époque plusieurs autres
espèces ont été reconnues sur Citrus, et l'on sait aujourd'hui que parmi
les quelques quarante espèces que compte le genre Phytophthora, onze,
.au moins, sont capables d'attaquer les agrumes.

Il s'agit de Phytophthora citrophthora SMITH and SMITH, P. nicotia
nae var. parasitica DASTUR, P. palmivora (BUTL.), BUTL., P. citricola
SAWADA, P. cactorum SCHRüETER, P. syringae KELB, P. hibernalis
CARNE, P. megasperma DRECHSLER, P. boehmeriae SAWADA, P.

..



8.

drechsleri TUCKER et P. cinnamomi RANDS.

La répartition géographique de ces espèces, établie en fonction des cas
recensés dans la littérature, est indiquée dans le tableau 1. Elle recouvre
largement la plupart des régions mondiales d'agrumiculture.

Ce tableau montre que toutes les espèces n'ont pas la même responsabi
lité dans les dommages causés aux agrumes. Certaines n'apparaissent
qu'exceptionnellement: tel P. cinnamomi observé par FAWCETT et
BITANCOURT (33) sur Citrus aurantium au Brésil et plus récemment
isolé à Formose, tel P. megasperma cité par FAWCETT (32) et par
FREZZI (38) qui mentionne également P. boehmeriae sur Citrus sinensis
en Argentine, tel enfin P. drechsleri trouvé par FAWCETT (32) en
Californie.

Les autres espèces en revanche sont à l'origine de la presque totalité
des destructions imputables aux Phytophthora sp. Leur fréquence relative
est liée aux conditions climatiques. Le P. parasitica et le P. palmivora sont
les plus actifs dans les régions tropicales (89, 97), mais se manifestent
également, surtout durant les saisons chaudes et humides, dans les zones
subtropicales et méditerranéennes. Dans ces dernières régions, P. citroph
thora, P. syringae, P. cactorum, P. citricola et P. hibernalis prévalent
pendant les périodes fraîches de l'hiver et du printemps. C'est le cas en
Californie (34), en Australie (26) et en Italie (31, 138).

Chacune de ces espèces, à l'exception de P. boehmeriae (38), P.
megasperma (32) et P. drechsleri (32) trouvés seulement sur fruits, est
susceptible d'attaquer indifféremment les divers organes des Citrus.
Cependant, le plus souvent les cas de gommose parasitaire ou d'attaques
racinaires sont attribués aux P. citrophthora, P. parasitica et P. palmivora,

les autres espèces étant plus fréquemment isolées des fruits. Cela, toute
fois, n'est pas une règle absolue; dès 1943, FAWCETT et KLOTZ (34)
notaient la possibilité de reproduire les symptômes de la gommose, par
inoculation artificielle de P. syringae et P. hibernalis. De leur côté,
F AVAROLO et SOMMA (31) ont récemment recensé les espèces
responsables de la pourriture des racines en Sicile: il s'agit par ordre
décroissant de fréquence, de P. citrophthora, P. syringae, P. citricola, P.
cactorum, P. parasitica et P. hibernalis. Il est donc impossible d'identifier
un isolat en fonction uniquement du type de lésion qu'il a provoqué ou de
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TABLEAU 1- Distribution géographique des différents Phytophthora sp.
sur Citrus et les genres reliés.

P. citrophthora

P. parasitica

P. palmivora

P. hibernalis

P. syringae

P. cactorum

P. citricola

P. megasperma

P. boehmeriae

P. cinnamomi

P. drechsleri

Italie, Corsc, Espagne, Chypre. Palestine, Israël, Gf(\('(~.

U.S.A., Puerto-Rico, Brésil.
Egypte. Maroc, Afrique du Sud, Rhodésie. Mozalll bi
que, Zambie, Australie, ~ouvelll~ Zdande, Itllk,

Japon.

Italie, Corse, Espagne, GrAce, Iran, Israi~1.

U.S.A., Cuba, Pucrto-Rico. Brésil, Argl~lltille, Uruguay,
Vém'~zuéla, Guatémala.
Congo, Côte d'Ivoirc, Mali, CanllTOlHL Afrique du
Sud, Tunisie, Maroc.
Australie, Inde, Malaisie. Formose, .lava, .Iapoll.

l talie.
Guyane, Puerto-Rico.
Congo, Tanzanie.
Inde, Java, Philippines, Malaisie.

Italie, Portugal, Grèce, Israël.
U.S.A.
Afrique du Sud.
Australic.

Italie, Grèce.
U.S.A., Argentine.
Maroc.

Italie.
U.S.A.

Italie, Grèce.
Afriquc du Sud.
Australie, .1 apon.

U.S.A., Argentinc.

Argentine.

Brésil.
Formose.

U.S.A.



l'organe sur lequel il a été récolté.

L'origine parasitaire n'est pas un caractère déterminant dans l'identifi
cation spécifique. La détermination nécessite le recours aux critères
classiques de la taxonomie des Phytophthora.

II - TAXONOMIE DES PHYTOPHTHORA SP.
PATHOGENES POUR LES AGRUMES.

Dans la classe des Oomycètes et au sein des Péronosporales, le genre
Phytophthora constitue avec le genre Pythillm la famille des Pythiacées.
Depuis sa création en 1876 par DE BARY (6) avec P. infestans comme
espèce type, le genre Phytophthora a fait l'objet de plusieurs monogra
phies. Les principales contributions sont celles de TUCKER (136). de
LEONIAN (80), de BLACKWELL (7, 8), de FREZZI (38) et de WATER
HOUSE (141, 142), auteur en 1963 de «Key to the species of Phytoph
thora DE BARY», considéré aujourd'hui comme l'ouvrage de base dans
l'identification des Phytophthora sp.

LES CARACTERES GENERAUX DUGENRE

Le mycélium.

Le mycélium est coenocytique et hyalin. Les hyphes d'un diamètre
variable (2 - 10 IL ) sont abondamment ramifiées. Leur morphologie, la
présence ou l'absence de vésicules, leur mode de croissance, sont des
.caractères spécifiques.

La reproduction végétative.

Les chlamydospores sont les organes de la reproduction végétative.
Elles sont sphériques ou ellipso ïdes, généralement intercalaires, et
possèdent à maturité une paroi épaisse (1 - 311) qui leur permet de résister
aux conditions d'environnement léthales pour le mycélium ct leur confè
rent ainsi le rôle de structure de résistance. Toutes les espèces n'en
produisent pas. Elles sont également utilisées par les taxonomistes
comme critères d'identification.
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La reproduction asexuée.

Elle s'accomplit par l'intermédiaire de sporocystes différenciés à l'apex
de filaments simples dans la majorité des cas, ou ramifiés chez quelques
espèces. La forme, d'ovoïde à pyriforme, la taille et surtout la présence ou
l'absence d'une papille apicale, ainsi que les dimensions de cette dernière,
sont des caractères spécifiques déterminants.

Les sporocystes peuvent germer directement par émission de filaments
germinatifs ou indirectement en relâchant des zoospores biflagellées
mobiles, capables de se déplacer en milieu liquide, avant de s'enkyster et
dc germer. Les zoospores sont les principaux organes de la dissémination
du parasite.

La reproduction sexuée.

Les oospores sont les organes de la reproduction sexuée. Chacune
d'entre elles résulte de la fécondation d'un oogone par une anthéridie qui
peut être paragyne ou amphigyne.

Dans le cas de l'amphigynie, après la rencontre des hyphes gamétocys

tiques mâles et femelles et leur accolement apical, le filament oogonial
traverse l'ampoule terminale de l'hyphe anthéridiale, et s'enfle à sa sortie
en un oogone sphérique dont le pied demeure enserré par l'anthéridie
(figure l C, D). Ultérieurement, après fécondation de l'oogone par un
noyau anthéridial, l'oospore s'entourant d'une double parou épaisse de l à
3 JI, se différencie à l'intérieur de l'oogone dont elle occupe plus ou moins
complètement le volume interne.

Dans le cas de la paragynie, l'anthéridie est simplement appliquée
contre la paroi de l'oogone, généralement sur son hémisphère inférieur
(figure l A, B).

Homothallisme et hétérothallisme.

En règle générale les espèces à anthéridie paragyne dominante sont
homothalliques et produisent des oospores en culture pure, pourvu que le
milieu s'y prête. Les espèces à anthéridie amphigyne dominante peuvent
être homothalliques, mais la plupart sont hétérothalliques. L'accomplisse-
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A

oog-

Figure 1.
Les types anthéridiaux chez les
Phytophthora.

Antheridie paragyne; A, B.
Antheridie amphigyne: C, D.

.......
•

B
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ment de la reproduction sexuée nécessite alors, en principe, la rencontre

de deux isolats porteurs des types de compatibilité complémentaire.

DESCRIPTION DES ESPECES PARASITES DES AGRUMES

La classification de WATERHOUSE (141) définit six groupes d'espèces
morphologiquement affines. L'appartenance à ces groupes s'établit en
fonction du mode de production et de la morphologie des sporocystes, des
oospores et des anthéridies. Les clefs des groupes sont résumées dans le
tableau 2.

Les Phytophthora parasites des agrumes, dont nous indiquons ci-dessous

les caractéristiques, se répartissent dans chacun de ces groupes. Dans un
souci de simplification, nous nous bornons ici à donner des espèces une
description succincte, mettant l'accent sur les caractères et les différences

essentielles. Une information plus détaillée et complète peut être trouvée
dans les ouvrages de taxonomie.

Tous les caractères indiqués par la suite, notamment les caractéristiques

biométriques, s'appliquent à des cultures sur farine de maïs ou décoction
d'avoine gélosée.

Groupe I.

Phytophthora cactorum.

Les sporocystes d'ovoïdes à pyriformes, (36 - 50/1 X 28 - 35 fl) sont ses
siles et portent une papille apicale marquée. Ds sont portés par des
sporangiophores à ramification sympodiale. Les chlamydospores ne sont
pas présentes chez toutes les souches, à la différence des oospores qui se
forment normalement en culture pure, l'espèce étant homothallique. Les
anthéridies sont paragynes, toujours appliquées à la base de l'oogone près

de l'insertion du pied.

Les températures cardinales sont: mll11mUm 2° C . optimum 25° C

maximum 30°C.



(espèces
homothalliques)
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TABLEAU 2 - Clefs simplifiées des groupes d'espèces du genre
Phytophthora (d'après WATERHOUSE).

Oospores formées Oospores formées après
en culture pure croisement de souches

Al et A2
(espèces

hétérothalliques)

Sporocystes anthéridies anthéridies' anthéridies
paragynes 1 amphigynes' amphigynes

formé en milieu solide
apex protubérant groupe 1
papille marquée
épaississement apical> 4u

apex peu protubérant
papille peu marquée groupe III
épaississement apical (3,5,11

formé en milieu liquide
apex non protubérant
pas de papille grou pe V
épaississement apical très

fin

Groupe II.

groupe Il

groupe 1V

groupe VI

Ce groupe comprend les deux espèces les plus communes P. citroph
thora et P. parasitica. une espèce relativement moins fréquente P. palmi
vora, et une espèce dont la présence sur Citrus n'a été qu'exceptionnelle
ment signalée, P. boehmeriae. Toutes ces espèces ont en commun des
sporocystes à papille nettement différenciée. Elles sont hétérothalliques
ou homothalliques mais forment toujours des oospores à anthéridies

amphigynes. Ces caractères communs rendent leur identification souvent
délicate. Leur détermination est fondée sur les critères taxonomiques
suivants.
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Le thalle

Les hyphes sont très épaisses (9 l' ) el irrégulières chez P. parasitica,

épaisses (7 l') chez P. citrophthora, et relativement plus fillcs (5 l') et
régulières chez P. palmivora.

Le thalle développé sur farine de ma ïs gélosé peul êtrc ras el finement
radié chez P. citrophthora, légèrement duveteux et en rosette chez P.
palmivora, dense et aérien chez P. boehmeriac.

Les sporocystes.

Les quatre espèces possèdent des sporocystes de forme et de taille
variable, d'ovoïde à sphérique, présentant une papille bien différenciée
terminée par un épaississement apical hémisphérique (photos 1 et 2). Ces
sporocystes sont portés par des sporangiophores différenciés qui peuvent

. être ramifiés irrégulièrement chcz P. citrophthora, ou symp~di~lement

chez P. boehmeriae, les deux types de ramifications se rencontrant chez
P. parasitica et P. palmivora. La taille moyenne des sporocystes se situe

chez P. parasitica entre 38-50'J x 30-40'1,45-90 l' x 26-60" chcz P. ci
trophthora, 50-70 Il x 40-35 / chcz P. boehmcriac, et 35-601' x 20-40 l'
chez P. palmivora.

Cependant, à notre avis, la taille ct la forme des sporocystes ne sont pas
absolument déterminantes dans la distinction des espèces car l'amplitude
de la variabilité intraspécifique de ces caractères dépasse souvent les
variations interspécifiques. En ce qui concerne le P. palmivora, les isolats
du Congo s'apparentent au type morphologique 2. qui se caractérise par
des sporocystes plus larges et moins allongés (IlL 1,3 - 1,4).

Les oospores.

Les oospores sont d'assez petite taille (20-301') et entourées d'une paroi
épaisse (1-2'J). Elles sont sphériques et toujours accompagnées d'anthéri
dies amphigynes (photo 6). L'homothallisme est très affirmé chez P.
boehmeriac dont les oospores soat toujours présentes en culture pure
(sur milieu approprié). P. parasilica est considéré comme hétérothallique
en raison de son aptitude à produire un très grand nombre d'oospores
lorsqul' deux souches de compatibilité complémentaires sont confrontées.



Photos 1 et 2. Sporocystes chez
P. parasitica.
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Certaines souches cependant possèdent souvent une tendance plus ou
moins marquée à l'homothallisme, matérialisée par la production d'un
petit nombre d'oospores en culture pure par les thalles âgés. P. palmivora
est en général plus nettement hétérothallique et P. citrophthora, dont les
oospores ne sont pas décrites par WATERHOUSE, est cependant hétéro
thallique selon SAVAGE et col. (U5).

Les chlamydospores.

Selon WATERHOUSE, la taille des chlamydospores est un élément
utilisable dans la distinction des espèces du second groupe. De petite taille
chez P. citrophthora (28 ) elles peuvent atteindre 30 à 35,uchez P. palmi
vora, 40,u chez P. boehmeriae, et jusqu'à 60 ,Il chez P. parasitica (photo 5).
Il faut cependant considérer ce caractère avec prudence, car une fois
encore, les variations intraspécifiques sont assez importantes.

Les températures cardinales de croissance.

Ce caractère est considéré comme déterminant par bien des auteurs.
La figure 2 qui représente les courbes de croissance radiale en fonction de
la température, illustre les différences théoriques entre P. citrophthora,
P. palmivora et P. parasitica.

Les températures minimum sont d'environ 5°C pour P. citrophthora et
P. boehmeriae, 100C pour P. parasitica et 11°C pour P. palmivora.

L'optimum de croissa'lce de P. parasitica est réputé plus élevé (30-32°C)

que ceux de P. citrophthora (26-27°C) et P. palmivora (28-29°C). De la
même façon, les températures maximum diffèrent P. parasitica se
développe jusqu'à 37°C,P. palmivora cesse de croître à 35°C et P. citroph
thora à 32°C. Le comportement de P. boehmeriae est voisin de celui de
P. citrophthora.

Groupe III

P. citricola et P. syringae appartiennent à ce groupe. Les hyphes de P.
citricola sont épaisses (6 p), non ou peu vésiculeuses. Le thalle est en
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Photos 3 et 4. Sporocystes
chez P. cinnamomi.
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Photo 5. Chlamydospore chez
P. parasitica.

Photo 6. Oospore chez P. parasitica.
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général radié et présente des secteurs d'aspect lancéolé. Le mycélium de
P. syringae est formé d'hyphes irrégulières, la plupart du temps vésiculeu
ses, dont l'épaisseur peut atteindre 611. Le thalle différencie de nombreux
secteurs en rosace.

Chez les deux espèces les sporocystes se forment de préférence en
milieu liquide. Ceux de P. citrico/a (taille moyenne 30Il x 45!1), sont hété
romorphes, généralement ovoïdes ou pyriformes; ils peuvent parfois
présenter plusieurs apex divergents (de 2 à 4!). La papille est peu protubé
rante et l'épaississement apical peu marqué. Chez P. syringae, les sporo
cystes de forme régulièrement ovoïde (en moyenne 3611 x 57!), avec une
papille peu marquée, se forment sur de courts pedicelles. Ils ne sont pas
sessiles. Les deux espèces sont homothalliques et forment un grand nombre
d'oospores (25-35 Il). Les anthéridies sont toujours paragynes chez P. ci
tricola, alors que l'on peut trouver rarement, quelques anthéridies ~mphi

gynes chez P. syringae.

Les températures cardinales sont les suivantes:

P. citricola
P. syringae

Groupe IV

minimum optimum

25-28DC
20°C

maximum

31°C
23°C

PhytophthOra hibemalis.

Cette espèce homothallique est souvent confondue avec P. syringae
dont elle se distingue par un mycélium plus régulier. non porteur de
vésicules ou de chlamydospores, par des sporocystes plus allongés (moyen
ne 19 Il x 36!1), sessiles et à papilles peu proéminentes, et surtout par des
anthéridies presque exclusivement amphigynes, rarement paragynes. Les
températures cardinales sont du même ordre que celles de P. syringae.

Groupe V

Phytophthora megasperma.

Sur milieu solide le mycélium est régulier, sans vésicule et forme un



thalle légèrement radié. Les sporocystes, qui S(~ forrnenl e:1 lIIili(~u liquide.
sont ovoïdes avec un apex non prolub(~ranl cl sans papill(' (CI-4S Il x
15-60/1). L'épaississemcnt apical est min(~e.

Les oospores form(~es cn cu 1Lure pure (esp(~cc ho rnol halliq III') sonl
assez grandes (37-4411). Les anthéridi(;s SOllt souvcnL paragyncs, parfois am

phigynes.

Les températures cardinales sont les suivanles: mllllrnUIII 2' L
optimum 25'C, maximum 30uC.

Groupe Vi

Phytophthora cinnarnomi et Phytophthora drechsleri, deux esp(~CCS

rarement rencontrées sur agrumes, ont en commun des sporocystes sans

apex protubérant avec un épaississement apical très fin cl dépourvu de
papille (photos 3 et 4). Ces sporocystes, difficiles à oLtcnir chez P. CillfW

momi, se formellt exclusivement en milieu liquidc ehez les deux esp('~œs.

Ils sont de forme régulière, d'ovoïde à ellipsoïde chez P. cillnamomi

(33/JX 55'1) et plus hétéromorphes chezp. drechslcri (26-:10IJx :~6-S01J).

Les deux espèces forment des oospores largcmenL dimensionnécs

(40 IJ), à anthéridies amphigynes plus allongées chez P. cinnarnomi (201J )
que chez P. drechslcri (1.5/J). P. cinnamomi est considéré comme strict(;
ment hétérothallique alors que P. drechslcri, haLituellemenL héL(~rothalli

que, peut parfois être homothallique.

Le mycélium permet de différencier les deux espèees. Il esL coralloïde,
épais (8 Il) et abondamment pourvu de vésicules sphériques, parf,)is
disposées en grappe, chez P. cinnamomi. Il est au contraire f(~gulier avec
des hyphes dont l'épaisseur atteint rarement 5,u chez P. drechsleri.

Températures cardinales:

P. cinnamomi

P. drechslcri

mlmmum

5'C
.5"C

optimum

24-28'C
28-31'C

maxImum

32-34 C
:~6-:nC
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LA VALEUR DE LA TAXONOMIE, SES LIMITES

En d(;pit dl' la relativc simplicité de la taxonomie et dl' la précision des

('Ids syslérnaliqllcs de WATERHOUSE, la pratique de l'isolement et de
l'idcnlificalion dcs Phylophthora demeure ddicate. La rencontre d'isolats
s'idenlifianl raisonnablement aux espèces décrites n'est pas rarc, mais il
égalcmcllt fréquent de trouver des souches qui semblent combiner les
carad(~res d'espèces voisi Iles.

Il en est ainsi. notamment dans le second groupe où l'on est fréquem
llIent confronté à des isolats qui présentent des associations de caractères
de P. pa!mil'Of(l et de P. nicotiaTlae. Leur détermination, le choix d'une
identité. sont alors souvcnt subjectifs. Et cela n'est que la conséquence
de l'ambiguité du système qui sépare les espèces affines en fonction de
différences qlla'ltitatives plus que qualitatives. Nous avons vu en effet,
qu'au sein de chacun des groupes, et parfois à la charnière entre deux
groupes. les espèces sont distinguées selon des critères tels que les
températures cardinales de croissance, le degré d'homothallisme ou
d'hétérothallisme. la morphologie des sporocystes .... tous caractères qui
varicnt qllalIlitativement. sont parfois adaptatifs et vraisemblablement
plac(;s mus cOlltriHe polygélliquc.

De par leur nature. ces caractères sont soumis à tous les facteurs de la
variabilité naturelle. mutation. variation d'origine cytoplasmique, recom

binaison mitotique. hétüoearyosc. Ils peuvent en outre êtrc modifiés à la
suite d'autof(;condation ou d'hybridations intra ou interspécifiques.Ain

si S"\TOUR ct BUTLER (114) ont-ils observé dans la descendaJlce de
croisements intraspécifiques entrc souches du P. capsici, des isolats qui.
sur la base de la morphologie des sporocystes, étaient indistinguables du

P. parasitica et du P. palmivora. Les possibilités d'hybridation inter
spécifique. pour leur part. n'ont pas encore été complètement explorées.
Il appara ît cependant dès maintenant probable que les espèces voisines
sont capables de s'hybrider (BOCCAS, résultats non publiés). Cette

potentialité que semblent posséder certaines espèces d'échanger du
matéric1 génétique au cours de la reproduction sexuée, introduit dans le
gellfe Phytophthora un facteur de variabilité de large amplitude et conduit
à s'interroger sur la validité du concept actuel de l'espèce chez les
Phytophthora.
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Il apparaît aujourd'hui (lu\lIle systématique 1'(lildée essentiellement sur
des crit~res morphologiques est souvent insuffisaute. L'inlrllduction de
méthodes nouvelles semblt, nécessaire à 1lIH' meilleure délimitation des
espèces. Les techniques d'éleetrophorè:ow. dont l'utilisation semble pro
metteuse chez lf's Phytophthora (42.47). pourraient ('ontriblwr à elaritïer
la situation. en particulier si elles sont intégrées, avec les rnahodes hi,'m(;
triques traditionnelles. dans des ét lHks de taxonomie 1IlHnériqUf~ (120.

121), qui tiendraient également ('ompt(~ des aptitudes pathogéniques ct des
caraet(~rf's physiologiq ues df's isolat s.

Cependant, malgré ces réserves, la taxonomie actuelle est Uil outil
utile. et le scul qui permette de situer la position d'un isolat dans llli cadre

utilisé par tous. cc qui reste indispensable pour assurer la circulation de
l'informatioJl sciclltifique.

III - QUELQUES ASPECTS DE LA PHYSIOLOGIE
DES PHYTOPHTHORA.

Les difficultés éprouvées par les taxonomistes à meUre au point une
systématique fondée exelusivement sur la morphologie, a conduit nombre
d'auteurs à rechercher dans la physiologie des critères de distinction
spécifiqucs. Leurs études n'ont pas toujours atteint leur objedif initial cn
raison du comportement physiologique assez homogène de l'ensemble des
espèces. Elles ont en revanche permis d'acquérir des eOllllai;.;sances impor
tantes sur les aspects essentiels de la physiologie des Phytophthora :

exigences nutritionnellf's et influences des fadeurs physieo·ehimique;.;
externes sur la croissance mycélienne. la sporocystog(~tJ(~se, la chlamydo

g(~nèse et l'oogénèse.

CROISSANCE MYCELlENNE ET DEVELOPPEMENT DU TIIALLE

La llutritio:l.

Utilisation de l'Azote.

Les espèces du gemc Phytophthora peuvent réaliser leur cycle en
présence de so uree inorganique de soufre el cl 'azote. Les ('spèccs utilisent
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les ions nitrates et les ions ammonium. Contrairement aux Pythium qUI
peuvent dégrader les nitrites, les Phytophthora ne s'accommodent pas de
cette source d'azote. Dans leur ensemble les espèces tirent un meilleur
parti des nitrates que de l'azote ammoniacal sur lequel les thalles formés
sont généralement diffus (98). Les exceptions à cette règle sont cependant
fréquentes et RüNCADüRI (102), entre autres, cite le cas de souches du
P. drrchsleri, du P. cactorum et du P. hibernalis, qui acceptent difficile
ment les ions nitrates.

Dans la majorité des cas la croissance mycélienne est stimulée par
l'apport d'azote organique (17, 98). En milieu liquide le gain de croissance
ainsi obtenu peut atteilldre 40 p. cent en poids de mycélium sec (98).
L'influence d'un grand nombre d'acides aminés a été examinée (17,75,77,
98). La d.1. alanine, la 1. alanine et surtout la 1. asparagine, sont bien
utilisées par un grand nombre de souches et, de ce fait, sont fréquemment
incorporées aux milieux de rulture synthétiques. Le plus souvent cepen
dant il n'y a pas de réaction commune des souches d'une même espèce
vis-à -vis des différents amino-acides, qu'ils soient employés seuls ou en
association. Les réponses des isolats sont individuelles et apparemment
indépendantes de leur position taxonomique (98). D'une façon générale,
les Phytophthora comme la plupart des organismes vivants utilisent mieux
les 1. isomères des acides aminés que les formes dextrogyres (16).

Utilisation des sources de carbone.

Le glucose, le fructose, le lactose, le maltose .. le saccharose et à un
moindre degré la cellulose, assurent une croissance mycélienne harmonieu
se chez toutes les espèces (98, 105). Des variations importantes s'obser
vent dans l'utilisation du mannose et du xylose, notamment chez P. boeh
meriar, P. drechsleri et P. hibemalis (105). La croissance des thalles est
faible sur l'inositol (98) et sur l'éthanol (78), infime sur l'amidon et nulle
sur le sorbose (98).

Influence du rapport Ct N.

RA VISE: (98) a montré chez douze souches représentant huit espèces
que le développement du mycélium est abondant pour les valeurs élevées
du rapport C/N (100/1 et SOlI). La densité des thalles décroît en fonction
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inverse de ce rapport et les dérèglements qui apparaissent aux valeurs
voisines de 20/1 deviennent très importants pOIlf 5/1.

Influence des facteurs de croissance.

Contrairement à la plupart des Pythium qui pcuvent, sur milieu artifi
ciel, synthétiser la vitamine BI à partir dl' ses précursellfs thiazole eL
pyTimidine, les Phytophthora son t auxotrophes pour la thiamine (J B,
96, 102, 105). Le seuil de concentration permettant d'initier la croissancc
du thalle est d'environ 0,01 mg dl' thiaminc par litre de milieu mais il l'aut
au moins 0,1 mg/litre pour que le cyclc complet puissc se réaliser norrna
lement.

L'influencc de onze autres facteurs de croissance a été tesll~e par
RA VISE (98). li s'agit de la biotine, la nicotinamidc, le panthoténalc de
calcium, la pyridoxine, l'acide ascorbique, la riboflavine, la cyanocobala
mine, le calciféroL l' a: -to.cophéroL la vitaminc A el l'acidc paraminoben
7.oique. Aucun de ces facteurs ne semble êtrc indispensable au développe
ment des Phytophthora. Toutefois, l'incorporation srllluiLanée de ces
snbstances (l mg/I) à un milicu contenant déjà de la thiamille, entraîne
une augmentation sensible de la densité des thalles formés.

Les stérols sont une autre catégorie de substances qui, sans être indis
pensables. favorisent la croissance mycélicnnc des Phytophthora (28, 98).
Le champignon est en effet incapable de réaliser la synthèse des composés
stéroliques et la quasi-totalité des souches réagit favorablement à leur
incorporation aux milieux de cultures. Lcs stéwls les plus couramment
employés sont, par ordre d'efficacité croissante: le cholestérol, le stig
mastérol et le P. sitostéro1. Selon LI LL Y (81) le seuil d'cffÏl;acit(~, détermi
né chez P. cactorum est de 0,2 mg/l, la concentration communémenL
employée in vitro étant de 20 mg/!.

Les facteurs physico-chimiques externes.

Influence de la température.

Nous avons vu dans le chapitre consacré à la taxonomie que les esp(~ces

parasites des agrumes ont des exigences thermiqucs diverses, adaptées aux
conditions écologiques dans lesquelles l'Iles vivcnt. Parmi les espèces les
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plus fréquemment rencontrées sur agrumes, deux groupes sc distinguent
en fonction de leur optimum thermique. Le premier comprend P. syringae

et P. hibernalis, espèces dont le parasitisme s'exerce surtout pendant les
saisons fraîches des zones Jl\éditerran(~ennesct subtropicales. La tempéra
ture optimum pour la croissance de leur thalle est d'environ 20" C. Le
sccolld groupe est cciui des espèces s'accommodant de températures plus
(-levées. le P. palmivora ct le P. llicotiall(H' var. parasitica ont un optimum
de croissance pour des températures voisines de 30' C. La position du
P. citruphlhom est intermédiaire, son dr~vcloppementest optimum à 26)C.

Influcnce du pH.

La plupart dr's s'luches poussent de pH 3,5 à pH 8.5. Selon CAMERON
(17) la valeur la plus favorubk à la croissance du thalle sc situe entre
pH -L5 cl plI 5,5. RA VISE: (96) indique des valeurs Mgèremcnt plus
élevr;es. de pli 5,5 à pli (,,5. Le pH des milieux de culture les plus couram
ment ut ilisés l'st en gl~I\(;ral proche de (,.

SPOROCYSTOGENESE. CIIL\l\lYDOGENESE et OOGENESE

Influence des facteurs trophiqu~s.

Les sources de carbone ct d'azote. les valeurs du rapport CIN (76) et les
facteurs de croissance les plus favorables uu développement du thalle.
favorisent égalcmelt l 'oogénèse et la sporocystogénèse chez la majorité des
espèces. Chez le P. cinnamorni, toutefois, les sporocystes ne se forment
pas ('Il culture axénique. ou ne le font que sous l'action de divers artifices
stimulateurs (23. 9~). La sporocystogénèse de cette espèce s'effectue en
revalIChc normalement en pn~scnce de certaines bactéries (84) ou sur
cxtrait aqllellx de sol non stérile dont l'effet inducteur est attribué aux
micro organiques qu'il cOiltient (22. 84).

La chlamydogénèse. comme les deux autres formes de reproduction est
plus abond,lIIte Cil présence d'une source complexe d'azote or~ 'lÎque
(hydrolysat de casr; ÏlIe par exemple) que sur un milieu contenant seule

ment de l'azote minérul. De même, les valeurs du rapport CI N les plus
propices à la formation des sporocystes et des oospores sont aussi celles
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qui favori~ent la chJamydog(;nèse : le~ chlamydo~pores apparaissent (~n

abondance lorsque la valeur du rapporl c., N en d(;but de cult ure (~sl

comprise enlre 100 et 20, l'optimum pour P. palmivof(l (61). P. parasitinL.

P. drechslcri et P. cinnamomi (10:i) danl voisin de :W.

Le métabolisme de la chlamydogénèse el de l'oog(;il(~s(' diff("re cepen

dant de celui de la sporo~ystogérl(~~c .Alors que eeUe dl~mière e~t avmllag/e

sur les milieux riches ct bien (I(~rés, la chlamydogér)(~se sc trouve au

contraire privilégiée sur les substrats en voie d'épuisement et sur les

milieux faiblement oxygén(~s (61. U:i. 1:iS). Ainsi dwz P. pairnivora le
rythme de formation des chlamydospores entre cn phase cxpollen/ielle

après l'épuiseme:lt de l'azote disponible dans le milieu (61). U)(~z la

même espèce, le début de cette phase exponentielle peut (~trc significative
ment avancé par des conditions d'anaérobiose partielle. Les faillies
tensions en oxygène fa vorisent égale ment la formation des oospores qui

sont plus nombreuses dans un milieu ('ontenant de 1 à 5 p. cent d'oxy/!;(~ne

que sur lin substrat bien aén; (133).

Les stérols, nous l'avons vu. ne sont pas indispensables à la croissan('C

du thalle ils sont par contre nécessaires à touks les formes (il- sporula

lion. En leur absence les Phytophthora ne sporulent pas ou produisent des

spores mal eonstitu{~es (51, 52,61,73).

Influence des facteurs physico-chimiques.

La température et le pH.

La sporocystogé:lèse est en génùal favorisée aux températures proches

de l'optimum thermique pour la eroissance du mycélium, la chlamydogé

nèse et la reproduction sexuée sont au contraire avanlagées par les

températures plus basses. Chez P. palmivora el P. parasitica la production

des sporocystes est particulièrement a bondant(~ entre 28 ct :Wc, alors que

la chlamydogénèse est stimulée entre 18 et 22 C (6L 1:32). ct l'oog/nèse

entre 1B et 25 C, suivant les so uches (1 :3, S8).

Les valeurs de pH qui permettent la meilleure (Toissallœ du mycdiulll
sont (;galcment favorables à la production des sporocystes (ks chlamydos

pores et des oospores. Sur milieu temponné. P. palrnivora forme chlamy

dospores et oospores de pH 4 à pH 7 avec un maximum entre pH 5.S et
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La hlll\il~re.

La IUlllil~f(~ est sans action sur la chlamydogéllèse. Elle stimule en
I"l'vanche la sporosyst o~énèse et iIIhibe l'oogénèse.

Le rôle sI illlulateur des radiatiolls lumineuses de faible longueur d'onde
(infl;rieure à 540 nm) sur la reproduction asexuée, mis en évidence pour la
pr('mil~rc fois par AHAGAKI ct HINE (:~) chez P. parasitica, fut par la
suitc conlïrmé chez différentes cspèces homothalliques et hétérothalliques.

Parmi les espl'ecs ho mot ha lIiques parasi 1es des agrumes, P. cactorum et
P. 1)()l'!1 flll'rin(' SOlll cn gé\ll;ral seilsibks à la lumière, alors que certains

isolats de P. syriflgnl'. P. megnspemw. et P. citricola ne le SOllt pas (48).
Parmi les espèces hdérothalliques P. dr('chsleri. P. citrophthora. P. parasi
lien cl surtout P. palmÎl!om répoudent toujours de façon positive à
l'irradiatioll. LÏnlc:lsité de la répouse. matérialisée par le taux de forma
tioll des sporocystes. varie tuutefoi" considérablement eu fonction des
espl\'('S cl ocs souches de chaquc espèce. L'action de la lumière sur
P. CilllllllllO lIIi l'sI IIIa1 cotluue. mais il semble que l'éclairement active la

formalion des sporocystes lorsque sont par ailleurs réunies les conditions
uutritiolllH'lks spéciales ù la sp0rtllation de cette espèce.

Le spedre 0 'action oc la lumière sur la reproduction asexuée a été établi
par i\IEIlZ (B6) puis. d'tille façon plus précise. par HUGUENIN (60). Ce
oelïlier. ulilisant les radiations monochromatiques d'un illuminateur
spectral. a dderminé quc. pour llll flux énergétique constant de 100 .HW

CIll:2. l'action stimulatrice de la IUlllière atteint un maximum à 420 mn.
dans le bku. puis oécro ît ensuite jusqu'à 575 nm. Une seconde stimula
tion de faible amplitude s'observe à 630 um dans le rouge. L'intensité de
lïlllllllinalioll peut également influencer la production des sporocystes:
selon LILLY (81) un éclairement intense. de l'ordre de 7.000 lux inhibe
la sporocystogénèsc chez certaines espèces dont P. citricola.

Diffl;rcnts anteurs (48. 58, 59. 60) ont montré que la lumière blanche
inhibe la reprodnction sexuée des Phytophthora. Chez P. palmivora. cette
inhibition. dont l'intensité est directement proportionnelle à la densité du

flux lumineux, est partielle sous un flux énergétique de 65 uw/cm2, et



31.

complète sous 650 ,uw/cm2 . Il a été démontré (59) que la lumière agit sur
les phases précoces de la gamétogénèse, probablement en empêchant
l'induction de la différenciation des gamétocystes. Aussi pour être
efficace, l'irradiation doit-elle être appliquée avant que ne s'établisse
le contact· entre les hyphes sexuels; une irradiation postérieure à cette
rencontre est inefficace. Les radiations inhibitrices de l'oogénèse ont une
longueur d'onde comprise entre 420 nm et 540 nm. En illumination
monochromatique, le maximum d'inhibition est obtenu à 480 nm.
Au-dessus de 540 nm, les radiations lumineuses ont au contraire un léger
effet stimulateur sur la reproduction sexuée tout comme, rappelons-le, sur
la reproduction ascxuée (60).

GERMINATION DES SPORES

Les sporocystes.

Deux facteurs externes: la température et l'hygrométrie condition
nent la germination des sporocystes, qui peut être directe ou indirecte.

La germination est directe lorsque le sporocystc élabore directement
l'ébauche d'un thalle en émettant des filaments germinatifs (photos 8, ·9).
Ce type de germination survient aux températures proches de l'optimum
thermique pour la croissance ou en l'absence d'eau libre.

La germination est indirecte lorsque le sporocyste différencie et libère
des zoospores (photos 7 a, b, c, d, e). Les zoospores résultent de la frag
mentation du protoplasme du sporocyste. Elles sont uninucléées, biflagel
lées et capables de se déplacer dans l'eau. En présence d'eau libre ce type
de germination est généralement induit par un choc thermique. Un
abaissement de 8 à lOv C de la température pendant un laps de temps
variant de 15 à 60 minutes déclenche l'ouverture de la papille et l'expul
sion des zoospores par le pore apical du sporocyste. Plus rarement c'est la
rupture de la paroi du sporocyste qui entraîne la libération des zoospores.
La germination indirecte est vraisemblablement la plus fréquente dans la
nature. Elle est aussi la plus efficace pour assurer la dissémination du
parasite. Chaque sporocyste libère en effct de 10 à 30 zoospores qui
peuvent conserver leur mobilité propre pendant près de 24 heures, et sont
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7e

7c

Photo 7 (a, b, c, d, el. Germination indirecte d'un sporocyste chez P. parasitica :
différentes phases de l'émission des zoospores.



8

Photos 8 et 9. Germination
directe de sporocystes chez
P. parasitica.

33.
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ainsi capables de se déplacer dans les eaux de ruissellement sur des distan
ces considérables. Ces zoospores obéissant à un chimiotactisme, sont en
outre attirées par diverses substances, dont les acides aminés (65) et par
certains exsudats végétaux, notamment ceux qu'excrètent les racines de
Citrus. Après avoir nagé pendant une période qui selon TARjOT (127)
est d'autant plus longue que la tension en oxygène du milieu est plus
faible, après s'être agrégées à la surface de l'organe végétal qui les a atti

rées, les zoospores rétractent leurs flagelles, s'cnkistent en prenant un

aspect sphérique, et émettent rapidement un tube germinatif. Cet hyphe
s'orientant vers la source de la substance chimiquement attractive. pénè

tre dans les tissus de l'hôte, le plus souvent après avoir formé un appres
sorium. Les zoospores de P. parasitica sont peu sensibles à l'action fongis

tatique du sol ct leur taux de germination, lorsque les conditions hygro
métriques sonL favorables, est supérieur à celui des conidies d'autres
champignons [tel le Glomerella cingulata (85)] . Une des raisons de cette

supériorité pourrait être, d'après MENYO NGA (85), la résistance des
zoospores aux antibiotiques polyènes émis dans le sol par les actinomy
cètes.

La germination des sporocystes n'est pas toujours immédiate. Lorsque
l'environnement est défavorable, le sporocyste peut survivre pendant
d'assez longues périodes, jusqu'au retour des conditions propices à sa
germination. HOLDAWAY et TSAO (54) ont observé la germination de
sporocystes de P. parasitica conservés pendant 180 jours dans un sol
maintenu à 12- C. Cette fonction d'organe de résistance n'est cependant
qu'Un rôle annexe pour les sporocystes qui, résistant assez mal à la
dessiccation, sont avant tout des organes de dissémination.

Les chlamydospores.

Les véritables propagules de résistance sont les chlamydospores. Leur
morphologie caractérisée par une paroi épaisse, et aussi probablement
une activité métabolique réduite, leur confèrent dans le sol une bonne

résistance à la dessiccation. Cette résistance varie en fonction de deux
paramètres; la température et l'hygrométrie. Dans un sol retenant de 50
à 75 p. cent de sa capacité totale de rétention en eau, la survie des chla
mydospores de P. parasitica est optimum à 12'C , lorsque le sol contient
seulement 20 p. cent de sa capacité de rétention la durée de survie atteint
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son maXImum à 25'C : elle peut alors excéder 55 semaines (53, 54,55).
La germination des chlamydospores qui cst faible, voire nulle, à basse
température et en milicu liquide sous faible tension d'oxygène, s'effectue
nonnaleme'lt sur milieu nutritif aux températures proches de l'optimum
thermique. Les chlamydospores gcrment directement e;] émettant des fila
ments générateurs d'un thalle. Lorsque toutefois les conditions d'cnvi
ronnement sont défavorables au développement du mycélium, les hyphes
germinatifs cessent rapidement de croître et différencient parfois dcs
sporocystes terminaux (132) qui peuvent libérer des zoospores.

Les oospores.

Pendant Ulle courte périodc, le jeune oogone en cours de différencia
tion est capable de germer si Oll le sépare du thalle qui l'a produit (9).
Cette aptitude germinative précoce qui reflète simplement la capacité de
bouturage de l'organe néoformé dont l'évolution physiologiquc normale a
été interrompue, disparaît en quelques heures, dès que débute dans
l'oogone le processus de divisions nucléaires conduisant à la formation de
l'oospore. ;\ussitôt formée, l'oospore entourée d'une double paroi épaissc
entre en dormance.

Cettc dormance, dont l'origine est indépendante des facteurs exteriles,
est, semble-t-il, déclenchée par un stimulus endogène, elle est constituti
ve (9). La levée de la dormance et la germination dont les modalités dans
la nature restent inconnues, sont difficiles à obtenir in vitro, notamment
chez les espèces hétérothalliques, ce qui a longtemps interdit toute étude
génétique des Phytophthora. Ce n'est qu'au cours de la dernière décade
que cette difficulté a pu être partiellement surmontée, par la mise au
point de diverses méthodes permettant d'induire la germinatioll des
() ospores.

Dans la plupart des techniques d'induction proposées par les autcurs la
lumière joue un rôle capital. Les oospores sont en général irradiées in situ.
dans leur milieu de culture. La lumière du jour est efficace (45, 64, 74,
117), mais elle peut être rcmplacée par unc lumière artificicllc fluores
cente (.'i, 9, 58, 99, 114). Lcs radiations bleu-violet sont les plus actives.
suivies par les radiations rouges. Les fortes intensités lumincuses peuvent
être inhibitrices, et une intensité inférieure à ] .000 lux est suffisante pour
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induire la levée de la dormance. C'est avec un dispositif d'éclairement en
lumière blanche (type lumière du jour) fournissant 700 lux, ce qui
représente au niveau des oospores incluses dans le milieu une énergie

utilisable d'environ 0,15 flw/cm 2, que nous avons obtenu chez P. parasiti
ca, P. palmivora et P. cimwmomi les taux de germination les plus élevés,
après une irradiation de six semaines succédant à une incubation de 15
jours à l'obscurité (58). La majorité des auteurs s'accorde à reconnaître
la llécessité d'une période de maturation à l'obscurité de 10 à 15 jours
avan t l'application du traitement lumineux. L'irradiation peut être
continue ou appliquée en alternance avec des périodes d'obscurité, le
rythme 12 lwures de lumière - 12 heures d'obscurité, étant le plus fré
quemment clllployé. La durée du traitement inducteur varie avec les
auteurs. il semble cependant que, dans la majorité des cas, une période
de maturation d'au moins vingt jours, dont dix à l'obscurité. soit néces
saire à l'induction de la germination.

Les oospores germent rarement Ln situ. Il convient donc, après le
traitemcnt inducteur, de les extraire du milieu et de les séparer du
mycélium, cc qui peut se faire par une succession de broyage, filtration et
centrifugation, puis de les placer sur un substrat de germination neuf. La
nature de ce substrat est indifférente, il peut être gélosé ou liquide. La
meilleure solution est, à notre avis, de laisser la germination débuter dans
l'eau stérile avant de transférer les zygotes sur un milieu de culture.

Sur le plan morphologique, la fin de la dormance s'accompagne de
profondes modifications de l'oospore. Le protoplasme, perdant son aspect
homogène et refringenL devient granuleux et retrouve l'apparence qui
était sienne avant la différenciation de l'oospore. Dans le même temps les
parois de la sporc s'estompent, la turgescence du protoplasme augmente
jusqu'à cc qu'il occupe la totalité de la loge oogoniale. La germination
peut alors suivre deux voies différentes. Dans le premier cas, de loin le plus
fréqucnt. la germination est directe: l'oospore émet llli ou plusieurs fila
ments germinatifs qui dévcloppent un thalle (photos 10, Il, 12 et 13).
Dans le second cas, le tube germinatif unique différencie à son apex un
sporocyste qui peuL libérer son contenu sous forme de zoospores.

Les taux de germination obtenus in vitro varient considérablement en
fonction des espèces et des souches de chaque espèce. Hormis quelques
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Photos 10 et 11. Gernùnations d'oospores
chez P. pa ras itica.
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exccptions (10, 64, 117), ils sont dans l'ensemble assez faibles, générale
ment inférieurs à 20 p. cent.

Bien que l'on ignore les modalités de la germination des oospores dans
la nature, il est probable que la lumière n'est pas le scul facteur à interve
nir, si toutefois elle intervient, dans la maturatioll et la germination
naturelles des spores sexuelles. L'action des mircoorganismes et celle des
petits invertébrés (mollusques, insectes) sont sans doute importantes. Des
microorganismes tel que les Streptomyces exercent sur les oospores une
action protectrice en induisant une mélanisation de la membranc oogo

niale qui accro ît la résistance de l'oospore aux actions lytiques des anta
gonistes de la microflore (56). De leur côté les mollusques et sans doute
aussi certains insectes, peuvent accélérer ou déclencher le processus de
maturation en ingérant les oospores. Des expériences réalisées in vitro ont
montré que des oospores deP. megasperma (107) et deP. cactorum (116)
âgées d'au moins quatre semaines, ingérées respectivement par Helix
aspersa MULLER et Planorbarius corneus LINN., puis rejetés dans les
fèces, germent suivant des taux particulièrement élevés (73 p. cent et 67 p.
p. cent). La stimulation de la germination est due, dans ce cas, à l'action
des enzymes digestifs des escargots. Le complexe enzymatique beta
glucuronidasciaryl-sulfatase modifie la perméabilité de la paroi de
l'oospore aux facteurs externes en la digérant partiellement et déclenchc
ainsi la germination (107).

LA VIE SAPROPHYTIQUE DES PHYTOPHTIIORA

La vie saprophytique des Phytophthora se déroule essentiellement dans
le sol. Elle offre de ce fait peu d'accès à l'investigation et nos connaissan
ces à son sujet sont fragmentaires. Il est cependant généralement admis
que le pouvoir de compétition saprophytique des Phytophthora est assez
faible (62, 133). En effet, à l'exception de quelques espèces qui, telle
P. cinnamomi, peuvent développer un mycélium abondant dans le sol
(144), la majorité des Phytophthora est tenue pour incapable d'en assurer
la colonisation mycélienne active. Ainsi P. palmivora et P. parasitica, en
particulier, ne développent leur mycélium que sur quelques centimètres à
partir du point d'inoculation dans un sol naturel non stérile (132). Lorsque



Photos 12 et 13. Germinations
d'oospores chez P. parasitica.
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la ('ap;wilt" 1Illlrilive d'ull Ic\ sol (':,;1 augmcnlée par un amendement orga

niquc Ü;!IW()sc. asparagine. fragmcnls v(~g(~laux frais) ou lorsqu'il est

sa 11Ill; d'cau, la tToi:-sal)("(' lIly('(;li(~nllc peut être plus abondante el plus

prol()Ilg(;C, loul l'Il rcslalll limil(;(' par rapport ;l ce qU'l'ill' est dans un sol

skrilist; (ln;a!abl('II)('nl ù l'inoculation. Ccci Illontn' que la conclurencc

dcs (;knwltls dt' la minoflore du sol l'st nn fat'leur qui limite l'expansion

III) t,t;liCIIllt' dt's Phytophthora. Lcs micw-organismcs agissent indirecte

mC1I1 ('n ('ollft;rant au sol Inl c('rlain pouvoir fongistatique par lems

c\.t'I'dals. t'l dirct'!('n)(,111 cn co!o,]i",;lllt le.., hyphes de Phytophthora dont

il'" pn)\o(]Iwlll la lysc. Lc rô!t' de:,; actinomY('èlcs t't des uact(;ries en ('('

domail)(, l'si parli('\t1i(~n'lllent illlporiant. HONOUR (56) a mOlltré qu'un

ino('nhllll Ill) (,t;lien de P. parasitica dans un sol nalurel est éliminé totale

Ille III l'Il 1I10illS de di'\ jours par l'actioll lytique de Streptomyces sp. En
dehors des pt''I"iodt's Ol! les ('olldilions (rcllvirolnlcmcll! (tcmpératurc.

hygrolllt;lric) sonl parlit'nli(~n'mellt propices au déelenchcmellt d'unc

phasc dl' diss(; Illi lia 1ion par l'i lIt l'rmédiaire de la reproduct ion asexuée

(spor,l(') sI cs, zoospores), il appara ît Irès probable qnc le main tien du

pou\oir il1fet'liell\. du sol ('st asslIft' par la persi:.;\ance des propagules

n;sistanl ;) la t'Olle\ll'r('IICe de la microflore el au'\ conditions dimatiques

(it"l'avoraules, plull)l qn'à des él(;llH'nls llI)céliens l'Il croissance active.

C('S propagules sonl esselltiellemcnt les chlamydospores et \cs oospores qui

pcuvelll Irarcrser la IOllgue période de latence ou de dormance et résister

Ù I"adion lyliqnc de::' adinol\l)T(~te::' (56). avallt de germer.

La fignlT :i. illspin;e du diagramllle propo::,é par TSAO (133). donne

ulle rcprt;St'lllalioll schématiqne de l'illcidcnce des facteurs externcs

csselll ids sur le dérolllclIlcllt de la phase saprophytiquc de P. parasitica.

Cc In(Hii'!t' pelll Nrc appliqné all'\ autres espèces parasitant les agrumes,

Ics \arialions dl' l'influencc des fadeurs physico-chimiques sur chacune

d"clllrc ellcs dalll le plus ~OU\TIII quantitalives.

IV - GENETIQUE

Nos cOlnlaissanccs sur la génétique des Phytophthora sont encore rcla

tivement Illodestes parcc que d'acquisition n~ccnte. L 'cllsemble des

informatiolls. parfois contradictoires. recueillies ail cOllrs de ces derni(~res
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aIIIH~e~. ~wrrlll'l eependallt de mieux comprendre les hases génétiques de la
~('\.lIalil<~. dll cyde caryologique cl de la variabilité des Phytophthora, mais

all~~i de l'Olu'('voir plu~ dairement la nature des relations que le parasite
elllrl'licllt ,IVC(' iW~ hl,te:".

L\ SEXU;\ LITE

Hèlèrothallisme ~t reproductiŒl sexuelle.

Ce~t ù Ci\LLEGLY cl C\LINDO (41) quc revient le mérite d'avoir
('Iaril'j(; la 1I0tion d'hdérothallisme che:r, les Phytophthora. Ces allteurs

(k('OllHircnt che:r, P. illfcst(/Il.~. espèce type du genre, l'existence de dClix

I~ pe~ dc compatibilité qu'ils désignèrent conveutionnellement par les
~Ylllbo1cs\ 1 et \2. ct montn~rent que toutes les souches des espèces

hd(;rotlwlliques. ù l'cxception de l'arcs isolats sexuellemellt stériles.

~)('II\Cllt (;tn' classécs dans l'un de ces deux groupes de compatibilité. La

cOlllpatihilit(~ est illd(;pcndante de l'e:-:.pècc et. tout croisement entre un

il';)lat de type \1 et 1111 i~olat de typc A2 produit en principe des oospores.

(}lIClIe (pie soit la position taxonomique des deux confrontanb (l15). Le

lIombre d'oospores formées. ct parmi celles-ci. la proportion de spores
bien ('onstiluéel'. refldent en première analyse. la fertilité du croisement.

EII f(~~lc géllérak. la fertilité des epoisements intraspéeifiques est plus

grande (Ille celle des croisements intcrspéeifiques (12. 115). A la limite il

exisl<' d'assez nomhreuses comhinaisons stériles entre des souches théori

(I!lCmcnl compatibles: cela indiqne qu'au-delà du système de eompatibili
l(~ Al -\2. interviennent d'autres facteurs génétiques déterminant la plus

ou moins grande complémentarité des génomes.

Les lrmaux de GALlNDO et GALLEGL Y (39). après ceux de

STc\:\IPS (122) de KOUYEAS (70) et d'APPLE (2) ont montré que tout
isolat de Phytophthora est potentiellement bisexué. capable de produire
des or"anes mâles cl femelles. Suivant les croisements, les isolats des

~

espèces hé t(~ro thalliq Ile s malùfeste nt cepe ndant des tendances variables

('( plus ou moins marquées à se comporter en souche mâle ou ell souche
femellc. chacuil d'entre eux restant néanmoins capable de différencier en

proportion variable au sein de chaque croisement les deux types d'orga-



Iles: oogones (~t anthéridies (:i9). L'h(~térolhalli"rrw chez I(~" Phylophthora

n'esL donc pas simplemenL morphoJo~iqlH~. ('OIlJrlle c'e,,1 le cas chcz h's

Saprolegniales (Achlya), ct il (~sl aujourd'hui g/I](~rakmenl admis qU(~ les

Lypes complémentaires ;\ 1 ct ;\2 dwz les Phytophthora correspolldenl à

de véritables Lypes de eompaLibili/(~ g/'](~Iique cl non pas seu1t-rrwnL ù des

Lypes sexuels morpholo~iqIWS. J)(~UX sy"Lr~ll\e" (k r(~gulalion coordolllH'1l1

donc la reprodudioll S(~xlj(~11c dH'z I(~" Phytophthora hdàoLhalliq,H'''. Lc

premier se manifesLe par l'expression de lendances sexuelks mâles ou

femelles variables (~n fondiun des (:fOiSenlCllts. Cc sysL(~rn(~ de f("gulal iOIl

à «facteurs sexuels mullipl(~set allcrnés» SelOIl la t<~rminologic dl' I{.;\PI':I{

(95), règle la sexualiL(~ de l'ensemble du groupe des Phycomyer'o(·s bil'la

gellés. Le second syst(~me est parLieulier au genre Phytophthora, il l'aiL

intervenir u Il mécall isme de compatibili té g(~n(~1 iq ue à <leu x groupcs.

/\1 - /\2. La llaLurc du supporL génétique d(~ la c()mpaLibilil(~ Il'csl pas

encore COllnue, les études récentes sur ce caraclôre indiquenl ccpendanL

qu'il pourrail être placé sous un déterminisme polyg(~niq'lC C()lIlpleX(~.

La bisexualité intrinsèque des Phytophthora yui s'cxprim(~ sans entrav(~

chez les espèces homothalliques est inhibée (ou f(;prirr](~e) chez les f~SP(~(;(~S

hétérothalliques. L'efficacité de l'inhibition (ou de la f(~pr(:ssion) des

chaînes mdaboliques aboutissant à la difr.~f(~nciaLion des garr\(SLocysLf~s,

n'est pas identique chez toutes les espèœs .. CerLaines d'entre dl~;s, bien

que considérées comme hét(~rothalliques, formellL parfois en culLure pure

sénescente des oospores normalement eOllStituées, e'esL le cas notammenL

de P. parasitica. La force de l'illlùbiLioll de la gamdog(~nèse il'esL pas nOIl

plus la même chez les souches de Lype Al et celles de type 1\2. Chez ces

dernières l'inhibition est plus fragile, plus facilement réversible. Il esL Cil

effet connu que de très nombreux isolats hétérothalliqucs ;\2 de diff(~rell

tes espèces peuvent produire des oospores en culture pure sous l'd'l'cl dl:

diverses stimlllatÎons : culture en présence d'extrait de raeincs d'avocaLi(~r

(14:3), cul Lure CIl présence de chloroneb (90), eultun: Cil prbicncc de

Triclwderma viride (14). ou simplemenL f(~acLion à un traumaLisme

mycélien d'origine mécanique. Aucune stimulaLion comparable n'a

jusque là pu être mise en évidence chez les isolaLs de type ;\ J.

Il apparaît aujourd'hui très vraisemblable que l'inducLioll de l'auLo

fécondaLion chez les espèces hétérothalliqul's par des stimuli exogènes est

un phénomène fréquent dans la nature, el )'011 peut raisonnablement
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pell~cr que de lIouv(~au\. n\(;('ani~tIIe~ de stimulation seront nns en
(vi dc Il ('('.

La rCI]("(J1l!rc de ~oud\('~ ('otllpaliLle~ n'e~l donc pas indispensables à la
r(;ali~alioll de la rcproduclioll ~exu(;e des e~p(\ces hétérothalliques qui

di spo~e III ai il:,i dc plusiellf~ voÏl':' po ur acco III plir cette important e étape
dc kllf l'yde : la voic dc~ cf()i~en)('lIt~ illlrasp(;cifiques, celle des croise

I\IclIl ill!('f"~p(··l'ilïque~. cl cclle de l'aulof(~l'olldalion induite.

Cdlc (·oll~talatioll. qui suggère que l'illtervenlion de la reproduction
:'c\.[/(;c dail:' Ic c~~clc natllfcl du parasite est vraiscmblablement tout aussi

fn;qlH'lltc dwz Ic~ espèce~ hdérothalliques que chez les espèces homo

thalliqlH'~ l'OIH!llit ù s'iulerroger sur l'illcidellce du phél\()m(~nc sur la

variabilil( de:' PhytophtflOrr! dall~ la nature.

La IlIi:,(' Cil (;vidc lice de recombi naisons gé nétiqucs concernallt des

cararl(\re~ luorphologique~. biochimiques et pathogéniques. parmi les

descelldalll~ d'oospores de plll~icllf:' espèces. a clairement démontré que

la reprodnl'lioll sexuéc (,~t III/(' ~ollrcc potelltielle de variatioll génétique

dlCz Ic~ Phytophthora toul commc chez les autres orgauismes. Ses

c()lI~é(lueuees doiveut èlre évalnées en fonction des connaissances

actuelles sur le cycle caryo\ogique du parasite.

LE CYCLE CARYOLOGIQUE

I)an~ la plupart des études génétiques récentes consacrées auxPhy
tophthora. le~ auteurs se salit avanl toul attachés à déterminer la nature

du cycle caryologique du parasite. alimentant ainsi la vive controverse qui

~'esl d0vclopp(e ces defllières années au sujet du lIiveau de ploïdie des
uoyaux ~otllatiques des Oomycètes biflagellés.

Les théories du cycle, leurs fondements cytologiques.

Deux thèses SOllt l'II présence.

Selon la théorie classique la phase végétative du cycle des Oomycètes

biflagellés, comme celle de la plupart des cham pignons, est haplo l'de. La

diplophase se réduit au seul zygote issu de la fécondation de l'oogone par
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un noyau anth(;ridial. La fusion d(~ deux noyaux gall\(;liqllC". (llli" la
méiose sc déroulent dans l'oospore avant sa g<TlI\inalion qui produil ain"j

un thalle pourvu de noyaux haploïde".

Celte thèse est fond{~(' sur des travaux anciens, n;alis(>" au d(-),III dll

siècle par WAGEH (140). DAVIS (24) cl STEVENS (12()). Ce" alltcm"
observèrcnt les noyaux en division dans les ganl(~tocy"te" de P<T(1I10'"

porales sans déceler de n;duction dam; le noml)f(~ des ehrorno"oll\cs. lb ('II

cone!urent que c(~s divisions étaient mitotiques cl, qu'en con"(;<jucIH'(', la

méiose se déroulait vraisemblablement dans le zygote. Leurs ob"crvatioll:
furent ultérieurement confirmées par d'autres aulf~urs (B2, BB. 1211. 146)

qui constatèrent en outre, une diminution du nombre des chromosolTl(~S ail
cours des premières divisions nucléaires pf(~cédant la germination de
l'oospore chez différentes Saprolég;niales et Pérot1ospora!cs. Plus n;("(~m·

ment, STEPHE:\,SO;\i et col. (124) comparant la divisioll des noyaux dans
le mycélium et les gamétocystes chez P. capsici et P. megasperma, ne
relevèrent aucune différence entre les deux types d'organes ct eonclur<~nt

qu'il s'agissait dans les deux cas de divisions mitotiques. Leurs conclusions
ne sont cependant pas r6~llement convain(:antes car les photographies de
gamétocystes sur lesquelles est fondét~ leur argumentation. ne montrent il
notre avis, que des noyaux interphasiques en phase pn;divisiollnelle.

L'examen de phases plus tardives dans I(~ développement des organes
sexuels leur aurait sans doute permis d'observer un proccssus earyoeindi.

que tout à fait diff(>rent de celui des noyaux somatiques (Si\\iSO\1E,
communication personnelle). Dans un autre article (12:~) ces rn(~rnes

auteurs présentèrent, par contre, des photographies pouvant sllgg(~rer des
configurations méïotiques dans l'oospore de P. capsici avant sa germina·
tion, ce qui les conduisit à prendre position en faveur de la thèse du eyete

essentiellement haploïde.

A cette conception classique du cycle s'oppose une thèse moderne
suivant laquelle la phase végétative du cycle est diploïde. La n)(~i()se ct par
conséquent l'haplophase, se déroulent dans les gamétocystes : anthüidie
et oogone, avant la fécondation de cette dernière par un noyau gamétique
anthéridial. La caryogamie survient dans l'oospore dont la germination
produit alors un thalle pourvu de noyaux diploïdes.

C'est SANSOME (108, 109, 110, Ill, 112) qui proposa œtte nouvelle
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théorie du cycle après avoir identifié dans les gamétocystes de plusieurs
Oomycètcs des divisions nueiéaires de type méÏotique contrastant avec les
divisions obsf~rvécs dans les organes somatiques. Ses observations furent en
partie confirmées par G ALlNDü et ZENTMYER (40) puis d'une manière
plus complète par DICK et WIN-TIN (25). Elles concordent en outre
entic~rement avec celles que nous avons réalisées chez P. parasitica (57).

Chcz cette espèce. comme chez les autres Phytophthora, il apparaît que le
mode de division des noyaux dans les organes végétatifs (mycélium. sporo
cystes) diffère fondamentalement de celui qui s'observe dans les gaméto
cystes.

Dans les organes somatiques les mitoses sont intranucléaires et atypi
ques. Les stades classiques de la division mitotique sont difficilement
identifiables car les chromosomes, qui restent inclus à l'intérieur de la
membrane nucléaire pendant tout le processus divisionnel. sont rarement
individualisés. Le caractère intranucléaire de la mitose et la persistance de
la membrane du noyau, qui furent parfois contestés, sont aujourd'hui
clairement démontrés par les remarquables photographies obtenues en
minoscopie électronique par HEMMES et HüHL (49).

Dans les gamaocystcs la division des noyaux débute de façon synchro
Ile dans l'anthéridie et l'oospore de chaque couple. La première phase est
un gonflement important du noyau. Elle est suivie par la disparition de la
membrane nucléaire et l'individualisation nette des chromosomes. Les
phases ultérieures montrent une contraction progressive des chromosomes
ct pf(~sentent des figures d'appariements et des configurations d'aspects
chiasmatiques. auxquelles succèdent une métaphase el une anaphase
classique. Dès la fin de l'anaphase les noyaux entreprennent une seconde
division, plus rapide, qui aboutit à la mise en place dans les organes mâles
et femelles des noyaux gamétiques. La i taille de ces noyaux esh d'environ
deux fois inférieure à celle des noyaux somatiques en interphase. La
copulation intervient alors, et un noyau anthéridial pénètre dans l'oogone
par un canal de fécondation qui s'ouvre à la base de cette dernière (50).

La très petite taille des noyaux qui, de surcroît, sont inclus dans un
cytoplasme oogonial abondant et dense n'a pas permis, jusqu'à présent.
d'identifier avec certitude les phases typiques de la meÏose (stades
pachytène et diplotçne et diacinèse), cela a conduit les tenants de la
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thèse du cycle haploïde à contester la nature meiotique des divisions
observées dans les gamétocystes. Il semble cependant peu conforme à la
logique d'admettre qu'il existe chez les Phytophthora deux types radicale
ment différents de mitoses: le premier localisé dans les organes somati
ques, le second ayant son siège dans les organes sexuels. il est en revanche
plus vraisemblable que la succession de deux divisions, la contraction pro
gressive des chromosomes au cours de la première prophase, les configu
rations chiasmatiques, et la réduction de la taille des noyaux gamétiques,
représentent, dans les gamétocystes, les différentes étapes de la méiose.

Cette interprétation est renforcée par les résultats obtenus en micro
spectrophotométrie par BRYANT et HOWARD (15) qui ont démontré
chez Saprolegnia terrestris que les noyaux oogoniaux et anthéridiaux
contiennent, avant division, quatre fois plus d'ADN que les noyaux
gamétiques.

Les arguments de la génétique.

Toutes les études génétiques consacrées aux Oomycètes indiquent que,
dans la quasi-totalité des cas, il n'y a pas de ségrégation phénotypique des
caractères parentaux dans la descendance d'une oospore unique: chaque
oospore produit un thalle fils, qui, même soumis à un clonage mono
zoospore, n'exprime qu'un seul phénotype. Ce phénomène s'explique aisé

ment si l'organisme est diploïde. Dans cette hypothèse, en effet, le

phénotype du thalle issu de la germination de l'oospore ,l'est déterminé
que par le seul noyau diploïde résultant de la caryogamie. Si au contraire
l'organisme est haploïde, les quatre produits de la meiose devraient, d'une
façon ou d'une autre, s'exprimer à la germination de l'oospore; à moins
que trois d'entre eux ne dégénèrent avant la germination et que, seul, le
noyau survivant ne détermine le phénotype de la descendance.

GALINDO et ZENTMYER (40) ont envisagé cette dernière hypothèse
initialement formulée par KOHLER (69) à propos de Mucor mucedo,
dans une étude chez P. drechsleri, sans toutefois parvenir à une conclu
sion nette: leurs résultats comportent des arguments en faveur de
chacune des deux théories du cycle.

L'éventualité de la survie d'un seul des noyaux meïotiques est égale-
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ment évoquée par TIMMER et col. (129), qui ont étudié chez P. capsici
la ségrégation du type de compatibilité,de la résistance à la streptomycine,
et de l'auxotrophie pour l'arginine et la méthionine. Les principaux
arguments qui les conduisent à prendre nettement position en faveur du
cycle haploïde sont. d'une part l'obtention de mutants auxotrophes par
irradiation de zoospores aux U.V. (20) et d'autre part l'apparition de
quatre classes de descendants dans la première génération (FI) de croise
ments du type met - arg + X met +arg -. Les répartitions aberrantes obser
sées en FI pour ces caractères, et notamment l'excès de descendants
prototrophes, sont attribués à la ségrégation de gènes suppresseurs des
déficiences pour l'arginine et la méthionine. Le caractère strictement hypo
thétique de l'explication présentée par les auteurs ne renfurce pas leur
interprétation de résultats qui, par ailleurs, sont fortement hypothéqués
par la faiblesse des taux de germination (de 0,5 à 5 p. cent) sur lesquels
ils reposent.

Les résultats obtenus par SHAW et KHAKI (64, 117) chez P. drechsleri

sont, quant à eux, solidement établis sur des puurcentages de germinatiun
élevés (de 41 à 100 p. cent) qui garantissent mieux la représentativité des
descendances analysées. Ces auteurs ont croisé des souches sauvagcs avec
des souches mutantes résistantes à la parafluorophénylalanine (mutants
spuntanés), ou résistantes au chloramphénicol (mutants induits par la
N-méthyl-N'-nitro- N- nitrosoguanidine). Dans tous les cas, la première
génération (FI) a produit une descendance homogène composée de
souches résistantes, et les facteurs de résistance ont ségrégé en F2 et en
«back-cross» suivant des proportions de type 1R/IS et 3R/lS, respectiye

ment. Ces résultats sont conformes à ceux attendus dans l'hyputhèse de
la diploïdie. Ils indiquent, selon l'interprétation la plus simple, que chez
chaque souche mutante parentale la résistance était contrôlée par lll1 gène
dominant présent à l'état homozygote. Cette homuzygotie, inattendue
chez des souches mutantes, est attribuée par les auteurs a des recombinai·
sons mitotiques postérieures à la mutation.

Une conséquence importante de la bisexualité putentielle des Phytoph
thora, caractéristique que nous avons évoquée plus haut, est que tout
croisement entre deux souches hétérothalliques peut produire deux types
d'oospores. Les unes, hybrides, proviennent de la fusion des gamétocystes
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des deux souches parentales, les autres sont issues de l'autofécondation de
chacun des parents. Il n'existe, à notre connaissance, aucun moyen
réellement efficace de discerner l'origine des oospores dans un croisement
intraspécifique, dont la descendance peut donc résulter de proportions
variées et indéterminables de zygotes hybrides et de zygotes autofécon
dés. Ainsi, HUC UENIN a-t-il trouvé que certains croisements de P. palmi
vara pcuvent produire 40 p. cent et plus d'oospores issues de l'autofécon
dation de la souche parentale A2. Il est bien évident que dans ces condi
tions, la représentativité des descendances est sujette à caution, ce qui
hypothèque toute interprétation fondée sur la répartition des marqueurs
génétiques. Les résultats de TIMMER et col. (129), tout comme ceux de
SHAW et KHAKJ (1l7), sont soumis à cette incertitude.

Cette réserve ne s'applique pas, en revanche, à l'étude réalisée par

ELLIOT et Mc INTYRE (29) chez une espèce homothallique : P. cac ta

rum. Les auteurs ont traité à la N. nitrosoguanidine des zoospores qui ont
donné naissance à des lignées d'origine mono-zoospores développant un
mycélium prototrophe. La germination des spores sexuelles (oospores)
de certaines de ces lignées prototrophes a produit des descendances hétéro
gènes ségrégeant divers caractères morphologiques ou nutritionnels (défi
ciences). Cette ségrégation indique quc les caractères mutants, masqués
sous forme d'hétérozygotes récessifs dans le génome des lignées monozoos
pores, ont été révélés dans la descendance sexuelle à la suite des réassor
timents génétiques intervenus dans l'oospore. Le mode de ségrégation de
l'un de ces marqueurs, l'auxotrophie pour la méthionine, a été suivi chez
trois générations successives issues de l'une des lignées mutantes. Toutes
Ics répartitions observées sont conformes à l'hypothèse d'un cycle végé
tatif diploïde chez P. cactorum.

Les espèces homothalliqucs forment en culture pure des zoospores et
des oospores. Chez P. syringac ces dernières germent suivant des taux
élevés (> 60 p. cent), et nous avons pu comparer des populatIons d'origine
sexuelle (lignées mono-oospores) et des populations d'origine asexuelle
(lignées mono-zoospores) issues d'une même souche homocaryotique (10).
L'étude a porté sur un caraetère quantitatif: la vitesse de croissance
diamétrale du thalle, dont les variations ont été comparées chez les deux
types de descendance, au cours de trois générations successives. Le carac-
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tère, très stable dans les populations d'origine asexuelle, s'est révélé large
ment variable parmi les descendants d'oospores: les différences entre les
deux types de population étaient hautement significatives.

Les variations génétiques dans les descendances sexuelles et asexuelles
d'un clône haploïde peuvent avoir pour origine la mutation, génératrice
d'hétérocaryose, ou la ségrégation de facteurs cytoplasmiques. Lorsque,
chez un tel organisme, aucune de ces deux sources potentielles de varia
tion ne se manifeste dans la descendance asexuelle, la reproduction sexuel
le en elle-même ne peut produire par la voie de l'autofécondation que des
descendants identiques au clone parental. Les deux types de descendances,
soumis aux mêmes facteurs de variations, ne devraient donc pas différer
significativement chez un organisme haploïde. Si au contraire le clone
parental est diploïde et hétérozygote pour plusieurs loci, et si les oospores
résultent de la fusion de produits meïotiques différents, leur descendance
peut exprimer des combinaisons alléliques nouvelles. La variabilité des
populations issues de la germination des spores sexuelles doit, dans ces
conditions. être plus grande que celle des descendants de zoospores dont
les noyaux ne proviennent que de divisions mitotiques.

Dans nos expérie'lces (10), la variabilité phénotypique des descendances
sexuelles ne s'explique donc pas simplement si P. syringae est haploïde.
Elle se conçoit par contre aisément si la souche parentale homocaryotique
est diploïde et hétérozygote pour différents loci contrôlant la vitesse de
croissance du thalle.

Cette interprétation de nos résultats a été partiellement confirmée par
Mc INTYRE et ELLIOT (83) chez P. cactorum. Ces auteurs. ont toutefois
mis en évidence une certaine variabilité phénotypique dans les descendan
ces asexuelles, ce que nous n'avons pas observé chez P. syringae. Ils
attribuent ces variations supplémentaires à la ségrégation de facteurs cyto
plasmiques.

Un dernier argument en faveur de la thèse du cycle essentiellement
diploïde a récemment été apporté par PELLEGRIN (91) qui a établi les
courbes de survie de populations de zoospores irradiées par des doses
croissantes de rayons r . Plusieurs souches de P. parasitica, P. citricola et P.
palmivora ont été étudiées. Une analyse statistique précise des courbes de
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survie a démontré qu'elles sont sans conteste de type sigmoïdal (courbes
à n coups), ce qui exclut la possibilité que les noyaux de zoospores irra
diées aient pu être haploïdes. La méthode employée ne permet cependant
pas de déterminer avec certitude le degré de ploïdie, et l'on pense
aujourd'hui que si certaines espèces sont diploïdes, d'autres sont très
vraisemblablement polyploïdes (113).

Il serait sans doute prématuré de considérer que le problème du cycle
caryologique des Phytophthora est définitivement résolu. Les arguments
en faveur de la thèse de la diploïdie apparaissent cependant :plus nom
breux, plus solides et plus convaincants que l'ensemble de ceux que
proposent les défenseurs de la théorie alternative. L'avenir tranchera,
mais il semble d'ores et déjà raisonnable de considérer que les Phytoph
thora se distinguent très probablement de la majorité des autres champi
gnons phytopathogènes par une caractéristique fondamentale: leur degré
de ploïdie.

VARIABILITE

La premlere conséque,ce théoriquc de la diploïdie probable des
Phytophthora est que ces parasites béaéficicnt vraisemblablement d'une
adaptabilité supérieure à celle des autres champignons phytopathogènes
à cycle végétatif haploïde. L'adaptabilité d'U_l organisme. que nous
définirons comme son aptitude à répondre à tout changement de la
pression sélective de l'environnement par un ajustement phénotypique
adéquat, dépend en effet de la capacité du génome à mettre en fonction
des voies métaboliques nouvelles imposées par les nouvelles conditions
d'environnement. Il est logique de penser que, pour cela, les ressources
d'un génome diploïde sont plus diverses que celles d'un génome haploïde,
et qu'en conséquence ses facultés d'adaptation seront plus étendues. Dans
lin génome haploïde, en effet. chaque caractère n'est représenté que par
un seul allèle, et tout changement de ce caractère implique un événement
génétique aboutissant à une modification génotypique .. ce qui restreint
les possibilités d'adaptation de l'organisme. Chez un td organisme, tout
événement intéressant le génome, toute mutation, peuvent en outre sc
traduire immédiatement par l'apparition d'un phénotype nouveau qui
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court le risque d'être contre-sélectionné et éliminé si ses caractéristiques
sont défavorisantes. Un génome diploïde au contraire, peut mettre en
réserve et cumuler des potentialités génétiques nouvelles, qu'elles soient
introduites par mutation ou par hybridation, pour éventuellement les
exprimer en réponse à une modification des composantes de la pression
de sélection du milieu. Dans une certaine mesure on peut donc dire qu'un
génome diploïde possède une mémoire et un pouvoir tampon qui
n'existent pas chez un organisme haploïde. En cumulant les potentialités
nouvelles, un génome diploïde peut en outre atteindre des taux d'hétéro
zygotie élevés et· les noyaux hétérozygotes ainsi formés peuvent subir
directement des recombinaisons mitotiques génératrices de réassortiments
géniques et d'hétérocaryose. La pression de sélection doit donc logique
ment s'exercer chez les Phytophthora sur une base génétique plus large et
plus diversifiée que chez d'autres champignons parasites à cycle végétatif
haploïde.

Différentes données expérimentales (68, 72, 106) tendent à indiquer
que dans le couple agrume-Phytophthora, comme dans d'autres complexes
hôte-parasite, les relations entre le champignon et la plante sont régies par
deux systèmes génétiques distincts et complémentaires. Dans le premier
système, qui est le plus important dans le couple qui nous intéresse, les
relations hote-parasite s'établissent sur un plan polygénique : la résistance
de la plante comme le pouvoir pathogène du champignon sont déterminés
par des ensembles de gènes à effet le plus souvent cumulatif, et les rela
tions dans le couple sont quantitatives. Selon la terminologie de VAN
DER PLANCK (137) ce type de résistance plurifactorielle est qualifiée
d'horizontale, elle s'oppose à l'agressivité du parasite. Dans le second
système, les relations s'établissent sur un plan mono ou oligo-génique .
elles résultent d'interactions gène pour gène. Chaque gène de résistance
chez la plante peut, en principe, être contrebalancé par un gène de viru
lence chez le parasite. Cette résistance est dire verticale, elle s'oppose à la
virulence du champignon, les relations entre le parasite et l'hôte sont alors
qualitatives.

La quasi-totalité des études génétiques sur les relations hôte-parasite
impliquant un Phytophthora sp. ont été réalisées chez le couple P. in/es
tans-Solanum demissum. Leurs résultats ont démontré le rôle essentiel de
la mutabilité du champignon dans l'évolution de son pouvoir pathogène.
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Selon GRAHAM et col. (43, 44), l'apparition chez P. infestans de races
virulentes nouvelles résulte de mutations au hasard, suivies de la sélection
des génotypes mutants portant les caradères de virulence capables de
surmonter les facteurs de résistance présents chez l'hôte.

La littérature n'offre aucune donnée prouvant qu'il en est de même
chez les Phytophthora parasites des agrumes, mais selon toute vraisem
blance, la mutabilité est également la source première de la variabilité

du pouvoir pathogène chez ces espèces. Elle peut exercer ses effets aussi
bien sur la virulence que sur l'agressivité, mais avec des conséquences
différentes.

Ainsi, toute mutation à un locus gouvernant la virulence peut se tradui

re par un changement important de la pathogénie: par exemple acquisi
tion de la virulence à l'égard d'une plante jusque là résistante, et déplacer
brutalement en faveur du parasite l'équilibre précédemment établi entre
ce dernier et son hôte. Cependant, en raison de la diploïdie probable des
Phytophthora, le caractère mutant ne s'exprimera sans délai dans le

phénotype que s'il est dominant par rapport à son allèle sauvage. Les
mutations dominantes ne sont pas rares, mais l'on sait aujourd'hui que
dans un système d'intéraction hôte-parasite du type gène pour gène, la
virulence est souve;}t récessive par rapport à l'avirulence. car elle corres
pond sur le plan physiologique à la perte d une fonction. l'aptitude à
induire une réaction d'hypersensibilité chez l'hôte. Toute mutation vers la

virulence peut donc, chez les Phytophthora, rester masquée dans le géno
me sous forme d'hétérozygote récessif jusqu'à ce qu'un réassortiment

génique produise un génotype homozygote mutant capable de soumettre
au ban d'essai de la sélection naturelle le nouveau caractère de virulence.

Une mutation survenant à l'un des loci du complexe génique contrô·
lant l'agressivité, n'affectera qu'une faible partie de l'ensemble des gènes
qui déterminent le niveau de pathogénie et n'aura, de ce fait que peu de
chances d'aboutir à une modification perceptible des aptitudes parasitaires
du champignon. Seuls des réassortiments géniques importants, impliquant
plusieurs fonctions, ou rassemblant dans un même génome différents
caractères mutants, pourront se traduire par un changement profond de
l'agressivité.
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De tels réassortiments géniques peuvent provenir, soit de recombinai
sons mitotiques, soit de la reproduction sexuée.

Les recombinaisons intrachromosomiques consécutives à des crossing
over mitotiques sont connues chez de nombreux organismes (30). Ce sont
des événements rares, dont l'existence n'a pas réellement été démontrée
chez les Phytophthora, mais dont la probabilité a été évoquée par
différents auteurs (117, 125). A partir d'un génotype hétérozygote, le
crossing over mitotique peut conduire à des génotypes homozygotes et,
au niveau du thalle, à une situation hétérocaryotique.

La seconde source de recombinaisons génétiques, et la plus importante,
est la reproduction sexuée. Nous avons vu qu'elle peut survenir entre
souches de la même espèce (croisements intraspécifiques) entre espèces
différentes (croisements interspécifiques) ou même au sein d'un isolat en
culture pure (homothallisme, autofécondation induite). Dans tous les cas
son rôle essentiel, comme d'ailleurs celui des recombinaisons somatiques,
sera d'accroître considérablement la diversité des génotypes soumis au
crible de la sélection naturelle, par suite de la confrontation et de la
recombinaison de génomes aux potentialités différentes. Chez les espèces
hétérothalliques, la diversité et le taux d'hétérozygotie des génotypes
issus de la reproduction sexuée seront d'autant plus grands que les souches
croisées auront des caractéristiques génétiques plus différentes .(104)
Chez les espèces homothalliques, l'hétérogénéité de la descendance sexuel
le dépendra directement du taux d'hétérozygotie et d'hétérocaryose des
souches.

Or, des différences considérables peuvent être mises en évidence parmi
les souches des diverses espèces parasitant les agrumes. Les variations
morphologiques, physiologiques et pathologiques au sein d'une même
espèce permettent en général de distinguer les isolats d'origines parasitaires
ou géographiques différentes (photo 14). Ces variations existent égale
ment dans les populations de souches issues d'aire géographique restreinte
comme le verger agrumicole de la plaine orientale corse (photo 15) (71),
ou même parfois au niveau d'une plantation : c'est le cas de la station
fruitière du Congo où l'on peut récolter des souches de P. parasitica
présentant divers niveaux d'agressivité. La plupart des Phytophthora des
agrumes sont en outre capables d'attaquer d'autres hôtes, notamment des
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Photo 14. Souches de différentes origines géographiques. A: Corse, B: Californie, C: Maroc,
D: Côte d'Ivoire, E: Cameroun.
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Photo 15. Souches de la plaine orientale corse.
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(l'Il' \'('~ e~~)(~ce~ II(' ~olll pas capablt'~ de s'hybrider. Leur croiseme,ll

prodllil dellx Iype~ d'oospores : It'~ oospores hybrides résultant de la

fll~ioll de~ ~aln(;1 ocy~\('s des dell x e~p(~ces. el le~ (h)~pOres formées par

/"all\of(;(,olldalioll de chal'lllll' (k~ ~ouehes pareil laies. l\lai~ dans les

('Iï)i~('meill~ d 1l(li(;~. le~ ()()Sp.)J'('~ hybrides, k~ plu~ nombrellses. 0111

avorl(; par sllile de divt'rses malformalions vTaiiwmblablement f{;vélatrircs

d"lIne illt'lllllpalibililé géll(;tiqlle elltre des géllollJe~ Irop différenls. Seul

1111 pclil IIOlllbn' d'oospores auloft',(,olldées a ~('fIlJ(; et pLlduil des des

(Tfltialll~ ,ial>lt'~. Dalls l'ull de~ croisements lous les descendants issus de

ce:' oo:,pore~ aulofécolldée:, (~I aienl identiques aux parents pour tous les

('aracl(~I'('~ Ic:,k:,. IIlorpllOlo~ie du thalle el de." sporocystes. température

eardîllalt' de ITOis:'aill'e. Iy pc de compatibililé cl pathogénie. Dans l'autre

er()i~('II\('III. la dcscelldallt"e (~Iail phénotypiqueuu'iJt très hétérogène pour

")u~ k~ earadàes pn;eédeilb et lIotallllTlt'llt pour les caraetéristiques

patl\()~(;lIiqlles. Celle h(;I(;rogénéité fut Cil première analyse. interprétée

('Olllnl(' lill indice d'hyoridalion illterSp(~cifique. mais celle hypothèse lit'

l'III pa~ ('(H1lïrlllé(' par la cOlllparaisol1 de la composition en protéines
~()llll>le~ dt':' di,er:, de:'('l'ildanls. Le i'peelre protéique de ces souches

dderlllillé par (~Ieclrophorèse sur gel d'acrylamide révéla que tous les

d('i'('('lltia IIls d aiellt 10 us de type pareil tal pour cc qui concerne les

pro 1(;iII('S cOII:,li luI ives. Aucun ind icI' de rt'combill aisoll entre les deux

e:,~)(\'c:, Ile pul (;Ire mii' l'il évidence. Cc fait et d'aulres indications (12)

11011:' cOlldni:,il Ù ('Oildure. d'lille parI qut' l'hyoridatiol1 ne s'était pas

r(;ali:,(;(' cnlrc r. parasiticll el r. cillllllmomi. et que d'autre part l'hétéro

~(;IJ(;il(~ de la d(':,cclldance pom It':, c:lract~res polyg(;niques exa minés était

duc à dcs n\li':,orlilllents géniqncs à l'intérit'm d'un génome fort t'ment

hélél'()z~-~()Ic.

CCi' dellx derniers n:elllple:, illustrent d'ailleurs assez bien cc que l'on

penl altc!ldrc de l'alltof('condation qui. rappelons-le. cOllstitue la voie

i'eXlwll(' normale des esp(~ces hOlllothal!iqucs. cl peut également intervenir

chI'/', les Ci'P(~ct's hdérolhalliques. L'aulof(-colldatioll peul aboutir à une

de:,cclltiallce homog(~lle :,j la souche autofécolltiée est homoz~·gotc et

hO/llo('aryoliqut'. ou au cOlllraire à IUW de:,ccndancc très hélérogène si la

souche esl h(Çlér()z~·golc ou hétérocaryoliqllc. Dans cette dernière hypo-



thèse, le sort des souehes nouvelles scra, COlllnll~ dans I(~s ('as pn;(·("dcnls

déterminé par la s(Çlection cl la divcrsil(; des d(~scCildalits app(~h;s <J

survivre sera directemenl f')ndi')J) (k l'h(ÇI«',[o/.!/lll;il«'· du milieu dans

lequel elles auront été sélectiolll}(;es.

Un dernier type de varialion afkdalll les }Jhytophlfwra doit are

mentionné. il s'agit des variatiollS d'ori/!;ine cyloplaslllique. Il a a«',
montré (21, 83) que la descendancc asexuelle dc diflù('llks CSp(~CCS peut

ségréger des varia;lts instables dont les carad(~rcs rtIod ifi(~s SOill. sl'ion

toute vraisemblailbe. placés sous Ull eontrôlc extra-ehro\llosolll;q IW. Les

variations porlellt en gélléral sur des caraetères quaollilalil's lels qlH: la

vitesse de croissance ou J'intensité de la sporulalion qui Iwuv("ll

éveil tuellerrH'n l intervenir dans l'expression du pouvoir palhog(\J(' du

parasite.

v - ISOLEMENTS DES PHYTOPlITHORA

En raison de leur faible eompélitivilî: à l'égard des autres ehampignolls

et des bactéries, les espèces du genre Phytophthora sont parmi les plus

difficiles à isoler. Elles peuvent l'être du sol ou de la plante hôte. Ikux

types de méthodes sont utilisées, l'isolement s(~lectif par voie chimiq ue,

ou le piégeage à l'aide de plante ou de fragm(~nt de v(Çgaal choisi en

fonction de leur sensibilité aux Pythiacécs. La premi(~re m(~thode est

généralement utilisée pour les isolements sur la plante hl)t(:, la seconde

pour les isolements à partir du sol. Dans cc d(:fIli(:r cas il esl souvent

nécessaire de combiner les deux techniques, cl de purifier sur 111I milieu

sélectif le pathogène qui est généralement aecompagrll~ sur le pi(~ge par un

corll~ge de bactéries et parfois de quelques cham pignons sapro ph yles.

L'ISOLEi\JENT SELECTIF PAR VOIE CHI\IIQl:t:

Un milieu sélectif peul êtf(~ con(;u pour stimuler la eroissallee d'Ull

organisme spéeifique par l'apport de sourees nutritives favorisantes, ou

pour inhiber sélectivement la germination ct le développement des

microorganismes à l'exclusion d(~ l'organisme recherchr':. Cc second
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principe, l'inhibition sélective, est mis en pratique dans les milieux
d'isolement des Phytophthora.

La base lIutritiV<' de ces milicux peut être totalement artificielle à
cOlldition de cOllte:lÎr dc la thiamilJe. mais il est généralement préférable

d'nt iliser des milieux lIat IlfC ls (décoction de po mme de terre, de pois,
de haricot de Lima, de farine de céréales) qui permettellt une croissance

pIns rapide des Phytophthora. Ces milieux peuvent être employés sous
formc liquidc. si l'on cherche à stimuler la sporulation du champignon.
mais SJIlt. la plnpart du temps, solidifiés par la gélose, ce qui rend leur
IIIalliclllcllt pins facile.

Lcs i:J!lÎbitellfs incorporés aux milieux visent à éliminer bactéries et
challll'iguons. à l'exclnsion des Pythiacées. Ils sont de deux sortes
chi miqlll's d biochimiques.

Les inhibitl'Ilfs chimiques.

Lc l'l'nt achloronitrobenzènt' (P.C.N .B.) et le b<'nomyl sont des fongici
dcs cfficaces contre les champignolls snpérieurs pt salis action, à faible
dosc . Sllf les Pythiacpes.

Les inhibiteurs biochimiques.

Ce sont des substances antibiotiques d'origine biologique. La vanco

myciilt'. le chlofamphpnico1. la pénicilline. la streptomycine et la poly
lIIixi ne sont des agcn ts antibac tériens. Les antibiotiques polyènes tels que

la nystatillC' ct la pimaricinl' sont antifongiques eL bien que capables
cl'e llIpt'C her la germinat ion des spores de Phytoph thora, sont sans action

sm la croissance l1lycplienne.

Les milieux sélectifs.

Le premier milieu réellement sélectif des Pythiact'es fut mis au point

en 1962 par ECKERT et TSAü (27). A nnl' base naturelle. ce milieu

adjoint les inhibiteurs suivants:

Pimaricine 100 l'pm
Pénicilline 50 l'pm (contre les bactéries Gram +)
Polymixine 50 l'pm (contre les bactéries Gram -)
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C~ milieu «;) P» I)(~rrn('\ un isolcrncnl rapid,' ,ks Pylhiad'(',; ;1 l'arlir de

l'hôte. Cependanl. la p(~nicilline cl la polyrnixine n'~ sonl l'a,; san,.; adion

sur les Phytophthora 1~1 sdon TSAO 1'( \lEi\lYONC;\ (1:\1) il l~sl avi';"'de

les rcmplaeer par la vancornyeinl' (200 l'pm) qui n'al'l'ede l'a,; les Pylhia

cées. mais inhihe les baeLéries Cram + , l~n particulier le,.; slaphyloCl)()IIl''';

résistant aux autrcs anlibiotiques.

Le milieu «pimaricinl' vancornycinc» (rnilif~u P. V.) 1~,.;1 adudl"IlJ('nl 1<

plus eourarnrnenl employé dans !cs iso1erneills ù parlir de la plan(.·

hôte.

En raison dl' leur concentraI ion l;!cvl;e en pimaricine. inhibilr;IT de la
germination dl's spores. les milieux pn;célknls sonl peu dlïcaces dan" Il'''

isolements à partir du sul.\u,;si IIAAS (46) puis TS;\O d 0(;/\1';\ (1 :\4)

ont-ils proposl; deux varianll's dans Il':,quell<-s la pimaricitlf~ esl crllploy('('

à dose plus faihle, une action antifongique cOrllplbnenlairc (~Ianl oblenue

par l'adjonclion de P.C.N.B. Leur composilion esl la suivanlc

HAA5 Pimaricine 2 ppm T5AO et OCANA
Pénicilline 80 unités; ml
Polymixine 370 unités, ml
P.C.N.B. la ppm

Pimaricine la ppm
Vancomycine 200 ppm
P.C.N.B. 100 ppm

FLOWERS ct HE:'JDRIX OS). de leur c[,I,;. pn':<'onisenl l'our les

isolements du sol un milieu à hase arlificidlc contenanl

Saccharose

NaN03

MgS04. 7H20
Extrait levure

Thiamine HCI

KH2P0-J.
Agar

30 g
2g
O.,') g
l rI

b

2g
1 rI

'"20 g

Acide galliq uc

.1\ yslatinc

P.c.:" .13.
P.;nici llin e

Rose Bengale

US ppm

100 uni Il;,siln 1

2S l'pm
HO unilés/ml

O.S ppm

Un aulrl' Iype de milien arlificiel est eelui de SNEll (ll<)). il conlicnl

KH2P04
\Ig.'-'O-J.. 71120
CaS0-J.. 21I20
DL Thréonine

Thiamine Hel

Ilf
"O.S g

0,1 g
1 g
0.02 g

P.c.\ .13. 0.1 1
Trilon B 19.')6 0.1 ml

Pirnaricine 2 ppm

1\1 yeosta lir)(~ 10 ppm

Chloramphénicol 60 l'pm
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Agar
Saccharose
Corn ail

20g
20 g
traces

Pénicilline
Polymixine

60 ppm
60ppm

Selon l'auteur. il permet l'isolement de P. cactorum, P. nicotianae, P.
ciTlTlumomi et de P. drechsleri, lorsque NH4N03 est substitué à la D.L.
thréonine.

PONCHET et col. (93) utilisent pour isoler le P. nicotianae du sol une
formulation malt-agar à fort pouvoir antibiotique:

Pénicilline G 250 ppm
Polymixille B 250 ppm
P.C.N .B. 100 ppm
Bénomyl 15 ppm

Ce dernier fon~icide, du groupe des benzimidazoles, est également cité
par FOLLIN (36, 37) qui le tient pour un remplaçant avantageux en
raison de sa relative stabilité à la chaleur, des antibiotiques polyènes
(pimaricine et nystatine). A faible dose (15-20 ppm) le bénomyl inhibe

très efficacement la plupart des champignons supérieurs sans affecter les
Pythiacées.

L'isolement du parasite est généralement aisé à partir des feuilles, des
fruits ou des jeunes rameaux, puisqu'il suffit de déposer quelques frag
ments des tissus infectés sur l'un des milieux sélectifs pour observer après
quelques jours le mycélium du champignon. II est en revanche toujours
difficile d'isoler le Phytophthora des racines ou des tissus ligneux du tronc
et des branches.

Dans les chancres du tronc et des branches, le parasite qui se développe
essentiellement dans le cambium, est rapidement remplacé dans les tissus
morts par des saprophytes. Il est donc nécessaire d'effectuer les prélève
ments en aval de cette zone. De même il est préférable de pratiquer
l'isolement sur un chancre en pleine activité et d'éviter les périodes de
sécheresse qui ralentissent ou arrêtent le développement du Phytophthora
dans les tissus de l'hôte.

La difficulté de l'isolement à partir des racines tient surtout à la
fréquence des Pythium dans le sol. Les Pythium ne sont pas éliminés par
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les milieux sélectifs actuellement disponibles et, par leur croissance plus
rapide, ils ont tendance à masquer la présence des Phytophthora. Il est
donc utile de procéder à une désinfection superficielle et rapide des

racines dans l'hypochlorite ou dans l'alcool avant leur mise en culture.
Après ce traitement, unc surveillance attentive des cultures permettra
souvent de déceler les filaments mycéliens du Phytophthora qui apparais
sent précocement dans le milieu. li convient alors de les transférer
immédiatement sur un milicu neuf avant qu'ils ne soient recouverts par
d'autres Pythiacées.

ISOLEMENT PAR PIEGEAGE SELECTIF

L'utilisation des antibiotiques sélectifs a enlevé une part de leur intérêt
aux techniques d'isolement par piégeage. jadis les plus efficaces. Elles
restcnt cependant utiles sur le terrain, principalement pour la recherche
du parasite dans le sol.

Le principe du piégeage est de fournir au Phytophthora dont la présence
est soupçonné dans un échantillon de sol, un substrat végétal qui
favorisera son développement au détriment des autres microorganismes.
Le piège peut être un fragment ou un organe (fruit, feuille) d'une plante
sensible au parasite.

Piégeage par fruit ou feuille de Citrus.

La méthode décrite par KLOTZ et De WOLFE (67), et ses dérivés,
utilise les fruits de Citrus (citron vcrt, orange) qui sont d'excellents
pièges, assez sélectifs, pour les Phytophthora des agrumes. Ces fruits

peuvent être employés selon deux techniques.

Des trous peuvent être percés à l'aide d'un emporte-pièce jusque dans
l'albedo d'un citron vert et rempli de terre saturée d'eau. Après quelques
jours d'incubation. le Phytophthora se développe dans les tissus du fruit

et peut être récupéré à la marge de la zone de pourriture.

Plus simplement, le fruit (orange, citron) peut être à demi immergé
dans une suspension de terre plus ou moins diluée. Les zoospores du Phy
tophthora obéissant à un chimiotactisme vont s'agréger à la surface du
fruit où elles germent. Le mycélium pénètre et s'établit dans l'albedo
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dont il provoque la pourriture. Le parasite peut alors aisément être isolé
à chacun des points de pénétration.

Une variante de cette dernière méthode consiste à remplacer les fruits
par des fragments, de 3 à 5 mm 2, de jeunes feuilles de variétés d'agrumes
sensibles ou non au Phytophthora (Rough lemon Orange douce, Poncirus
trifoliata). Ces fragments de feuilles flottant à la surface de la suspension
de terre, captent les zoospores nageant, comme dans le cas précédent.

Les sporocystes sont recueillis trois à quatre jours après, sur les bords
des fragments, mais sont absents des feuilles entières ou des morceaux
immergés.

Les feuilles étant présentes sur les arbres toute l'année, la méthoqe est
utilisable à tout moment.

Piégeage par feuille d'ananas.

Cette technique très utile en zone tropicale a été décrite par ANDER
SON (1) puis par KLEMMER et NAKANO (66). Les parties basales non
pigmentées de jeunes feuilles du coeur d'ananas sont immergées dans une
suspension de terre ou directement plantées dans le sol à tester qui doit
alors être saturé d'eau. Après environ 72 heures la capture du Phytoph
thora est révélée par l'apparition de lésions brunâtres translucides à la base
des feuilles.

Ces méthodes nous paraissent être les plus efficaces pour l'isolement
des Phytophthora des Citrus. Il existe cependant plusieurs autres techni
ques utilisant des fruits divers. TUCKER (136) et CAMPBELL (19) pré
conisent l'emploi de la pomme, ZENTMYER et col. (145) celui de l'avocat
BANIHASHEMI (4) celui du concombre, PONCHET et col. (93) utilisent
les pétales d'oeillet.

Toutes les méthodes sont valables, les meilleures restant cependant,

dans le cas présent, celles qui font appel aux fruits ou aux feuilles de
Citrus, car elles mettent en présence les deux éléments du couple hôte
parasite. Leur limite est leur manque relatif de sélectivité. Les substrats
utilisés, fruits, feuilles ou fragments végétaux, sont en effet inertes et
n'éliminent pas les Rhizopus,. Mucor et Pythium. Il est donc souvent
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nécessaire de compléter l'action du piège par un réisolement sur r un des
milieux sélectifs pn~cédemment décrits.

L'emploi de culture-test est un autre procédé de piégeage. Dans cc cas,
on substitue au substrat inerte une plantule vivante d'une variété de
Citrus sensiblc. La plante-piège est cultivée sur l'échantillon de sol à tester.
Le parasite cnvahi t les racines à partir desquelles il peut être réisolé. Le
système est sélectif. souvent trop sélectif, car seul les isolats très
agressifs ou spécialisés dans l'attaque de racines (si cette spécialisation
existe? ) sont capables d'infecter les racines d'une plante saine.

EVALUATION QUANTITATIVE DU PHYTOPHTHORA DANS LE SOL

Lorsqu'il est nécessaire d'évaluer le taux d'infestation d'un sol par les
Phytophthora, il est généralement préférable d'adopter une méthode
permettant la numération directe du parasite sur un milieu sélectif.
Cependant, si le dénombrement direct des propagules viables contenues
dalls une suspension de terre permet de mesurer la densité totale de
l'inoculum (92), cette méthode ne permet d'apprécier, ni l'effet fongista
tique du sol, ni les aptitudes parasitaires réelles des spores viables. Il peut
dOllc être utile de c<)mpléter les résultats du dénombrement sur milieu
sélectif par l'emploi d'une méthode de piégeage. TSAO (130) préconise la
recherche des Phytophthora à l'aide de citrons verts. Le sol à tester est
dilué de 2 ell 2 dans de la terre stérile, et le pouvoir infectieux de chaque
dilution est déterminé. La méthode permet de définir la dilution limite
pour laquelle il n'y a pas contamination de l'appât, elle;} 'est que semi
quantitative. La technique proposée par RICCI (100, 101) qui utilise les
pétales d'oeillets, est plus satisfaisante, elle permet d'approcher réellement
la dynamique de l'inoculum dans le sol. Elle pourrait vraisemblablement
être adaptée à l'étude des Phytophthora des agrumes en substituant aux
pétales d'oeillet de jeunes feuilles de Citrus.

Les méthodes d'isolements par voie chimique ne fournissent pas
d'informations sur l'activité pathogène des souches isolées.

Il est donc nécessaire, si l'on veut obtenir ces précisions, de réinoculer
les souches ainsi isolées, sur de jeunes plantules ou sur des arbres en placc;
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selon les méthodes d'inoculation qui sont exposées dans un autre chapitre.

Les méthodes d'isolement par piégeage sélectif, et en particulier celles
utilisant les fruits, permettent en général de recueillir des souches réelle
ment pathogènes, mais ne peuvent indiquer leur niveau exact de pathogé
nie. Ce niveau (virulence forte ou faible, agressivité forte ou faible) est
déterminable par inoculation sur plantule ou même sur arbre adulte.
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CHAPITRE II

LES DIFFÉRENTS ASPECTS
DES MALADIES

À PHYTOPHTHORA DES AGRUMES
1· SYMPTOMES, VOIE DE PENETRATION, DEVELOPPEMENT

FACTEURS FAVORABLES

FRUITS

Sur les fruits, la maladie est le plus souvent désignée par le terme
de «pourriture brune à Phytophthota» (brown rot).

Elle est présente dans toutes les régions agrumicoles, tropicales ou
subtropicales (7, 27, 28, 19, 33, 46), et peut apparaître soit aux champs,
soit au cours des opérations d'emballage, soit en entrepôt (38).

Elle est provoquée par l'une quelconque des principales espèces de
Phytophthora inféodées aux agrumes (voir chapitre 1), mais la présence et
la répartition de ces espèces varient selon les régions (1, 33). Ainsi
P. citrophtho ra, moins sensible aux variations· de températures, est la
plus fréquemment isolée. P. parasitica et P. palmivora, préférant des
températures plus élevées, se rencontrent plus souvent en zone tropicale,
ou en automne et en été dans les régions subtropicales. En revanche,
P. hibernalis et P. syringae sont mieux adaptées aux températures hiverna
les plus basses. P. citricola est rare.

En principe les fruits de toutes les variétés d'agrumes sont susceptibles
d'être infectés, mais il semble que l'on puisse distinguer quelques petites
différences de sensibilité entre variétés. Ainsi les oranges apparaissent
comme plus souvent atteintes que les citrons et les mandarines.
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Symptômps.

Toull'::- les espèl'(~s provoquent sensiblement les mêmes symptômes, et
les faibles différences observée::- sont dues soit à la variété, soit surtout au
::-lade de maturité du fruit atteint (7, 19).

On ob::-erve au début nne légère décoloration ponctuelle de la peau,
vert etair ::-ur les citrons non mûrs, brun clair sur les oranges à maturité,
pni::- la z.one Ilécrosée s'étend et se colore, selon les fruits de différentes
lcintcs plu::- ou Uloin::- foncées de brun. Les tissus atteints demeurent
::-onple::- el lit' cèdent pas sous la pression du doigt.

A ce stade l'infection par Phytophthora peut être confondue avec celles
cansées par Phornopsis citri et par Diplodia natalensis. Aucun développe
ment mycélien Ile couvre les fruits infectés au verger, mais, en entrepôt, un
fin feutrage blanc apparaît sur l'épiderme dans les zones brunes (photos 16
et l7).

Pln::- tardivement. sous l'action de microorganismes secondaires, les
fmits atteints se désagrègent. Une odeur très caractéristique est liée à ce
lype de pourriturt'. et provient de la décomposition des huiles essentielles
libérées par la progre::-siOll du parasite dans les tissus du flavedo.

Le taux re::-piratoire des fruits infectés augmente les deux premiers jours,
pui::- Mcro ît lorsque le fruit est entièremen t pourri (6).

Modalités d'infpction - Voips dp pénétration - Factpurs favorables.

Les fmits sont principalement contaminés par les zoospores, au verger,
sur l'arbre et au soL et dans les stations d'emballage durant les opérations
de lavage. En entrepôt. la contamination s'effectue le plus souvent par
con tact de fruit à fruit.

Au verger. l'eau joue un grand rôle dans la libération et la dispersion des
zoospores. En effet. lors de pluies accompagnées de vents violents et d'une
chute brutale de la température, les gouttelettes d'eau projetées du sol à
plusieurs dizaines de centimètres de hauteur, entraînent sur les fruits les
zoospores libérées des sporocystes (43).

Certaines méthodes d'irrigation par asperSIOn, et sous frondaison,
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Photo 16. Début d'infection sur citron (au verger). (développement de taches
brunes).

Photo 17. Infection sur citron (en entrepôt) (développement mycélien).
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contribuent de la même manière à la dispersion des zoospores (18, 22,42,
50). Dans les stations d'emballage, l'eau des bains de lavage, souillés de
débris végétaux et de particules de terre, favorise la contamination.

La pénétration dans l'épiderme des fruits s'effectue en quelques heures
après la germination des zoospores, en l'absence de toute blessure, si
l'humidité est maximum et la température comprise entre 14 et 2SCC.

Le temps d'incubation varie avec la variété atteinte, il semble plus
court pour les citrons, les clémentines et les pomélos (3 jours) que pour
les oranges (4 à 5 jours) (37). La température optimum paraît être de
28· C et la maladie ne peut se développer au-delà de 35'C ni à moins de
4"C (39).

Les périodes les plus favorables sont celles comportant des brouillards
matinaux persistants plusieurs jours de suite. Les averses courtes suivies
d'ensoleillement sont en revanche moins favorables. Ces exigences
climatiques expliquent que l'importance de la maladie puisse varier nota
blement selon les saisons ou, pour une même saison, selon les années.

FEUILLES

Les attaques de Phytophthora sur les feuilles sont peu fréquentes. Deux
espèces ont été principalement isolées: P. citrophthora plus souvent sur
les feuilles de citronnier, et P. hibernalis sur celles d'oranger et de
mandarinier (7,28,29,33,46).

Les premiers symptômes débutent par l'apparition de petites taches
translucides sur le limbe, d'aspect voisin des dégâts causés par le gel.
Ces taches, localisées le plus souvent sur la bordure des feuilles, devien
nent aqueuses puis noires. A ce stade, les feuilles, dont certaines parties
du limbe peuvent être encore vertes, tombent précocement, et une
défoliation complète survient alors sur les basses branches.

Des taches semblables sont parfois observées sur de jeunes rameaux.

Les conditions favorables aux attaques sur feuilles sont identiques
à celles permettant l'infection des fruits au verger.
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RACINES

Parmi les différentes espèces de Phytophthora rencontrées sur les
agrumes, P. citrophthora, P. parasitira et P. paimivora sont plus particu
lièrement susceptibles d'envahir les organes souterrains, les grosses racines,

les racines secondaires et tertiaires ainsi que le chevelu des arbres en place.
Elles peuvent aussi attaquer les radicelles des jeunes semis de pépinières.

L'ensemble de ces attaques racinaires est désigné habituellement par les
termes de: «Pourritures des racines à Phytophthora» (Phytophthora
root rot), «altération des racines lignifiées» (decay of fibrous roots), «alté
ration du chevelu» (decay of feeder roots), ou par le terme plus général
de «dépérissement» (8, 13,27,28, 19,46).

Ce type de «dépérissement» est présent dans toutes les régions agrumi
coles. Sur les arbres, il est aussi grave que la pourriture de la base du tronc
ou «gommose», mais il est plus tardivement et moins facilement signalé
car plus difficile à identifier. Il peut survenir à tous les stades de dévelop
pement des arbres (32).

Sur les jeunes semis, il est aussi fréquent, mais en revanche plus facile à
diagnostiquer.

Symptômes.

Sur les arbres, les premiers symptômes, d'ailleurs communs à toute
insuffisance racinaire, qu'elle soit d'origine parasitaire ou d'ordre physiolo
gique, sont visibles sur le feuillage. On remarque un léger retard dans la
croissance de l'arbre atteint, accompagné par une sorte d'éclaircissage de
la frondaison, au sommet ou sur un côté, et la présence de petites feuilles
jaunâtres sur quelques rameaux. La formation des nouvelles pousses est
retardée ou arrêtée et, si celles-ci apparaissent néanmoins, elles sont en
général peu vigoureuses (photo 18).

Ces symptômes peuvent aussi périodiquement s'accentuer ou s'estom
per, selon que les conditions sont ou non favorables au développement de
ce type d'attaque.

Si la maladie progresse, le feuillage jaunit, quelques rameaux sèchent
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Photo 18. Premiers symptô
mes d'une attaque racinaire.
(éclaircissage latéral de la fron
daison).

Photo 19. Attaque racinaire
sur jeunes semis (rabougrisse
ment des plantules, et jaunis
sementdes feuilles).
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totalement et ne sont pas remplacés, et les arbres atteints meurenl
ensuite rapidement.

Sur les jeunes plants de pépinière on observe un ralentissement dans la
croissance et l'émission des feuilles, ces dernières progressivement jaunis
sent (photo 19).

Les dégâts proprement dits ne sont bien visibles que lorsqu'on {\{:gage
la base des troncs au-delà de l'origine des grosses racines et si l'on praLique
une tranchée dans la zone prospectée par le systc~me racinaire,ou lorsqu'on
arrache totalement l'arbre ou le jeune plant.

Sur les racines principales on peut observer un plus ou moins grand
nombre de nécroses, parfois confluentes, en forme de «bouLonnil:res»
(frog eye) de taille variable, 2 à 10 cm de long et O,.s à 2 cm de large,
intéressant l'écorce et le cambium jusqu'au bois. Les bords de ces plaies
sont souvent cernés de bourrelets cicatriciels de couleur brune. Le fond
de la nécrose est jaune brun devenant brun presque noir (photos 20 et 21).
Dans certains cas on remarque la superposition de plusieurs bourreleLs
de cicatrisation successifs indiquant une certaine alternance dans l'activité
de ces sortes de petits chancres.

Les racines secondaires atteintes prennent un aspect jaune terne et
aqueux et leur écorce se désagrège facilement. En fin d'évolution la zonc
ligneuse devient noire.

Les attaques localisées aux extrémités apicales des racines induisent
le départ de racines nouvelles, courtes et ramifiées. Les extrémités sont
parfois totalement détruites laissant le bois à nu (photo 22). Sur les
petites racines, la zone corticale devient translucide et brune clair et
peut être facilement détachée de la partie centrale. En fin d'évolution
les radicelles sèchent et noircissent tandis que le cortex s'effrite.

Modalités d'infection - Voies de pénétration - Facteurs favorables.

Phytophthom parasitica et P. citrophthora ont semble-t-illa possibilité
de coloniser le sol à des profondeurs plus grandes que les autres espèces,
on peut les isoler jusqu'à 70 cm de profondeur. Elles sont apparemment
moins sensibles à de faibles taux d'oxygène.



86.

Photo 20. Attaque sur racine
principale (nécrose typique en
«boutonnière» ).

Photo 21. Attaque sur racine
principale au départ du tronc
(le cortex a été enlevé).
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Photo 22. Attaque sur racine
secondaire (induction de nou
velles radicelles).

Les zoospores qu'elles produisent sont attirées par les exsudats des
racines (2, 52), des variétés sensibles ou résistantes indifféremment, et
plus particulièrement au niveau de la zone d'élongation. Après la germina
tion des zoospores au contact des racines, et la formation d'un appresso
rium, les hyphes mycéliens pénètrent dans les cellules épidermiques en 4
à 6 heures. L'infection est alors arrêtée à ce niveau chez les variétésrésis
tantes et si les conditions sont défavorables au parasite (2).

Chez les variétés sensibles, les hyphes poursuivent leur progression dans
les tissus corticaux jusqu'à la stèle centrale qu'ils peuvent envahir dans la
zone apicale peu ctifférenciée des jeunes racines. Sur les grosses racines, la
pénétration s'effectue plus vraisemblablement à l'occasion de blessures du
cortex, naturelles ou provoquées par les façons culturales ou les insectes.
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L'excès d'humidité du sol est le facteur le plus favorable au développe
ment de ce type d'attaque. Les premières racines atteintes sont générale
ment celles situées plus profondément, là où l'humidité est la plus forte.

Comme par ailleurs les plantes atteintes paraissent souvent souffrir d'un
manque d'eau (40), les irrigations complémentaires effectuées pour y
remédier, ne font en réalité qu'aggraver le mal (9, 22). D'autre part, tout
ce qui limite la croissance des racines, comme les basses températures ou
une mauvaise aération du sol (25, 40), favorisent aussi ce type de maladie
(41).

Un excès de matière organique ainsi que des fumures minérales trop
riches en azote ammoniacal lui sont aussi plus propices. En revanche, le
pH du sol ne paraît pas aussi déterminant.

Il semble qu'un équilibre s'établisse chez certaines variétés, la destruc
tion de racines par le champignon étant en partie compensée par l'appari
tion de nouvelles. Chez les variétés particulièrement vigoureuses comme
le Rough lemon ou le citron Bornéo, cet équilibre, qui permet à l'arbre de
présenter toujours un aspect normal, masque en réalité une grande sensibi
lité racinaire aux attaques de Phytophthora.

TRONCS

L'attaque se développant soit au collet des jeunes semis, soit à la base
des troncs des arbres adultes ou à l'origine de leurs racines principales,
soit encore à la base des grosses branches, est habituellement appelée
«gommose», «gommose à Phytophthora» (brown rot gommosis), «pour
riture du pied» (foot rot), «pourriture du collet» (collar rot), «pourriture
de la base du tronc» (basal trunk rot, crown root rot).

Ce genre d'attaque est extrêmement répandu et connu dans toutes les
régions agrumicoles du monde sans exception, et son observation facile l'a
fait très tôt reconnaître et étudier (4, 7, 10, Il, 12, 15,24, 27, 28, 29,
31, 46). Elle peut survenir à tous les stades de développement des arbres.

On isole principalement de ces chancres: Phytophthora citrophthora,
P. parasitica, P. palmivora ; les autres espèces y sont aussi parfois présen
tes.
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Symptômes.

Ces différentes espèces dc Phytophthora induisenL des syrnpLônlCs

pratiquement identiques. En revanche ces derniers diffèrenL légüclllen L

selon l'âge et l'état physiologique de la plante, cl plus neLkrnenL selon la

variété hôte attaquée.

Sur jeune plantule, on note, à la base de la Lige, l'appariLion de pdiLes
taches irrégulières, foncées, tranchant sur le verL clair de l'écorce. Puis

rapidement l'écorce se fendille et laisse écouler quelques goutLeleLL(~s de

gomme brun ambré (7).

La zone nécrosée s'étend légèrement vers le haut puis ceinture la tige.
Avant ,de se dessecher, la zone cambiale de la partie de la ,tige aLLeinLe est

humide et de couleur jaune brun clair. Cette coloration s'obscrv(~ aussi à
la limite du bois.

A ce stade le feuillage flétrit, puis jaunit et la jeune plante meurt en

quelques jours.

Sur les troncs d'arbres bien développés, les tous premiers symptômes
sont assez difficiles à déceler. On peut cependant observer l'apparition sur

l'écorce d'une ou de plusieurs taches irrégulières de la taille d'une pièce de
monnaie, de couleur brun foncé, d'aspect humide et situées le plus souv(~nt

au niveau du sol. Ultérieurement, l'écorce se fendille et laisse exsuder une

gomme brun ambré plus ou moins abondante selon la variété attaquée ct

l'état végétatif de l'arbre. C'est à ce stade que sont repérées lc plus souvent

les attaques (photo 23).

Les nécroses se développent vers le haut et vers le bas en gagnant la base
des grosses racines. Elles s'étendent aussi autour du tronc qu'elles peuvent

ceinturer complètement.

La partie superficielle de l'écorce sc dessèche progressivement, alors que

le cambium reste humide et de couleur brun clair. Le bois sous-jacent

présente cette même coloration, variant en intensité avec les variétés. La

zone réellement envahie est toujours plus importante que ne le laisseraient

supposer les seules nécroses visibles sur l'écorce (photo 24).
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Photo 23. «Gommose» sur tronc (développement de la nécrose avec exsudation de
gomme).

Photo 24. «Gommose)) sur
tronc (aspect de la zone né·
crosée après dégagement de
l'écorce).
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En début d'attaque, aucun symptôme foliaire n'est visible. En revanchc
dès que l'attaque se développe, et avec un ccrtain retard, le feuillage jaunit
par secteur (photo 2;:), l'arbre fleurit à contre saison et se couvre de fruils

précocement. Lorsque la nécrose ceinture tout le tronc, l'arbre sèche, les
feuilles tombent les premières suivies par les fruits (photo 26).

Sans soins précoces, on observe parfois des périodes dt~ moindre évolu
tion, suivies d'une régénération partielle de l'écorce avec formation tic
bourrelets cicatriciels, mais le plus souvent l'arbre meurt plus ou moins
rapidement selon les conditions climatiques et surtout selon le degrt~ dt~

sensibilité de la variété du porte-greffe, ou de l'arbn~ lui-même, s'il s'agit
d'un sujet de semis.

Sur certains arbres, où l'implantation des branches charpen tit~rcs est
basse, la maladie peut débuter directement à la naissance de celles-ci, sur

la variété greffée (photo 27).

Ces symptômes externes doivent être eonfirmés par l'isolement et la
détermination d'espèces de Phytophthora spécifiques des agrumes, car
d'autres maladies cfyptogamiques, dues par exemple à Diplotlia, à Armil
laria ou encore à Ceratocystis, sont aussi localisées à la base des troncs ct

des grosses racines et provoquent parfois des exsudations de gomme et des

symptômes foliaires voisins de ceux causés par une attaque avancée de

Phytophthora.

Modalités d'infection - Voies de pénétration - Facteurs favorables.

Sur jeunes plantules, le Phytophthora peut pénétrer dans les liges
en l'absence de toute blessure, mais à condition cependant que Je péri
derme ne soit pas encore développé (48).

En revanche, il ne peut envahir les tiges subérisées, que dans le cas de
blessure faite sur la partie externe de l'écorce. Les filaments mycéliens
issus des zoospores ne peuvent pas pénétrer directement à travers l'écorce
sains, mais on remarque qu'ils colonisent bien les tissus parenchymateux
mis à nu.

La réussite de l'infection nécessite la présence d'un grand nombre de
zoospores et les blessures fraîches sont plus facilement envahies que les
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Photo 25. «Gommose)) sur
tronc (aspect de la frondaison
au cours du développement
de l'attaque) .

Photo 26. «Gommose)) sur
tronc (stade final).
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Photo 27. «Gommose» sur
branches charpentières (déve
loppement de la maladie sur
la variété greffée).

blessures anciennes. Le développement des nécroses est favorisé par la
présence de particules de terre sur la blessure.

Sur les troncs d'arbres plus âgés, la plupart des cas de gommose débu
tent à partir de blessures et, bien qu'il soit fréquent d'observer les pre
miers symptômes sans blessure apparente, il est difficile d'affirmer que
l'écorce ne présentait aucune lésion si petite soit-eUe, au moment de
['infection (23,49).

Hormis le degré de sensibilité des variétés de semis ou de ceUes des
porte-greffe utilisés (35), facteur essentiel dans la fréquence et l'importan
ce de ce type d'attaque, le développement de la gommose est favorisé par
une forte humidité persistante du sol, par des températures comprises
entre 14 et 28°C et par les blessures de l'écorce (18, 22, 34).
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II - METHODES D'INOCULATION

Les méthodes d'inoculation mises au point sont destinées à répondre à
des impératifs qui, souvent confondus, peuvent être cependant disjoints
pour le besoin des études, d'une part vérifier l'activité parasitaire des
souches, isolées soit des eaux d'irrigation, soit du sol, soit des organes
attcints et, d'autre part, déceler la résistance ou la sensibilité des variétés
(51).

Elles permettent aussi de juger de la valeur d'un traitement chimique.

METHODES D'INOCULATION DESTINEES A DECELER
LA RESISTANCE OU LA SENSIBILITE DES VARIETES

Les Phytophthora inféodés aux agrumes infectant principalement les
plantes, soit au niveau du système radiculaire, petites ou grosses racines,
soit à la base des troncs, les méthodes d'inoculation les plus couramment
utilisées consistent précisément à placer au contact de ces zones un inocu
lum connu (13,14,20).

Inoculation sur fruits.

L'inoculation sur fruits n'est pas utilisable dans ce but, d'une part
parce qu'on ne dispose des fruits d'une nouvelle variété qu'après de longs
délais et, d'autre part, parce que les fruits de toutes les variétés possèdent
à peu près la même sensibilité. (Ce dernier point est habituellement admis
mais n'a, semble-t-il, pas été systématiquement vérifié).

Les inoculations ne s'effectuent pas sur les feuilles, bien qu'elles soient
disponibles très tôt après la germination de la graine. Il est vrai qu'elles
sont utilisées comme «piège» et que vraisemblablement leurs réactions à
l'infection, tout comme les fruits, sont presque semblables chez toutes les
variétés, et sans rapport avec les comportements aux champs des variétés
correspondantes.

Inoculation sur racines et radicelles.

Deux modes principaux d'inoculation sont couramment utilisés sur ces
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organes.

Dans l'un, les jeunes plantes sont, après arrachage, inoculées à racines
nues, par trempage durant quelques heures dans une suspension d'inocu
lum, puis replacées en pots.

Dans l'autre, l'inoculum est directement apporté dans le pot, le jeune
plant restant en place.

Les plantes utilisées sont issues soit de semis, soit de boutures; elles
sont âgées de huit à dix mois et ont en général de 20 à 30 cm de haut et
possèdent dix à douze feuilles. On peut aussi utiliser des plants plus jeunes
de deux à trois mois et ne possédant que quatre à huit feuilles. Entre ces
limites, il semble que l'âge du plant ne modifie pas le résultat final des
eSSaIs.

Inoculation par trempage des racines.

Les jeunes plantes sont élevées durant plusieurs semaines sur un
support léger (tourbe, vcrmiculite) additionné de solution nutritive, puis
arrachées avec précaution.

Les racines sont mises à tremper 2 à 3 jours dans un bac d'eau aérée
contenant l'inoculum. Celui-ci est obtenu à partir de cultures en milieux
liquides (pois, lima bean, pomme de terre) âgées de 10 jours, légèrement
broyées, enfermées dans un petit sac d'étamine fine après 20 heures
d'incubation, afin de faciliter la libération des zoospores dans l'eau du
bac d'inoculation. Les plantules sont ensuite replacées sur un support
léger afin de ne pas léser les racines. Les observations sont faites environ
trois à cinq semaines après (5, 20,45).

Inoculation par apport direct d'inoculum.

Avec cette méthode les plantules sont placées soit dans un support
tourbe vermiculite additionné de solution nutritive, soit dans un milieu
liquide aéré (solution de Hoagland), soit enfin dans de la terre stérile de
composition connue (3,44).

L'inoculum provient de cultures sur milieux solides, âgées de quatre à
six semaines (mélange semoule de maïs - sable) (3, 44) et il est alors
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enterré à quelques .centimètres dc profondeur aux pieds des plantules, ou
de cultures en milieux liquides, âgées de sept à dix jours (pois ou pomme
de terre), diluées dix fois, broyées légèrement et distribuées par arrosage,
pu mises en suspension dans la solution nutritive.

Cette méthode d'inoculation n'occasionne aucune blessure aux racines
et permet de déterminer l'influence des caractéristiques physico-chimiques
des différents sols dans l'évolution de la maladie.

Pour ces deux méthodes, les observations portent soit sur le nombre de
plantules flétries ou mortes, soit sur les pourcentages de racines mortes
et saines par rapport aux témoins. Pour l'estimation de ces pourcentages
le système radiculaire des plantules inoculées est trempé durant 24 heures
à l'obscurité dans une solution à 1 p. cent de chlorure de 2-3-5 triphé~yl

tétrazolium qui permet de distinguer facilement les racines saines, qui
apparaissent alors colorées, des racines attaquées (21).

Inoculation sur tiges et troncs.

L'inoculation sur tige ou sur tronc a été employée dès le début des
recherches. Elle peut se faire sur jeunes plants dont la tige bien lignifiée a
atteint un diamètre d'au moins 1 cm (photo 28), ou sur les troncs des
arbres plus âgés (23, 36, 47).

Sur jeune tige on peut pratiquer une incision en V au collet, soulever
l'écorce et faire pénétrer dans la fente un fragment de culture de la
souche retenue, puis couvrir avec un lien plastique de greffage, ou
enlever une rondelle d'écorce avec un petit emporte-pièce, y placer un
fragment de culture de la souche étudiée et couvrir également d'un lien
plastique.

Sur arbre de plus grande taille, après brossage et lavage de l'écorce,
on enlève une rondelle d'écorce jusqu'au bois avec un emporte-pièce de
plus grande taille et l'on remplit la cavité de fragments de culture du
Phytophthora retenu. On couvre d'une feuille de papier métallisé, mainte
nue d'un lien plastique (16, 17).

Les observations peuvent débuter entre trois à huit semaines après
l'inoculation, et l'on mesure l'importance de la lésion développée. On peut
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Photo 28. Plants de semis
prêts à être inoculés.

alors comparer entre les différentes variétés inoculées, soit la taille des né
croses, soit leurs vitesses de développemen t.

Evaluation de la résistance au champ.

Les inoculations sm jeunes semis sont toujoms complétées par des essais
de comportement au champ.

La plan tation des variétés retenues est réalisée dans un terrain na turel
lement infesté et l'on note, au coms des années, la vigueur des arbres
et leur récolte, ce qui permet de déceler d'éventuels attaques sur racines;.
on note aussi l'apparition de chancres au collet ainsi que leur vitesse de
développement (26).

Les arbres témoins sont placés sur des parcelles vOismes dont le sol
a été préalablement désinfecté au Vapam, ou au Bromure de Méthyle
additionné de Chloropicrine.
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Corrélations entre. les résultats obtenus avec les différentes méthodes
d'inoculation.

A la suite des nombreuses senes d'inoculation effectuées tant sur
racines, jeunes ou âgées, que sur tiges et troncs, avec ou sans blessure,
et après comparaison des résultats, il apparaît que les radicelles sont
les organes les plus sensibles aux attaques, quelle que soit l'activité
pathogène de la souche utilisée. Par conséquent, l'inoculation sur jeunes
racines sélectionne plus sévèrement-les variétés et présente le risque, si elle"
est seule utilisée, de classer comme sensibles"des variétés possédant peut
être une résistance satisfaisante au champ.

TI faut indiquer cependant que, lorsqu'on inocule une gamme de varié
tés avec une seule souche de Phytophthora, le classement de celles-là,
par ordre de résistance croissante par exemple, n'est guère modifié par
les méthodes d'inoculation employées.

TI suffit donc d'introduire dans les essais où l'on utilise une seule
méthode, une variété de référence dont on connaît bien le comportement
à toutes les méthodes, pour pouvoir estimer sans risque excessif d'erreur
le niveau de résistance des nouvelles variétés étudiées.

Corrélations entre les résultats obtenus avec les différentes méthodes
d'inoculation et le comportement en champ.

La plupart des essais d'inoculations en serre ont été complétés, sur
les mêmes variétés, d'observations en champ, ce qui a permis d'établir
l'e~istencede bonnes corrélations entre le degré de sensibilité ou "de
résistance d'une variété, déterminé par inoculation expérimentale, et son
comportement ultérieur en verger contaminé.

Ces essais ont aussi montré que les inoculations expérimentales sélec
tionnent plus sévèrement que les conditions naturelles...far conséquent le
risque de retenir comme résistante une variété qui se révélerait ensuite
sensible sur le terrain, est presque inexistant et proviendrait, non pas de
l'imperfection de la méthode d'inoculation employée, mais d'une variation
possible de pathogénie au sein de la population du parasite, qui n'aurait
pas été détectée. On limite d'ailleurs cette dernière éventualité en utilisant



99.

comme inoculum, séparément et non en mélange, plusieurs souches
d'origines géographiques différentes el d'activité parasitaire variée.

Un autre risque serait d'éliminer comme trop sensible une variété ayant
en réalité une bonne résistance en verger contaminé. Pour éviter cette
erreur, il suffit de placer dans les essais, systématiquement, une variété de
référence dont on connaît bien le comportement en champ.

METHODES D'INOCULATION DESTINEES A VERIFIER
L'ACTIVITE PATHOGENE DES SOUCHES ISOLEES

Les méthodes d'inoculation sur jeunes plantes et sur troncs d'arbres
âgés, précédemment décrites, sont valables aussi pour vérifier l'activité
pathogène des souches de Phytophthora (13).

En revanche, les contaminations réalisées aux champs sont difficiles
à interpréter dans cette optique. Il faudrait pour cela disposer de souches
de Phytophthora «marquées», c'est-à-dire possédant un caractère bien
distinct et stable, permettant de les distinguer dans le sol lorsqu'elles
sont en mélange avec d'autres souches.

Mais la pathogénie peut être simplement estimée en utilisant les fruits.

L'inoculation est facilement réalisée par simple trempage des fruits,
la variété important peu, durant 2 minutes dans une suspension de
zoospores de la souche à étudier. Il n'est pas nécessaire de les blesser. Les
fruits sont ensuite placés à 28"C dans une enceinte humide. Le résultat est
obtenu en quelques jours (20).

Mais cette méthode, comme nous l'avons déjà indiqué, ne renseigne pas
avec précision sur le niveau de pathogénie des souches étudiées.
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CHAPITRE III

LES ESPÈCES
ET VARIÉTÉS HÔTES

1 - GENERALITES

La classification des agrumes et des genres voisins (~st complexe el tient

à leur aptitude particulièrement développée ù s'hybrider en tre eux el avec

de nombreuses espèces proches (2\ .'34).

Au sein de la famille des RUTACEES, les genres PO,",CIIU:S, FORTlJ

NELLA ct CITRUS fournissent l'essentiel des espèces utilisées.

GE'ŒRALITES SUR LES GENRES PONCIRUS, FORTU:\ELLA

ET CITRUS

Le genre PONCIRUS présente peu de variations ct l'on connaît plus

particulièrement le Poncirus trifoliala, petit arbre buissonneux cl {:pineux

dont les feuilles présentent trois folioles palmées. Les fruits ne SOllt pas

comestibles.

Le gcnre FORTU~ELL\, plus proche du genre CITIU;S, comprend

plusieurs espèces parmi lesquelleO'i figurent les kumquats. Cc son 1de petits

arbustes épineux à feuilles simples et à fruits charnus.

Le genre CITRUS englobe la majeure partie des espèces cultivées pOlir
leurs fruits. Ce sont des arbres en général de plus grande tai [Je à feuilles

sim'ples dont les pétioles sont plus ou moins ailés. Leurs fruits charnus

sont le plus souvent comestibles.
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Dans ee genre CITRUS on distingue habituellement les principales
eSlx"('cS suivantes:

Citrus medica LINN.
Citrus limon LINN. BURIYl.
Citrus rctiwlata BLANCO
Citrus grandis LIN N. OSBECK
Citrus paradisi Mac F.)
Citrus auralltifolia (CHRISTM.)
SWINGLE
Citrus sÎrwnsis (LINN.) OSBECK
Citrus allrantium (LINN.)

cédrats
citrons
mandarines et tangerines
pamplemousses
pomélos (ou grapefrui ts)

limes
oranges
bigarades

HYBRIDES INTERGENERIQUES ET INTRAGENERIQUES

Les hybridations intergénériques et intragénériques sont possibles et
ont produit toute une série de nouvelles formes, extrêmement diversifiées,
dont eertaines ont été retenues pour l'agrumiculture, soit comme variétés
productrices de fruits, soit comme variétés de porte-greffe.

Ainsi les croisements entre le genre FORTUNELLA et quelques espèces
du genre CITRUS, mandarines, limes et oranges, fournissent respective
ment: calamondins, limequats et orangequats.

Ceux réalisés entre le genre PONCIRUS et les espèces citrons, mandari
nes, pomélos, oranges et bigarades, permettent d'obtenir: citremons,
citrandarins, citrumelos, ci tranges et citradias (figure 4) (34).

Au sein du genre CITR US, les cédrats se croisent entre eux, mais ne
sont pratiquement pas hybridés avec les autres espèces.

Les citrons s'hybrident bien avec les oranges, les bigarades et les
mandarines et fournissent alors des lemonanges, les limonines et des
lemandarins.

Les limes sont peu fréquemment croisées entre elles, elles présentent
d'ailleurs des formes variées, à petits ou gros fruits, de saveur douce
ou acide, ce sont les limettes, limonettes ou limes-mandarines, dont les
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Citrumquat -------j

PONCIRUS

P. trifoliata

-----I--citrandarin

ime

orange -----+----- citrange

pamplemousse

pomelo -----+-- citrumelo

mandarine

citron -----t- citremon

cédrat

CITRUS

lia

a

orangequat ---+-- C. smensls

FORTUNELLA

F. japonica

F. margarita

c. medica

c. limon

calamondin - .---- c. reticulat

C. grandis

C. paradisi

limequat C. aurantifo

C. aurantium bigarade ------1------- citradia

Figure 4. HYBRIDATIONS INTERGENERIQUES.

positions systématiques sont mal définies.

En ce qui concerne les mandarines, la grande diversité des formes
conduit encore à des opinions divergentes sur la classifitation de tes
espèces. De plus, de nombreux hybrides intraspécifiques ont éLé réalisés.

Les mandarines s'hybrident bien avec les oranges, les pomélos, pour
fournir des tangors, des tangelos et des siamelos.

Bien que classés dans deux groupes séparés, les pamplemousses et les
pomélos sont assez 'voisins.
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Les vari(~lés de palllpl('llIou~S(~S sont nombreuses mais leur intérêt com
mercial CI'l lilllil(~.

I,e groupe dcs pon\(~lo~ ou grapefruits présente quelques variétés
bien distinctes qni s'hybridcnt facilemcnt avec d'autres espèces.

C'est au sein de l'espècc orallge qne l'on reneolltre le plus de variétés
ntilc~. Dans ce groupe on distiugue habituellemeut les oranges blondes
navet, k~ oranges blondes proprement dites, les oranges sanguines et les
oran~('~ ~all~ acidité, dites douces.

Lc~ croiscmen ts iutra ct interspécifiques SOli t aisés.

L('~ bi~ara(k~ ou oranges amères sont assez proches des oranges.
Plnsiclll"~ variétés sont ulilisées pour leur production d'essence. Certains
doncs sont particnli(\rement appréciés pour leurs qualités de porte-greffe.
Elles s'ln!Jridcnt facilemcnt entre elles.

II - SENSIBILITE ET RESISTANCE DES HOTES
VIS-A-VIS DE PH YTOPIITIIOR A

Les travaux destinés à déterminer le degré de sensibilité ou de résistance
allx Phytophthora spp. des espèces du genre Citrus et des genres voisins.
ont ét<' entrepris très tôt et sur une très large échelle, et sont venus corn
plder les observations de terrain.

\i nsi. depuis 1930 et jusqu'à maintenant, dans diffl~relltes régions du
1II0\\(1e. plusieurs centaines de milliers de plantules et d'arbres de diverses
'vari(~téson t dé observés ou inoculés artificiellement et classés selon leurs
réactions aux attaques de Phytophthora l, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, 12,
15,16.17.19,21. 28, 30, 31, 33, 34).

Ces inoeulations peuvent être réparties en deux grands groupes, d'une
part celles qui ont été effectnées sur des variétés bien définies et qui ont
permis 1111 classement par groupe de sensibilité et, d'autre part, celles qui
ont été réalisées sur des variétés hybrides, surtout obtenues par croise
ments contrôlés, et qui ont pu fournir des renseignements intéressants sur
les meilleurs géniteurs à utiliser pour l'obtention ultérieure de nouvelles
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varié lés (3, 4, 7, 8, 1S, ] 6, 17, ] 9, 2S, :30, :n, :~4). c(~~ travaux (;laÎcnl

menés soit avec des phmts de semis, soil avec des plaltL~ grdï'(;~, cl l'ino

culum étail appliqué aux racines ou aux liges ct lronc~. De nOlllhrPu~e~

races de Phytophthora ont él(; utilisées.

Tous ecs résultats onl permis de distinguer, dans les n;at:Lion~ de ~(~n~i

bilité ou de résistance des vari{~tés éludi(;es, la parl duc au palrillloirH'

génétique, de celle due, par exemple, aux fat:Leur~ de l'ellvirollll('rrwnl ou

à l'âge du plant (4, 6, 12, l:~). On a pu v(;rifier en ouln' IJIW le niveau
même de la résistance ne S'(~st pas toujour~ n;v(;I(; conslanl d'lIl1 sujet de

semis à l'autre (pris dans une m{~llle varidé), Cl~ (l'Ji ne saurail ~urprelldre

lorsqu'on connaît le fort degré d'hdérozygotie des principales e~phes t:L

variétés.

Cette résistam~e n'est pas non plus égale d'ull sujet greff(; à l'allln~

puisqu'elle est modifiée, pour le greffon, par la varidé d u porle-gn~rk cl,

pour le porte-greffe, par la variété du greffon (6, 19, 2B).

Ces dernières modifieations sonl eependant de peu d'amplilude car, par

exem pie, un greffon de variété résistan le ne rend pas n;sislan l un porle

greffe sensible ou, inversement, un porte-greffe résistan l ne cOllf('~f(~ pas la

résistance à une variélé sensible qui lui serail greffée.

On a noté en revanche des différences de sensibilité plus w'eus(;es vis-ù

vis des diverses espèces de Phytophthora (29, :r~).

Ainsi, par exemple, on estime généralemenl que le Cilrangc Carrizo esl

moins résistant à Phytophthora citrophthora qu'à P. parasitiw (2S). Sur

un siamelo (mandarine King x pomélo) le P. parasitica serail plus at:Lif que

le P. citrophthora (15).

Mais comme ces essais restèrenl limités el n 'Ollt pas élé r{~pd6 dans

toutes les régions agrumieoles el avec un grand nombre de souches de

Phytophthora et que, par ailleurs, les espèces de Phytophthora sonl

habituellement presque toutes présentes dans les vergers, ees différences de

sensibilité aux races de Phytophthora ne peuvent être ulilisées valablemenl
pour la sélection de variétés résist an les.
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SENSIBILITE ET RESISTANCE DES ESPECES ET HYBRIDES
INTRAGENERIQUES DU GENRE CITRUS

On ne dispose quc de données très succinctes pour ce qui concerne le
~roupe des Cédrats, mais il a été signalé que certains clones, aux Indes,
étaient assez résistants (25, 34).

Les Citrons sont en général sensibles et même très sensibles, avec
eependant des degrés selon les variétés; ainsi, parmi les plus courants, il
est admis que les citrons Lisbonne et Eureka sont plus sensibles que
VillafrarH'a.

Chez les Mandarines la différence de comportement entre les variétés
est très grande. Certaines sont considérées comme résistantes, comme les
mandarincs Batangas, King et certains clones de la mandarine Ponkan
(4, 7. B). D'autres se dasscnt dans la catégorie des très sensibles, comme
quelques Satsuma et la mandarine Dancy. D'autres clones de Ponkan
seraient l~galemenl plus sensibles à P. parasitica qu'à P. citrophthora
(4. 7. 8). La mandarine Cléopâtre est parfois considérée comme résistante,
mais des attaques sévères sur certains clones ne sont pas rares. Elle serait
sensible à P. parasitica mais résistantcs à P. citrophthora.

Au sein du groupe des Pamplemousses il existe de très grandes différen
ces. Certaincs variétés sont sensibles. D'autres, comme le pamplemousse
lchang par exemple. présentent une bonne résistance (4, 7, 8).

Une situation semblable se rencontre dans le groupe des Pomélos, où
variétés sensibles et résistantes coexistent. Par exemple, le pomélo Impérial
est considéTl~ comme résistant ainsi que le pomélo agami, mais le pomélo
Royal est sensible (4, 7, 8).

Dans le groupe des Limes il semble que l'on ne connaisse pas de variétés
nettement résistantes. Les limes douces, comme la lime douce de Palestine,
sont réputées très sensibles, les limes acides le sont légèrement moins. On
constate par ailleurs différents degrés de sensibilité entre les limes Beerse,
Tahiti et Persian (25).

La majeure partie des variétés du groupe Orange sont considérées com
me sensibles et souvent même comme très sensibles (25, 28). Il existe
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cependant quelques exceptions, comme par exemple l'orange Smooth
Seville qui, selon les clones, peut être classée parmi les variétés résistantes
ou très résistantes (2, 11).

Les Bigaradiers présentent tous une très bonne résistance, avec quelques
variations selon les clones.

Il apparaît donc que, parmi les variétés des principaux groupes du
genre Citrus, peu d'entre elles présentent réellement une bonne résistance
aux Phytophthora spp.

C'est pourquoi les recherches se sont portées sur d'autres espèces plus
marginales.

Ainsi, parmi les limes-mandarines (Citrus limonia), la lime Rangpur
est considérée par certains auteurs comme résistante, bien que d'autres la
classent de préférence avec les espèces sensibles (2, 25).

Citrus volkameriana est, selon les clones, classé parmi les résistants ou
les sensibles.

Citrus junos (YUZU), Citrus taïwanica et Citrus macrophylla sont
considérés comme résistants et même parfois comme très résistants (25).

En ce qui concerne le Citrus jambhiri ou Rough lemon, on note des
différences importantes de comportement selon les clones (4). Considéré
en général comme sensible, le Rough lemon est néanmoins souvent utilisé
comme porte-greffe. TI est vraisemblable que, pour cette variété, les
conditions de climat et de sol, et peut être aussi de races de Phytophtho
ra, jouent un rôle très important dans l'expression de son degré de sensibi
lité.

Hybrides intragénériques.

Des croisements intragénériques ont été réalisés chez les Citrus, avec les
différentes espèces, et le comportement des hybrides observés.

Les croisements entre mandarines fournissent en général des hybrides
sensibles (4).
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En revanche, les croisements entre bigaradiers produisent des hybrides
qui conservent habituellement la résistance des parents.

Avec les Tangelos et les Siamelos, issus de croisements entre mandarine
et pomélo, on obtient des hybrides intéressants. Les tangelos Sampson,
Thorton, Seminole et Pearle sont résistants, ainsi qu'Orlando dans certai
nes conditions, mais d'autres tangelos hybrides se sont révélés sensibles
(4,8).

SENSIBILITE ET RESISTANCE DES ESPECES DES GENRES
FORTUNELLA ET PONCIRUS

Dans le genre Fortunella, l'espèce kumquat présente des différences
de comportement selon les variétés. Le kumquat Marumi est réputé résis
tant, en revanche le kumquat Nagami est sensible (34).

Au sein du genre Poncirus, l'espèce la mieux connue, Poncirus trifoliata,
est représentée par plusieurs dizaines de variétés et de clônes. Tous sont,
à des degrés divers, normalement résistants. Ainsi les Poncirus Pomeroy,
Texas, Rubidoux, sont considérés comme extrêmement résistants, d'autres,
comme Sacatan, Swingle, Barnes, présentent simplement une très bonne
résistance (4, 8, 18).

SENSIBILITE ET RESISTANCE DES HYBRIDES INTERGENERIQUES

Les espèces connues du genre Poncirus, ayant montré qu'elles étaient
toutes résistantes, sous de nombreux climats et à des nombreuses souches
de Phytophthora liées aux agrumes, ont été tout naturellement utilisées
comme parents pour les croisements intergénériques (3,4).

Les variétés et clones de Poncirus trifoliata ont été croisés dans la
plupart des cas, avec les espèces du genre Citrus qui apportaient leurs
qualités agronomiques, gustatives et commerciales.

Les croisements de Poncirus trifoliata avec differents orangers ont
donné naissance à plusieurs citranges. Parmi eux les citranges Rusk, Yuma,
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Savage, Troyer, Carrizo, ont conservé la très forte résistance de leur
parent Poncirus. D'autres, comme les citranges Colman, Eatonia, Morton,
présentent aussi un bon comportement vis-à-vis des Phytophthora spp.
(4, 17).

Les croisements de Poncirus trifoliata avec les pomélos (Citrumelo), les

citrons (Citremon), les bigaradiers (Citradias) ont aussi fourni des hybrides
très résistants comme le Citrumelo CPB 4475 (16). Le Poncirus trifoliata
'Swingle', croisé avec la lime Rangpur et la mandarine Cléopâtre, a donné
des hybrides assez sensibles, mais, avec la mandarine Sunki, une variété
très résistante de citrandarin a été obtenue.

La même mandarine Sunki, croisée avec le Poncirus trifoliata 'Rubi
doux', a également fourni une nouvelle variété très résistante (4, 20).
Ce mêmePoncirus trifoliata 'Rubidoux' a transmis ses caractères de grande
résistance à deux hybrides obtenus avec les mandarines Suen Kat et
Shekwaska, et à d'autres variétés après croisement avec le pamplemousse
'African' (4, 20).

Les citranges (Poncirus trifoliata x oranger) étant en général tous très
résistants, ils ont été à leur tour utilisés comme parents pour l'obtention
d 'hybrides résistants.

Mais si certains Citrangors (citrange x oranger) sont résistants, d'autres
croisements, citrange x clémentine et citrange x mandarine, ont fourni des
variétés hybrides très sensibles.

En conclusion, la résistance aux Phytophthora inféodés aux agrumes
est largement, mais inégalement, distribués au sein du genre Citrus et les
genres voisins Fortunella et Poncirus.

Bien que de très nombreuses variétés aient été étudiées, il est encore
possible de découvrir des sujets de semis présentant une bonne résistance
dans les zones de peuplements anciens et subspontanés.

Par ailleurs, d'autres variétés peuvent être créées et les observations
antérieures montrent qu'il n'est pas toujours indispensable, pour obtenir
une nouvelle variété résistante, que les deux parents soient également
résistants.
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III - CARACTERES ET LOCALISATION DE LA RESISTANCE

Les travaux réalisés pour tenter de localiser et de caractériser les diffé

rences existant entre variétés sensibles et variétés résistantes sont peu
nombreux et limités (1,10,12,21,22).

En ce qui concerne les attaques intervenant sur les troncs, on a pu
observer que la croissance in vitro de Phytophthora était partiellement
inhibés en présence de disques d'écorces prélevés sur des variétés résistan
tes (22).

La résistance serait alors localisée dans les couches externes de l'écorce,
et serait liée à la présence de substances capables d'entraver la progression
du champignon. Ces substances ont été caractérisées, il s'agirait de compo
sés phénoliques et de xanthoxylines.

Pour les attaques racinaires, chez les variétés résistantes, les réactions
de défense interviennent toujours après la pénétration, au niveau des
premières couches de cellules sous épidermiques. On ne possède pas
d'autres informations sur la nature de ces réactions racinaires et l'on
ignore tout de leur mode de déclenchement.

Il apparaît donc que la pénétration s'effectue selon le même mode,
aussi bien chez les variétés résistantes que chez les variétés sensibles, au ni
veau des troncs et des racines, et que les mécanismes de défense n'in
terviennent qu'après, pour limiter ou arrêter, chez les variétés résistantes,
la progression du champignon. Ces mécanismes seraient d'ailleurs partielle

ment perturbés lorsqu'il y a blessure profonde des tissus de l'écorce, chez

certaines variétés résistantes, permettant ainsi la progression (17).

Il reste beaucoup à faire pour connaître avec précision ces réactions

cellulaires et les relier aux comportements en champs des différentes va

riétés.

IV - NATURE DES RELATIONS HOTE-PARASITE
DANS LE COUPLE «AGRUMES-PHYTOPHTHORA spp.»

Malgré la réalisation d'un grand nombre d'expériences d'inoculations
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destinées à déterminer la sensibilité des variétés et à sélectionner de
nouvelles variétés résistantes, il semble qu'aucune d'entre elles n'ait été
réalisée ou exploitée dans le but de déterminer aussi la nature de cette
relation de sensibilité ou de résistance. Est-elle de type polygénique ou de
type oligogénique 'r (32).

C'est ainsi que dans un grand nombre d'expériences, une seule souche
de Phytophthora est confrontée à plusieurs variétés d'agrumes. Cette
méthode a permis de ranger ces variétés selon leurs sensibilités relatives,
mais limite ce classement à un cas particulier (20).

Dans d'autres expériences, plusieurs souches sont inoculées à une
seule variété hôte, et l'on met ainsi en évidence l'existence de différences
dans l'activité parasitaire de souches morphologiquement identiques. Ces
variations étant sans relation avec l'origine d'isolement des souches
(écorce, racine, ou terre) (10).

Mais dans la plupart des essais, plusieurs souches de Phytophthora sont
inoculées en mélange à plusieurs variétés de plantes hôtes. Cette technique
n'apporte pas de renseignements supplémentaires par rapport aux inocula
tions effectuées avec une seule souche, car on ne peut savoir si plusieurs
souches parasitent en même temps une seule plante ou si l'une d'elles ne
supplante pas les autres (2, 4). D'autre part cette méthode ne permet pas
de distinguer si les différences de sensibilité, observées sur une même
variété au cours d'expériences réalisées indépendamment ou dans des pays
différents, proviennent de variations naissant au sein des populations
d 'hôtes ou au sein des populations de parasites.

Elle est enfin très incertaine car rien n'indique que les plantes attein tes
le sont toujours systématiquement par la souche la plus active de mélange.
On se prive donc d'une information importante concernant l'amplitude de
la variabilité de pathogénie des populations de parasites.

Il existe cependant des expériences au cours desquelles plusieurs
souches de Phytophthora ont été inoculées séparément à plusieurs
variétés d'agrumes.

Dans l'une d'elles (29) deux souches pathogènes de Phytophthora (P.
citrophthora et P. parasitica) ont été inoculées séparément à douze
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variétés d'orangers, utilisées comme porte-greffe pour un clone nucellaire
et pour un clone de vieille lignée d'oranger Hamlin. L'activité des souches
et la sensibilité des combinaisons sont estimées par mesure de l'importance
de la lésion produite sur le tronc après inoculation.

Les résultats obtenus dans cet essai révèlent tout d'abord une différence
marquée d'activité entre les deux souches parasites; P. citrophthora appa
raissant comme nettement plus pathogène que P. parasitica. Ils révèlent
aussi que le classement des variétés par ordre croissant de sensibilité diffère
significativement selon qu'elles ont été inoculées par P. parasitica ou par
P. citrophthora. De plus, ce même classement diffère encore significative

ment pour les inoculations effectuées avec l'une ou l'autre des deux
souches, selon que le greffon est d'origine nucellaire ou d'origine de
vieille lignée.

Une action différentielle entre les populations d'hôtes et les deux
souches parasites est révélée et, par conséquent, très vraisemblablement la
variété de porte-greffe, prise dans le groupe des orangers, introduit une
relation de type oligogénique entre ces plantes hôtes et leurs parasites
Phytophthora.

Les petites différences de sensibilité observées sont commandées par
un très petit nombre de gènes différents, présents dans chaque variété.

Dans une autre expérience (18) trois souches de P. parasitica sont
inoculées, séparément, à deux groupes d 'hôtes, le citronnier Lisbonne
et l'oranger Washington Navel, greffés sur le même porte-greffe, l'oranger
Mme Vinous. Malgré l'identité du porte-greffe, limitant la variabilité des
hôtes, des différences significatives apparaissent entre les activités pathogè
nes des trois souches et au niveau de la sensibilité des deux combinaisons
hôtes.

L'influence du greffon sur la sensibilité du porte-greffe est clairement
démontrée, mais il apparaît en outre des interactions différentielles entre
populations d'hôtes et populations de parasites. En effet le classement
des trois souches par ordre d'activité pathogène croissante est différent
chez les deux groupes d'hôtes. Dans cet exem pIe, comme dans le précédent
il semble que la variété du greffon révèle aussi l'existence d'une tiituation
de type oligogénique.
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Au cours d'expériences similaires (22) trois souches de P. parasitica
d'origines géographiques diverses ont été inoculées, toujours séparément,
à quatre variétés d'agrumes.

Ces essais ont permis d'observer des différences notables d'activité
parasitaire parmi ces souches et de classer les variétés selon leur degré de
sensibilité. On peut ainsi effectuer simultanément deux classements
concernant, d'une part les souches, par ordre décroissant d'activité parasi
taire et, d'autre part, les variétés, par ordre croissant de résistance, et les
regrouper dans un même tableau.

Souches parasites Variétés classées par ordre de résistance
classées par ordre croissante

d'activité décroissante (coefficient de résistance de 0 à 100)

citron pomélo pomélo Poncirus
Eureka Thompson Marsh trifoliata

P. parasitica (Maroc) 0 12,5 21,2 87,5
P. parasitica (Corse) 0 39,4 45,4 94,1
P. parasitica

(Côte d'Ivoire) 45,4 96,9 100 100

On ne note aucune action différentielle entre population d 'hôtes et
population de parasite. En effet, le classement des trois souches par ordre
d'activité parasitaire décroissante n'est pas différent chez les quatre
groupes d'hôtes et, réciproquement, le classement des hôtes ne varie pas
avec les souches parasites. Cette situation caractérise une relation hôte
parasite de type polygénique. Le citronnier Eureka et le Poncirus trifoliata

diffèrent donc par un nombre important de gènes réglant leur sensibilité
au Phytophthora.

Dans un autre essai portant sur différents clones de Poncirus trifoliata
ceux-ci ont été inoculés, séparément toujours, par deux souches de P. pa
rasitica.
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-
Souches parasites classées Clones de Poncirus trifoliata classés par

par ordn' ordre de résistance croissante
d'activité décroissante (coefficient de résistance de 0 à 100)_.

Z') A58 ;\2 A59 Z19 Z26 A7,~

1---

Po parasiliea (Maroc) 76,6 77,7 -.- ,- 85,0 90,0 95,0 100, , ~ ,
P. parasiliea (Corse) 80,0 84,3 86,1 91,6 95,0 100 100

Comme dans l'cxemple pn~cédent, ces résullats sont caractéristiques

d'une relalion hôte-parasite de type polygénique.

Ces n~snltats soul insuffisanls pour permettre de dénombrer avec

exadilude les g(~UCS impliqués, mais ils indiquent cependant que dans

le ('ouple «agnuue-Phylophlhora» se superposent deux catégories de

rdatiolls, I"une de type polygénique, l'autre de type oligogénique.

Celle dernière l'sI plus facilemenl réVlqée, soit au sein d'une population

d'hôles relativemenl scnsibles appartenant à un même groupe comme dans

l'excmplf' df's orangers. soit lorsque, seule, la variété greffée varie.

La prf'mièrc sem ble cn revanche prépon déran te. d'une part lorsqu'on
('olnpare l'enscllIulc des variétés d'agrumes, des plus sensibles aux plus

résistantf's, d'autrc part au sein de groupf's d'hôtes résistants comme

dans l'excmple des Poncirus trifoliata.

Cettf' sit uation indique qu'il est préférable de sélectionner les nouvelles

variétés résistantes dans la descendance obtenue à partir de croisements
intcrsp(~cifiqlles(26. 27),
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CHAPITRE IV

LES MÉTHODES DE LUTTE

1 .. LES METHODES DE LUTTE

Pour luLter l:olllre les divers aspects des maladies à Phytophthora des
agrumes on dispose de plusieurs moyens que l'on utilise, tolalemenl ou
partiellement, selon les circonstances, les imp(~ralifs (~conomiques, cl scion
les organes atteints (15, 37, 38, 42, 43).

Dans la plupart des cas on peut engager d'abord la lulle par le choix
judicieux de pratiques culturales, el leurs améliorations.

Ensuite, l'arsenal des produits fongicides apporte une contribution
efficace, dont les modalités d'application pourront varier dans le fulur
avec la découverte probable de nouvelles molécules actives.

Enfin l'utilisation et la création de variétés résistantes permet de
résoudre plus durablement les problèmes posés par les attaques, localisées
à la base des troncs el au syslème racinaire.

METHODES DE LUTTE CONTRE LA «POURRITURE BIUJ NE»
DES FRUITS, ET CO~TRE LES ATTAQUES SUR FEUILLES

ET RAMEAUX.

Au verger.

On limite les possibilités d'infections des fmi ts et des organes aériens,
feuilles et petits rameaux, dans les plantations, par l'élimination des herbes
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:-;OllS la frolldai:-;on el par la laille des uranches basses.

011 cornplde ces pratiqlles cullurales, dans les saisons favorables aux
alta(Tnes, par des traitemellts fongicides, à l'aide de pulvérisations, soit de

bouillie uordelaise (3 . 4,5 . 100) on de bouillies cupriques titrant environ
200 g d'oxychlorllfe de cnivre pour 100 litres d'eau (3, 26, 31, 47), soit

dc produits de synthèse du groupe des Carbamates (zinèbe . manèbe),
on IlIiclIX dn groupe des Dicarboximides comme le captafol à la dose

d 'cllviroll 250 g m.a. ponr 100 litres d'eau à raison de 25 à 30 litres par
arbre adnlle, répartis pOllf les 2/3 sur la base de la frondaison et pour 1/3
snr le t fOlIC ct le sol autour du tronc (24, 26). Le captafol est parfois
sw'Cept ihlc d 'oecasi onner q ueiques «bnîlures» légères à l'épiderme des

fruits proches de la maturité, c'est pourquoi à ce stade on préfère l'utiliser
Ù 1SO g 1I1.a./1 00 Iii res. Malgré ce léger inconvénient, le captafol doit être
préf(;ré car il resle. ù l'heure actuelle, le plus efficace.

Il esl importanl de Irailer dans les périodes favorables au champignon,
juste apf(~s la plTlIlil\rc pluie, et si nécessaire de répéter le traitement un

mois après (26. :~L 36, 49).

On peut aussi adjoindre aux eaux d'irrigation de petites quantités d'hy·
poehlorme de chaux afin d'obtenir ulle concentration finale d'environ
1 mg par litre de Cl2 à la sortie des buses d'asperseurs ou des capillaires
oc goutte à gontte.

Aux stations d'emballage.

Dans les stations de conditionnement il est tout d'abord nécessaire de

Il(' pas introduire 01' fruits ramassés à terre, de veiller à la propreté des

caisses oc récolte. de changer fréquemment les eaux de lavage et de
désillfecter périooiquell1ent les bacs de trempage.

Les ffllits présentant des symptômes bien visibles déjà à la récolte sont
en principe éliminés. soit à la cueillette, soit aux postes de triage.

Pour les autres, éventuellement infestés, mais ne présentant aucun

symptôme visible, la méthode la plus efficace consiste à les traiter par
trempage dans un bain d'eau chaude à 46"'· 48"C durant 2 à 4 minutes. La
température est abaissée à 35'· 38' C pour les citrons qui sont un peu plus
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sensibles que les oranges (28, 31). Cette méthode n'(~sl efficace que si
les fruits sont Iraités entre 2 et 4 jours aprôs l'infection évenLuelle au
champ, et surtout si l'cau du bain est mainlelllw s/ricternl~nl il la I(~rnpéra

ture requise, malgré l'apport wntinu de frui/s. On peut ajouter il l'cau
chaude de ce bain des produils fongicides autorisés. En f(;alit(:, dans la
pratique, les traitements fongicides s'cff(~ctucnt dans un bac il part, par
trempage, ou à un autre point de la chaîne, s'ils sont appliqw;s par
pulvérisation.

Les fongicides habituellement utilisés pour lutter contre les pourri Lures
à Penicillium (P. digitatum et P. italicum), comme l'orthoph(:nylphbJaIe
de sodium (S.O.P.P.), le 2·aminobutane ct le diphényl, ne sont qlJ(~ par
tiellement actifs sur les pourritures à Phytophthora. Les dérivb; ù radical
benzimidazole tels que le benomyl, le thiabendazole, ou (ks produils
voisins comme les thiophanates, sont totalement inefficaces.

Ces méthodes, trempage dans l'eau chaude ct applieation fongicides,
ne donnant que partiellement satisfaetion, des recherehes sont acluelle
m\~nt entreprises pour la mise au point de nouvelles molécules plus actives
sur les Phytophthora.

L'activité germicide des rayons gamma (6) a été également expérimen
tée, mais sans résultat économiquement ct qualitativement valable (40).

METHODES DE LUTTE CONTRE LES POURRITURES
DU SYSTEME RACINAlRE.

La meilleure solution, vis-à-vis de ce type de pourriture, est évidemment
de pouvoir utiliser des variétés résistantes, et cet aspeet sera développé
dans la partie consacrée à la lutte contre la «gommose» du tronc.

Comme cette situation idéale n'est pas toujours possible à réaliser,
d'autres méthodes peuvent être utilisées contre ces pourrilures de racines.
Elles varient sensiblement selon qu'elles s'appliquent il de jeunes plants
(l) ou à des arbres en place.
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Sur semis.

Pour les jeunes semis on recommande tout d'abord de désinfecter les
graines par trempage dans l'eau chaude à 54" C durant dix minutes, suivi
d'un poudrage de thiram à raison de 2 g m.a. par kilogramme de graines,
avant stockage éventuel, ou plantation (27).

Il est indispensable aussi de désinfecter les planches de semis, soit à la
vapeur, soit à l'aide d'un fumigant du type métam-sodium à la dose de
10 g m.a. par mètre carré, appliqué en arrosage (25), soit encore avec le
mélange bromure de méthyle (98 p. cent) et chloropicrine (2 p. cent) à
raison de 50 g par mètre carré, appliqué au pal injecteur, après couverture
du sol (4, 21). Ce dernier mélange, extrêmement toxique, ne peut être
utilisé sans autorisation ni sans précaution. D'autres produits ont été
aussi utilisés, comme le dexon et le terrazole (52), mais leur activité est
moins parfaite.

Dans tous les cas d'utilisation de fumigants, il est nécessaire d'attendre
plusieurs semaines ou plusieurs mois avant d'utiliser les planches de semis
ainsi traitées.

Durant la croissance des jeunes plants il est important d'assurer un bon
drainage, pour éviter les excès d'eau, et d'ajouter parfois périodiquement
à l'eau d'irrigation 100 mg de sulfate de cuivre pour 100 litres d'eau, ou
100 mg de vert malachite pour 100 litres d'eau également (33).

On peut aussi utiliser en arrosage occasionnel une suspension aqueuse
de captafol à 1 p. cent. Une sage précaution consiste, à la transplantation,
à tremper les racines des jeunes plants dans une suspension de captane à
7,5 g m.a./l00 litres d'eau (19).

Sur arbres adultes.

Pour les arbres en place, les traitements fongicides ne peuvent être
qu'exceptionnellement utilisés, soit parce qu'ils sont phytotoxiques,
(bromure de méthyle - chloropicrine), soit parce qu'ils sont trop onéreux
pour des vergers entiers. A cet égard le traitement au captafol, en arrosage
à 1 p. cent m.a., est l'un des mieux tolérés par les arbres adultes, mais ne
peut être recommandé que pour des arbres de collection que l'on désire
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conserver à tout prix, ou pour traiter occasionnellement quelques sujets
d'un verger:

Comme pour les jeunes plants, il est indispensable de ménager un bon
drainage, d'éviter les excès d'irrigation, ainsi que les blessures du système
racinaire par les outils de culture.

On a pu remarquer que la fumure azotée jouait un rôle non négligeable
sur l'importance et l'évolution des attaques. Appliquée sous forme de
nitrate, l'azote diminue les attaques de Phytophthora sur racines, mais en
revanche celles-ci sont favorisées par des apports de sels d'ammonium.

Par conséquent, les méthodes de lutte contre les pourritures racinaires
des arbres en place se limitent à l'amélioration des pratiques culturales
et à l'utilisation de variétés résistantes.

METHODES DE LUTTE CONTRE LA «GOMMOSE» DU TRONC.

Sur cet aspect particulièrement grave de la maladie, puisqu'elle atteint
des arbres en place à tout âge, on utilise toutes les méthodes de lutte
disponibles: amélioration des pratiques culturales, traitements fongicides
et, bien entendu, utilisation de porte-greffe ou de sujets de semis résis
tants.

Les deux premières senes de mesures sont applicables quelle que soit
la variété de porte-greffe ou de semis considéré. Elles sont cependant
d'autant plus impératives que les variétés sont moins résistantes.

Mesures préventives.

Choix et amélioration des pratiques culturales.

Comme il est utopique de penser pouvoir planter dans un terrain
indemne de Phytophthora et de le maintenir longtemps dans cet état, il
est préférable d'avoir présent à l'esprit la menace permanente que ce
champignon parasite fait peser sur les vergers.

Comme mesures préventives, on recommande tout d'abord, au moment
du greffage des plants en pépinière, de greffer assez haut pour éviter que
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la variété greffée, en général plus sensible que le porte-greffe, ne se retrou
ve quelques années plus tard trop près du sol, lorsque l'arbre s'est dévelop

pé.

Pour cette même raison, il est souhaitable, à la mise en place, de
ne pas trop enterrer le jeune arbre et de prévoir, en plantant sur une
légère butte, un tassement possible du sujet dans les années suivantes.

Il est nécessaire de rappeler qu'il faut veiller très soigneusement au
choix du terrain, au drainage des parcelles plantées, pour éliminer les
excès d'eau dus, soit aux précipitations naturelles trop abondantes, soit
aux irrigations intempestives ou mal dirigées, et protéger la base des
troncs, des eaux stagnantes, par un système de double cuvette.

Il faut éliminer les herbes présentes au contact du tronc et faciliter
l'aération du pied des arbres par la taille des basses branches.

Des précautions devront être prises pour éviter toute blessure de
l'écorce des troncs et de la base des branches charpentières, et ceci quelle
que soit l'origine de ces blessures: frottement de cordes d'attache du
bétail, coup de serpe, de «machette», de «sape», dégâts occasionnés par le
passage d'engins, attaques d'insectes, de petits rongeurs ou de chèvres, etc.

Traitements fongicides.

On peut traiter préventivement les troncs en les enduisant périodique
ment de bouillies cupriques (bouillie bordelaise ou autres formulations
cupriques) ou de bouillie fongicide à base de captafol à 6 p. cent, jusqu'à
80 cm à 1 m de haut.

Il est raisonnable de prévoir que des formulations fongicides systémi
ques, efficaces sur les espèces du genre Phytophthora, seront dans un
avenir proche mises au point. On peut alors penser que des traitements à
l'aide de ces produits pourront être appliqués préventivement au feuillage
afin de protéger, après migration descendante, la base des troncs et le
système racinaire.
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Mesures curatives.

En cas de blessures, ou d'attaques récentes ou évoluées, il est nécessaire
d'agir rapidement et de dégager avec une gouge la zone nécrosée jusqu'à la
partie saine et même un peu au-delà de ses limites, puis d'appliquer sur la
plaie assainie une pâte fongicide à base de formulations cupriques ou de
captafol (voir ci-dessus).

Quelques semaines plus tard il est préférable de répéter cette applica
tion après une inspection soigneuse des bordures de la plaie, et de
l'enduire ensuite d'un mastic ou d'un goudron de protection du type de
ceux utilisés pour garnir les blessures de taille (photo 29).

Photo 29. «Gommose» sur
tronc après traitement curatif.

Si la nécrose, au moment du traitement, intéresse plus du tiers ou de la
moitié de la circonférence du tronc de ['arbre atteint, la régénération des
tissus du liber est souvent compromise, le traitement est alors inefficace et
il n'empêchera pas l'arbre de mourir.

On peut cependant encore tenter de sauver les arbres atteints, en prati-
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quanl plusieurs greffes par approche, à partir de semis, ou de boutures de
variélé résislante, plantés en couronne autour de la base du tronc malade
(inarching). Lorsque les greffes ont pris ct se sont bien développées, on
peut affranchir le sujet de son ancien porte-greffe malade.

Le succès de cette méthode n'est pas toujours assuré pour des arbres
ln\s atteints, ct elle ne peut guère être généralisée à tous les arbres d'une
planlation.

En cas de réussite elle a le mérite, si la variété du nouveau porte-greffe
est résistante, d'être plus durable et plus sûre que les traitements chimiques
répétés.

II - UTILISATION DE VARIETES RESISTANTES

Les possibilités de lutte avec ceUe méthode se sont révélées dès le
début très intéressantes, et celle-ci s'est rapidement généralisée, essen
tiellement par le choix de variétés résistantes devant servir de porte-greffe
(46,30).

En effet l'utilisation de porte-greffe résistants était impérative pour la
constitution de vergers de variétés monoembryonnées, sensibles ou résis
tantes, et de variétés polyembryonnées sensibles, mais moins nécessaire
pour les variétés polyembryonnées résistantes, puisque ces dernières peu
vent se perpétrer en principe identiquement par semis nucellaires sans
succomber pour autant à la maladie (*).

(*) . Rappelons que selon les espèces et variétés des genres Citrus· Poncirus· Fortu
nella, le pépin obtenu après fécondation peut contenir soit un seul embryon, et l'espèce
est dite «monoembryonnée», soit plusieurs embryons et on la qualifie alors de
«polyembryonnée» (43).
Dans le cas d'une espèce monoembryonnée, l'embryon obtenu est appelé «gamétique»
ou «sexué~~, et provient de la fécondation du sac embryonnaire par auto pollinisation
ou par pollinisation croisée. Compte tenu de l'extrême hétérozygotie règnant au sein
des genres Citrus . Poncirus et Fortunella, la plantule issue d'un tel embryon ne
reproduit qu'imparfaitement et qu'incomplètement les caractéristiques de la plante-mè
re.
Dans le cas d'espèces polyembryonnées, les embryons obtenus ont deux origines
distinctes. En général un seul embryon peut être qualifié de «gamétique~) (dans
certains cas assez rares on peut trouver plusieurs embryons «gamétiques~~) et provient
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n faut constater que la recherche de ce dernier lype de variélé (poly
embryonnée résislante) n'a guère été encouragée, mais qu'en revanche on
s'est attaché d'une manière presque exclusive à déceler et à créer des
variétés résistantes dans la seule optique de les utiliser comme porte-greffe
(50).

Dans ce but, les variétés susceptibles d'être retenues doivent, non
seulement présenter une bonne résistance au Phytophthora, mais posséder
d'autres qualités comme, par exemple, celles qui confèrent à l'arbre une
bonne tenue sur différents types de sol et sous divers climats, et qui
permettent au greffon de porter des fruits de qualité (5,55).

Les porte-greffe choisis doivent en outre pouvoir conslituer, avec les
variétés commerciales les plus courantes, des associations tolérantes aux
principales maladies à virus (voir annexe sur les maladies à virus). Il est
aussi souhaitable que ces porte-greffe soient producteurs de nombreux
pépins, germant bien et présentant un taux élevé d'embryons nucellaires,
afin d'en faciliter leur diffusion, tout en conservant leurs caractéristiques.

Tous ces impératifs restreignent le nombre de «bons» porte-greffe utili
sables, parmi les variétés existantes, et obligent à créer de nouvelles
variétés hybrides par pollinisations contrôlées.

LES PORTE-GREFFE RESISTANTS

On peut actuellement distinguer, parmi les variétés résistantes suscepti
bles d'être utilisées comme porte-greffe, deux ensembles, l'un comprenant
les variétés dont les qualités agronomiques sont bien établies, l'autre
groupant les variétés pour lesquelles des précisions complémentaires sur
leur comportement sont nécessaires avant d'en recommander un plus large

de la fécondation du sac embryonnaire comme pour l'embryon des espèces mono
embryonnées. Ses caractéristiques sont donc différentes de celles du pied-mère.
Les autres embryons sont appelés <Œucellaires», et sont issus du développement des
cellules somatiques du nucelle. Les plantules qui en dérivent sont donc, théorique
ment, identiques à la plante-mère. Elles sont strictement comparables à des plantules
issues de greffon ou de bouture de la même plante-mère.
Les embryons nucellaires permettent donc de maintenir, théoriquement par semis, tou
tes les caractéristiques de la plante-mère.
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usage (2, 7, 8, 9, 18; 22, 34, 39, 54).

Parmi les variétés naturellement résistantes, le bigaradier (Citrus
aurantium) tient une place prédondérante.

Outre sa bonne résistance au Phytophthora, il permet une production
abondante et de qualité, il ne présente pas d'incompatibilité particulière
avec les greffons des principales variétés commerciales et il tolère des
différences notables de climats et de sols.

Sa résistance n'est cependant pas absolue; les cas de gommose sur
bigaradier après blessure importante de l'écorce du tronc ne sont pas
rares, et certains clones sont moins résistants que d'autres. Il est faible
ment polyembryonné et, par conséquent, les arbres semenciers doivent
être isolés des variétés sensibles afin d'éviter des pollinisations accidentel
les.

Son défaut principal réside dans le fait qu'à l'exception de son associa
tion avec le citronnier, ses combinaisons avec les autres variétés commer
ciales sont sensibles au virus de la Tristeza. Son utilisation doit donc être
réservée aux régions où ne sévit pas cette virose, transmise par insecte.
Dans les régions où la Tristeza est présente, ou dans celles où l'on pense
qu'elle finira par s'installer, le bigaradier a été remplacé par d'autres
variétés, et en particulier par le Poncirus trifoliilta. La résistance au
Phytophthora de ce porte-greffe est très grande (10, 29, 35), avec cepen
dant quelques variations selon les clones et selon les races de Phytoph
thora.

Il s'adapte bien aux sols acides et humides, il confère aux variétés
greffées une bonne résistance au froid et améliore la qualité des fruits et
les rendements.

Il est en revanche sensible à une autre maladie à virus, l'Exocortis, il est
par conséquent nécessaire de ne le greffer qu'avec du matériel indemne.

La mandarine Cléopâtre peut être considérée comme un bon porte
greffe, en particulier pour sa tolérance à la plupart des maladies à virus,
pour sa bonne affinité avec nombre de variétés commerciales, et pour son
bon comportement sur différents types de sol, les sols calcaires notam
ment.
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Cependant sa résistance au Phytophthora n'est pas supérieure à celle du
bigaradier, et est même parfois mise en défaut. La mandarine Cléopâtre
serait plus sensible à P. parasitica qu'à P. citrophthora.

Quatre autres espèces du genre Citrus sont couramment utilisées
comme porte-greffe, pour leur tolérance à certains virus et leur bon
comportement vis-à-vis des attaques à Phytophthora. 11 s'agit de Citrus
tai'wanica, de Citrus junos (yuzu), de Citrus nwcrophylla et de Citrus
uolkameriana (32).

Le Citrus nwcrophylla est cependant sensible à la Tristeza dans ses
associations avec les principales variétés commercia.les, excepté avec le
citronnier.

Citrus volkameriana est réputé résistant, il semble cependant qu'il soit
légèrement sensible aux attaques radiculaires, que sa vigueur lui permet de
compenser par la formation abondante et continue de nouvelles racines.

La lime Rangpur et le Rough lemon (Citrus jambhiri) sont aussi
fréquemment utilisés comme porte-greffe bien qu'on puisse les considérer
comme sensibles au Phytophthora.

Certains clones paraissent plus résistants et, sur des sols légers, leur com
portement est jugé satisfaisant.

Avec les premiers hybrides créés par croisements contrôlés, les sujets les
plus intéressants ont été obtenus parmi les citranges (orange x P. trifoliata)
et les tangelos (tangerine x pomélo).

Le citrange Troyer et le citrange Carrizo présentent une très bonne
résistance au Phytophthora et leurs qualités agronomiques ont été confir
mées (10, 13). Ils permettent des associations tolérantes à la Tristeza,
avec les variétés commerciales les plus courantes. Le citrange Savage sem
ble aussi être un excellent porte-greffe.

Parmi les tangelos, T. Orlando et T. Seminole sont résistants, en
prInCIpe, au Phytophthora, et peuvent parfois convenir comme porte
greffe.

On peut donc constater que le nombre de bons porte-greffe disponibles
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est en fait assez limité, et que le porte-greffe idéal et parfait n'existe pas.

Cette situation a encouragé la recherche de nouvelles variétés, soit
parmi les populations spontanées et leurs hybrides naturels, soit surtout
dans la descendance de croisements contrôlés.

On s'est ainsi attaché à vérifier les qualités agronomiques des différents
clones de Poncirus trifoliata (une cinquantaine) et de Citrus macrophylln,
dont on connaissait déjà la résistance vis-à-vis des attaques à Phytophtho
ra, et parmi les Poncirus, les P. Rubidoux et Pomeroy semblent promet
teurs.

D'autres essais de comportement ont été entrepris avec quelques espèces
plus ou moins bien définies comme Citrus miaray, Citrus intermedia
(Yamamikan), Citrus natsudaidai; 'Poorman', Citrus neo-aurantium,(Ko
netime), Citrus excelsa, etc. et Severinia buxifolia, porte-greffe nanisant
(29,41).

Parmi les espèces de mandarines, pourtant souvent sensibles, on a pu
déceler un niveau correct de résistance chez certaines mandarines commu
nes et chez les variétés Kinnow et Sunki, accompagné d'un bon comporte
ment au verger.

Chez les pamplemousses vrais, le pamplemousse Ogami, tout en présen
tant une bonne résistance, semble posséder des qualités agronomiques
acceptables et, parmi les pomélos, la résistance de la variété Imperial est
comparable à celle du bigaradier et son comportement vis-à-vis des
principales variétés à greffer est satisfaisant.

Au sein des hybrides obtenus entre les genres Citrus et Poncirus, les
citranges Yuma, Willits, Rusk et Benton conservent le niveau élevé de
résistance au Phytophthora de leur parent Poncirus et possèdent aussi des
qualités agronomiques certaines.

Le citrange Benton (P. trifoliata x oranger Ruby Blood) en particulier
sc combine d'une manière satisfaisante avec le citronnier Eureka et
quelques autres variétés commerciales du genre Citrus.

Plusieurs Citrumelo (P. trifoliata x C. paradisi), dont le Winter Haven
et le Citrumelo Swingle, se sont révélés résistants aux attaques de Phytoph-
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thora. Le Citrumelo Swingle, qui, par ailleurs, est tolérant à la Triste:w
et assure une bonne qualité aux fruits lorsqu'il est greffé en pomélo ou en
oranger, possède un système racinaire vigoureux et est polyembryonné,
ce qui assure une bonne conservation de ses l:araetères par semis nueellai
res (23).

D'autres croisements intergénériques onl fourni par exemple des Cidra
dias (Poncirus trifoliata x C. aurantium), des Citrandarins et des Citremons
dont quelques sujets ont été retenus pour des essais agronomiq ucs apr<~s

vérification de leur résistance au Phytophthora.

A partir de croisements intragénériques chez les Citrus, l:ertains hyhri
des semblent prometteurs, en particulier un Siamelo (mandarine King x
C. paradisi) dont la résistance au Phytophthora est aceompagné(~ de
certaines qualités agronomiques.

Enfin parmi les hybrides réalisés entre différentes variétés de bigara
diers, si certains d'entre eux se révèlent moins résistants que leurs parents,
d'autres méritent sans doute d'être suivis pour leurs qualités agronomiques.

CREATION DE VARIETES RESISTANTES

La création de variétés nouvelles résistantes est une nécessité, elle
permet de faire face à tout changement de situation. Ces changements
peuvent être lents, comme pour l'évolution des goûts des consommateurs,
ou plus rapides lors de l'apparition soit de nouvelles maladies, à virus par
exemple, soit de races de Phytophthora possédant des aptitudes parasi
taires nouvelles.

Dans un chapitre précédent il a été indiqué les voies, végétatives ou
sexuées, des variations propres au genre Phytophthora, s'cffeetuant soit
spontanément, soit sous l'influence de fortes pressions de séleetion
provoquées par la population hôte.

Sur ce dernier point, en effet, les populations d'agrumes ont tendance
à se stabiliser et à s'uniformiser car, d'une part, le maintien strict des
caractères marchands des, variétés est plus recherché que leurs variations
et, d'autre part, des méthodes culturales semblables, densités de planta-
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Le:' nl<;lllOdes nlilisl'es pom les Citrus et genres VOISIns ne diffèrent

de relit':' enlplo~ (~es pOlir l'hybridat ion d'autres arbres fmitiers. Les

lerhniqlH's de pollinisation cOlltrôlée proprement dites sont l'impIes.

Ou choisit sm 1111 rallleau, parmi llIl groupe de fleurs, les plus précoces

cl Ic:, plus vigollrell:,es, prl'sentant un pistil bien développé (4:3). Lors

qn'cllcs sont prt'!t's :\ s'épanonir, on les élllaE'cule à la. pince, en enlevant,

soit les anthères senles, soil les anthères et leurs filaments, en évitant de

blesser le sligmate.

Le pollen est alors déposl' avec Lm petit pinceau. On peut utiliser du
pollen fraÎrhement récolté Oll conservé ail sec à 4 C depuis une trentaine

de jOllrs (au maximum). en gardant soit leI' fleurs entières, soit les
anl h(~res seules.

IlIunédiatclIlent après la polliniE'ation, on isole les fleurs fécondées par

des sachets de papier ou de toile fine. On favorise la nouaison des
l'lems choisies en enlt'vant les fleurs voisines non fécondées du même

ra IIlCa n.

On a pli remarqut'r que les fleurs dont on a enlevé étamines et pétales

ne sont pratiqut'ment jamais visitées par les abeilles. C'est pourquoi
lorsqu'un grand nombre de flems doivent être pollinisées on leur enlève

aussi les pétales et on se dispt'nse de les ensacher, ce qui simplifie notable
ment la tâche.

Les graines issues de ces croisements sont récoltées avec les fruits, huit



1:\7.

à dix mois plus tard, et semées.

Choix des parents.

Les difficultés commencent à la germination. " s'agit ('Il dfd de rCfH':rcr

les plantules hybrides parmi d'éventuelles plantules iSSlles des crrdlryolls

nl.lcella ires.

Pour tourner cette difficulté il est en gén(~ral pr{:lùalJle de ('hoisir le

parent maternel parmi les variétés monoembryonrd:cs.

Si l'on ne peut utiliser ce caractère, il faut alors choisir (;Ommc parent

une variété possédant un autre caractère, dominant, tùl exprim(;, cL par

conséquent décelable sur la jeune plantule, comme par exemple Je carat;

tère trilobé des feuilles des Poncirus trifoliata (photo :W), soit utiliser les

méthodes fines de micro-analyses, qui permettent de caractériser, sur un

petit fragment de plantule, par leurs huiles essentielles, ou par d'au Ires

composés spécifiques, les sujets hybrides par comparaison avec les sujds

nucellaires (14,48).

Photo 30. Transmission du caractère (,trilobé» à la génération hybride FI
(de gauche à droite: feuilles: parent P. Irifoliala, hybride, parent bigaradier).
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Le caractère monoembryonné des hybrides obtenus est d'ailleurs moins
impératif que pour l'un des parents, sauf si les croisements se poursuivent.
Il est préférable en effet, une fois les caractères de résistance obtenus, de
posséder une variété polyembryonnée, car la multiplication de ce nouveau
sujet sera plus homogène si elle peut s'effectuer par semis d'embryons
nucellaires.

Les variétés et espèces dont les pépins fournissent plus de 60 p. cent de
plantules d'origine nucellaire sont considérées comme fortement poly
embryonnées. On trouve dans cette catégorie certains citrons, les limes,
quelques mandarines, des pomélos, en général la plupart des oranges, les
bigarades et les tangelos.

Dans la catégorie des espèces et variétés moyennement polyembryon
nées, c'est-à-dire présentant entre 20 et 60 p. cent de plantules nucellaires
après semis, on peut classer d'autres citrons, quelques limes, certaines
mandarines, des pomélos, des oranges et les différents clones de Poncirus
trifoliata.

Dans la dernière catégorie, monoembryonnée, ou très faible~ent poly
embryonnée (entre 0 et 20 p. cent de plantules nucellaircs), on regroupe

quelques rares mandarines, certains pomelos, en général la plupart des
pamplemousses et la clémentine.

D'autres difficultés sont provoquées par certaines formes de stérilité.

Celle-ci est absolue, par déficience des organes mâles et femelles chez
l'orange Waslùngton navel, par défaut des organes mâles chez la lime
Tahiti et les mandarines Satsuma, et par déficience femelle seule chez le
pomélo Marsh.

La stérilité est relative chez le tangelo Orlando, chez certains pomélos,
pour quelques pamplemousses et citrons, ces variétés et espèces étant
auto-incompatibles. La clémentine est par ailleurs autostérile.

Ces caractères interdisent l'utilisation comme parents de certaines
variétés, soit pour l'obtention de la génération FI, soit pour les croise
ments ultérieurs si l'on poursuit la sélection au-delà de la première
génération.
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Le degré de résistance des variétés oriente aussi le choix de celle-ci
comme parents. Or le choix selon les caractères de résistance n'est pas aisé.

Si certains groupes fournissent un plus grand nombre de variétés
résistantes que d'autres, on ignore presque tout, comme nous l'avons
indiqué précédemment, du support génétique de cette résistance, du
nombre de gènes impliqués, si ces derniers sont dominants ou récessifs, et
si d'autres caractères y sont liés.

Si comme l'ont confirmé certains résultats, les chances d'obtenir des
hybrides résistants à partir de parents résistants sont en principe plus
grandes, l'extrême hétérozygotie de nombreuses espèces et variétés
n'exclut pas l'éventualité de voir surgir, de parents relativement sensibles,
des sujets correctement résistants.

Pour leurs travaux, CARPENTER et FURR (Il, 12, 16, 17) ont
considéré que de bonnes sources de résistance pouvaient être utilisées
chez la majeure partie des clones de Poncirus trifolillta, chez plusieurs
pamplemousses, dont le pamplemousse 'Swingle', et chez deux citranges,
le C. Yuma et le C. Carrizo.

En revanche, on estime que les oranges et les pomélos sont de mauvai
ses sources de gènes de résistance.

Enfin, les différents clones de Rough lemon, de lime Rangpur, et
quelques variétés de mandarines sont utilisables, mais avec des réserves,
car leur résistance au Phytophthora est moins nettement affirmée.

Rien n'empêche cependant de rechercher des sources de résistance
dans les variétés des zones géographiques de peuplements sub-spontanés
d'arbres de semis (53).

De toute façon, il est préférable de choisir les hybrides résistants dans
la descendance de croisements inter-spécifiques.

En effet, ce mode de croisement est plus à même de créer des nouvelles
variétés possédant une résistance de type polygénique ou horizontale qui,
au regard des caractères principaux des maladies à Phytophthora des
agrumes, c'est-à-dire forte variabilité potentielle de la population des
parasites, faible variabilité des hôtes et forte pression de sélection sur les
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populaliolls de parasites, pn"SenLe indiscutablement de meilleures garanties
de dun"f' cl d'dlïeaeil(" (44,4;-), 51).

1':11 g("lIùal, les illoculatiolls destinées à vérifier le degré de résistance

so1l1 n"alis("es quelqtws mois apn;s le selltis des graines obtenues, sur les
plallllll(',; hybride,;. cl par ('ollséqlJ(~1l1 lm premier tri est effectué sur la

~!/I]("ral iOIl Fi. On peul eusuite poursuivre les croisements, avec des inter
valles elll rI' g("lléraliolls de l'ordre de lrois à cinq ans (délais moyens dc

Illise ù nem apn;s le semis) et melltT parallèlement sur les générations

Stl('('('ssives les ("tlldcs fil- comportemelll agronomiques.

Les d(qais SOllt plus courts si l'on souhaile sélectionner seulement de

bons porll'-greffe puisquc les qualités requises pour cette fonction sont

IIlOÎIlS Ilombrellses.

Ils so1l1 ('ollsiàérablelllclll allglllt'ntés si l'on désire obtenir ce que l'on

pourrail ('ollsi(krer comllie l'idéal, c'est-A-dire de bonnes variétés com

IlICJ'('iaies. n;sislantes. fortclllellt polyembrYOl\lH"es. et par conséquent
1I11t1tipli(;cs cl planll"es directement de semis.

INCIDENCE nE~ \L\LADIES·\ VIRUS DES AGRUMES
SUR LE CIIOI\ DE VARlETE~ OU D'ASSOCIATIONS

1{ ESIST\NTES AU PHYTOPHTHORA

l;nÎsLcnce de nombreuses maladies à virus, ou apparentées, produi
sanl sur 1111 grand nombrf' de variétés d'espèces et de clones de Citrus des

S~IIIpl ômes graws, et illduisant sur des associations greffon - porte-greffe
des d{'sordres importants, limite considérablemellt l'utilisation de certaines
variétés n;sistantes au Phytophthora.

Il n'l'sI pas possible, dans le cadre de cet ounage, de traiter dans son

ensemble le problème des maladies à virus et apparentées, mais il est

indispensable d'avoir présentes à l'esprit- au moment du choix de

porte-greffe 0\1 de variétés reconllUS résistants au Phytophthora,les
menaces potent Îelles des maladies à virus (20).

Si l'on cO\lsulte Ir tableau 3 qui indique schématiquement les différen

les possibilités, compte-tenll des deux types de maladies (à virus et à
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Phytophthora), on constat(' quc dans ('crlains cas k dlOix Ilu"()riqlH' ('si

extr(~mement Limit(; ou /II(~II](' impossible.

Dans la pratiqu(~ il n'cn cst hcurcuScllwllt pas loujollr" aJll"l. car 011

peut tenir compk des diff(~rcllts facl(~llrs particulicrs ;J <'11;1(1'1(' Hlaladic <'l

virus (transmission ou non par inscc!c, souchc dc virus pill" ()IJ Hloill"

virulentes), à chaque r<~gion (pr<~s(~nœ ou abscll('(' dc,.; ill";('('''''' \l'('I('llr".

conditions cLimatiques plus ou moins favorables) cl aux !'()s,.;illilik"

locales (obtention d(~ matériel végétal indcmrH', sllrvcillall('(' .s<tllilaitT.

etc.), pour trouV(èr une solution satisfaisant(~,



TABLEAU 3

Espèces, variétés et Comportement des espèces, variétés Espèces, variétés et Comportement des espèces,
associations et associations sensibles vis-à-vis des associations tolérantes variétés et associations

Maladies à virus sensibles Phytophthora inféodés aux agrumes ou immunes tolérantes ou immunes
vis-à-vis des Phytophthora

inféodés aux agrumes

Cachexie- Xyloporose mandarine sensible bigaradier résistant
clémentine sensible orange sensible
lime douce sensible pomélo sensible
kumquat sensible ou résistant selon les sensible ou résistant selon

variétés pamplemousse les variétés
alemow (Citrus

macrophylla) résistant citron sensible
lime Rangpur sensible ou résistant selon les résistant

variétés Poncirus tri{oliata
tangelo Orlando peu résistant tangelo Webber -
tangelo Seminole résistant tangelo Williams

Citrange Stunt citrange Troyer résistant orange sensible
citrange Rusk résistant citron sensible
citrange Carrizo résistant rough lemon sensible
citremons sensible ou résistant selon les

variétés lime sensible
hybrides Poncirus

x Citrus plus ou moins résistants

Concave gum orange Navel sensible bigaradier résistant
Blind pocket orange sensible Poncirus tri{oliata résistant

mandarine sensible
tangelo sensible ou résistant selon les

variétés
_.



Comportement des espèces,
Espèces, variétés et Comportement des espèces, variétés Espèces, variétés et variétés et associations

Maladies à virus associations et associations sensibles vis-à-vis des associations tolérantes tolérantes ou immunes
sensibles Phytophthora infoédés aux agrumes ou immunes vis-à-vis des Phytophthora

inféodés aux agrumes

Cristacortis lime douce sensible citron Eureka sensible
tangelo sensible ou résistant selon les

variétés lime West Indian sensible
tangor sensible ou résistant selon les

variétés cédrat Etrog sensible
bigaradier résistant combava
orange sensible Poncirus trifoliata résistant
mandarine sensible citrange Troyer résistant
clémentine sensible bergamote sensible
pomélo sensible ou résistant selon les sensible ou résistant selon

variétés C. volkameriana les clones
rough lemon sensible
Satsuma sensible
Siamelo résistant

Exocortis Poncirus trifoliata résistant orange sensible
cédrat Etrog sensible bigaradier résistant
lime douce sensible rough lemon sensible
citron sensible pomélo sensible ou résistant selon

les variétés
lime Rangpur sensible ou résistant selon les

clones
citrange résistant

Greening orange sensible Poncirus trifoliata résistant
mandarine sensible hybrides de Poncirus

trifoliata en général résistant
tangelo sensible ou résistant selon

les variétés
citron sensible



Comportement des espèces
Espèces, variétés et Comportement des espèces, variétés Espèces, variétés et variétés et associations

Maladies à virus associations et associations sensibles vis-à-vis des associations tolérantes tolérantes ou immunes
sensibles Phytophthora inféodés aux agrumes ou immunes vis-à-vis des Phytopht haro

inféodés aux agrumes

Greening (suite) pomélo sensible ou résistant selon les
variétés

lime Rangpur sensible ou résistant selon les
clones

lime douce de
Palestine sensible

rough lemon sensible
kumquat sensible ou résistant selon les

variétés
cédrat en général sensible

Gummy bark orange sensible bigaradier résistant
rough lemon sensible lime mexicaine sensible

pomélo sensible ou résistant selon
les variétés

mandarine Willow leaf sensible
tangelo Orlando peu résistant
Pancirus triloliata résistant
citrange résistant

Gum Pocket Poncirus triloliata résistant citrange Troyer résistant
en porte-greffe lime Rangpur sensible ou résistant selon

les clones
mandarine Empress sensible

Impietratura bergamotte sensible kumquat sensible ou résistant selon
les variétés

clémentine sensible cédrat sensible ou résistant selon
les variétés

mandarine sensible chinois -
pomélo sensible ou résistant selon les

variétés



Comportement des espèces
Espèces, variétés et Comportement des espèces, variétés Espèces, variétés et variétés et associations

Maladies à virus associations et associations sensibles vis-à-vis des associations tolérantes tolérantes ou immunes
sensibles Phytophthora inféodés aux agrumes ou immunes vis-à-vis des Phyyophthora

inféodés aux agrumes

Impietratura (suite) citron sensible
rough lemon sensible
bigaradier résistant
orange sensible ou résistant selon les

variétés
C. vollwmeriana sensible ou résistant selon les

clones

Infectious variegation citron sensible pas d'information précist
Crinkly leaf bigaradier résistant

orange sensible
lime douce sensible
pomélo sensible ou résistant selon les

variétés
cédrat Etrog sensible

Leaf curl orange sensible lime Rangpur sensible ou résistant selon
les clones

mandarine sensible mandarine Cléopâtre sensible ou résistant selon
les races de Phytophthora

pomélo sensible ou résistant selon les
variétés

cédrat en général sensible Puncirus tri(oliata résistant
citron sensible citrange Troyer résistant
lime douce sensible
lime acide sensible
pamplemousse

Shaddock résistant

Leprosis oranges précoces sensible autres variétés non
précisées

oranges de saison sensible
bigaradier résistant



Comportement des espèces
Espèces, vari~tés et Comportement des espèces, variétés Espèces, variétés et variétés et associations

.Maladies à virus associations et associations sensibles vis-à-vis des associations tolérantes tolérantes ou immunes
sensibles Phytophthora inféodés aux agrumes ou immunes vis-à-vis des Phytophthora

inféodés aux agrumes

Multiple sprounting orange sensible Poncirus ~rifoliata résistant
pomélo sensible ou résistant selon les

variétés et ses ~ybrides plus ou moins résistants
citron sensible
bigaradier résistant
bergamotte sensible
kumquat sensible ou résistant selon les

variétés

Psorose A
Symptômes sur
tronc et feuilles orange sensible Poncirus trifoliata résistant

mandarine sensible Citrus daidai
pomélo sensible ou résistant selon les

variétés
Symptômes sur
feuilles seulement mandarine sensible

tangelo sensible ou résistant selon les
variétés

citron sensible
cédrat en général sensible
lime sensible
rough lemon sensible

Ringspot pomélo sensible ou résistant selon les pas d'informations
variétés précises

citron sensible
bigaradier résistant
orange sensible
citrange Troyer résistant
citremon sensible ou résistant selon les

variétés



Comportement des espèces
Espèces, variétés et Comportement des espèces, variétés Espèces, variétés et variétés et associations

Maladies à virus associations et associations sensibles vis-à-vis des associations tolérantes tolérantes ou immunes
sensibles Phytophthora inféodés aux agrumes ou immunes vis-à-vis des Phytophthora

inféodés aux agrumes

Ringspot (suite) Citrus excelsa résistant
rough lemon sensible
lime West Indian sensible
mandarine Szinkom
lime Rangpur sensible ou résistant selon les clones
tangor Dweet
Poncirus trifoliata

Pomeroy résistant

Rumple citron Villafranca sensible rough lemon sensible
citron Eureka sensible citron hybride Meyer
citron Lisbonne sensible citron hybride Perrine
citron Feminelo

Oliva sensible
citron Da.sa.co. sensible
pomélo sensible ou résistant selon les

variétés

Satsuma dwarf lime sensible lime Tahiti sensible
Citrus exccL,a résistant cédrat Etrog sensible
citron Eureka sensible Hassaku
rough lemon sensible tangelo Orlando peu résistant
pomélo sensible ou résistant selon les

variétés
bigaradier résistant
orange sensible
clémentine sensible
tangerine Dancy sensible
mandarine sensible ou résistant selon les

Cléopâtre races de Phytophthora
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Comportement des espèces

Espèces, variétés et Comportement des espèces, variétés Espèces, variétés et variétés et associations
Maladies à virus associations et associations sensibles vis-à-vis des associations tolérantes tolérantes ou immunes

sensibles Phytophthora inféodés aux agrumes ou immunes vis-à-vis des Phytophthora
inféodés aux agrumes

.._.
Satsuma dwarf

(suite) mandarine King sensible
mandarine Satsuma sensible
tangelo sensible ou résistant selon les

variétés
Natsudaidai -
Yuzu résistant
citrange Carrizo résistant
citrange Morton résistant
citrange Troyer résistant
Poncirus triloliata résistant

Seedling yellows .
jeunes semis de citrons Eureka sensible orange sensible

citrons Lisbonne sensible mandarine sensible
bigaradier résistant
pomélo sensible ou résistant selon les

variétés
pamplemousse sensible ou résistant selon les

variétés
rough lemon (selon

les sources du
virus) sensible

lime (selon les
sources du virus) sensible

Stubborn 'orange sensible citrange Troyer résistant
pomélo sensible ou résistant selon les

variétés citrange Cunningham résistant
tangelo sensible ou résistant selon les

variétés Poncirus tri/oliata



Comportement des espèces
Espèces, variétés et Comportement des espèces, variétés Espèces, variétés et variétés et associations

Maladies à virus associations et associations sensibles vis-à-vis des associations tolérantes tolérantes ou immunes
sensibles Phytophthora inféodés aux agrumes ou immunes vis-à-vis des Phytophthora

inféodés aux agrumes

St.ibb9rn (suite) Satsuma sensible
mandarine sensible
citron sensible
lime sensible
lime douce sensible
rough lemon sensible
lime mandarine sensible ou résistant selon les

variétés
calamondin
citrange résistant
kumquat sensible ou résistant selon les

variétés
bigaradier résistant

Tatter leaf Citrus excelsa résistant citron hybride Meyer
informations - orange sensible
incomplètes sur bigaradier résistant
d'autres variétés citron sensible

rough lemon sensible

Tristeza Groupe 1
Espèces et variétés lime mexicaine sensible Poncirus trifoliata résistant
présentant des lime West lndian sensible (variable selon les
symptômes lors- Citrus hystrix - souches de virus et les
elles sont utilisées Citrus mncrophylla résistant clones de Poncirus
comme semis, trifo iia ta)
greffons et porte- citrange Uvalve - semis - bigaradier résistant
greffe Yuzu - orange sensible



Comportement des espèces
Espèces, variétés et Comportement des espèces, variétés Espèces, variétés et variétés et associations

Maladies à virus .associations et associations sensibles vis-à-vis des associations tolérantes tolérantes ou immunes
sensibles Phytophthora inféodés aux agrumes ou immunes vis-à-vis des Phytophthora

inféodés aux agrumes

Tristeza (suite) Groupe 1 (suite)
lime douce de

Palestine sensible semis - mandarine sensible
cédrat Etrog sensible mandarine

Cléopâtre sensible ou résistant selon
les races de Phytophthora

Citrus excelsa résistant tangerines sensible

Groupe II mêmes
variétés que le
Groupe 1 plus:
pomélo sensible ou résistant selon les

variétés Satsuma sensible
lime Tahiti sensible tangelos sensible ou résistant selon

les variétés
orange sensible lime Rangpur sensible ou résistant selon

les clones
orange Pera sensible Poncirus trifoliata résistant
citrus Hassaku citron sensible
citrange Sav(l~e résistant rough lemon sensible
citrange Morton résistant Arbres greffés:
citrange Rusk résistant orange greffées su r
Shaddock résistant mandarine rough lemon sensible
Tangor - (avec ce- mandarine sensible ou résistant selon
kumquat sensible ou résistant selon les pendant Cléopâtre les races de Phytophthora

variétés quelques Poncirus
limequat excep- trifoliata résistant

tions) lime Rangpur sensible ou résistant selon
les clones



Comportement des espèces
Espèces, variétés et Comportement des espèces, variétés Espèces, variétés et variétés et associations

Maladies à virus associations et associations sensibles vis-à-vis des associations tolérantes tolérantes ou immunes
sensibles Phytophthora inféodés aux agrumes ou immunes vis-à-vis des Phytophthora

inféodés aux agrumes

Tristeza (suite) citrange
Troyer résistant

citrons (greffés su r :
bigaradier) résistant

Groupe III mêmes
variétés que les
grou pes 1 et II
plus:
lime Rangpur sensible ou résistant selon les clones
quelques variétés
brésiliennes

Espèces et variétés tou tes les variétés
présentant des des groupes 1
symptômes II
lorsqu'elles sont III
greffées sur et
bigaradier orange

mandarine greffées
tangerine sur résistant
tangelos bigara-
autres dier

variétés



Comportement des espèces
Espèces, variétés et Comportement des espèces, variétés Espèces, variétés et variétés et associations

Maladies à virus associations et associations sensibles vis à vis des associations tolérantes tolérantes ou immunes
sensibles Phytophthora inféodés aux agrumes ou immunes vis-à-vis des Phytophthora

inféodés aux agrumes _.
Tristeza (suite)

Espèces et variétés orange greffées
présentant des mandarine sur lime
symptômes
lorsqu'elles sont orange greffée sur
greffées sur Poncirus trifoliata résistant
différents porte-

orange greffée surgreffe et unique-
ment dans certai- citrange Troyer résistant

nes régions

NB.- Pour les maladies à virus d'importance secondaire, les dépérissements et les cas d'incompatibilité greffon - porte-greffe non transmissibles
(Tabacco necrosis virus, Citrus isolate, Vein Enation, Woody Gall, Yellow vein, Zonate chlorosis, etc.) on peut consulter les ouvrages spécialisés
tels que: «Description and illustration of virus and virus like diseases of Citrus» IOCV éditions SETCO Paris, J. BaVE et R. VOGEL, 1975.
d'où sont extraits les renseignements figurant dans ce tableau.
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CONCLUSIONS

Au terme de cette étude, il apparaît très clairement que, pour l'aspect
le plus dangereux des attaques à Phytophthora sur les agrumes, c'est-à-dire
celles localisées à la base des troncs et au système racinaire, la méthode
de lutte actuellement la mieux appropriée est celle qui fait appel aux
variétés résist antes.

Il est évident que cette méth.ode, privilégiée dès le début des recherches
sera pendant de très nombreuses années encore la plus apte à résoudre
durablement, au niveau des vergers industriels ou familiaux, les problèmes
posés par les Phytophthora.

En effet l'amélioration des pratiques culturales, bien qu'efficace dans
plusieurs situations, esquive plus la question posée qu'elle ne la résout.

Quant au traitements fongicides, même si l'on peut espérer prochaine
ment des améliorations intéressantes, avec la mise au point de nouvelles
molécules actives, spécifiques et systémiques, leur coût ct le risque
d'induire de nouvelles races de Phytophthora résistantes en limiteront
nécessairement l'emploi.

En effet, l'action d'un fongicide très spécifique peul être souvent
comparée à celle d'un gène de résistance et, par conséquent, à la présence
chez la plante traitée d'une résistance de type oligogénique ou verticale.
Or, nous avons bien vu que ce type de résistance n'était guère souhaitable
dans le cas du couple Phytophthora - Agrumes qui nous préoccupe.

En revanche, une substance systémique, qui induirait chez la plante
traitée une résistance à l'invasion, quc l'on pourrait assimiler par ses effets
secondaires à une résistance naturelle de type polygénique, serait extrê-
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mement intéressante, et c'est dans cette voie que pourraient être amélio
rées les méthodes de lutte chimique.

Nous avons pu constater que les premiers travaux de recherche de
variétés résistantes, bien que conduits souvent d'une manière très empiri
que, avaient permis de trouver rapidement une solution satisfaisante avec
l'utilisation quasi-exclusive du bigaradier comme porte-greffe.

On sait aussi que cette solution, que l'on espérait stable, a été brusque
ment remise en question par l'irruption de la Tristeza suivie du cortège
des autres maladies à virus et assimilées.

Cette situation nouvelle a révélé l'insuffisance des connaissances sur
la population des hôtes et, dès que cette dernière a été mieux explorée, les
lacunes subsistant au niveau de la population des Phytophthora inféodés
aux agrumes sont apparues plus clairement.

Nous sommes actuellement dans une situation où les qualités et la
variabilité potentielle de la population des agrumes sont peu ou mal
exploitées, et où l'activité parasitaire et ses variations, chez le Phytophtho
ra, sont mal connues.

Comme ces deux aspects du problème sont étroitement imbriqués et
d'importance égale, il est indispensable de les étudier ensemble.

TI faut par conséquent orienter les recherches vers une connaissance
plus approfondie de la structure des populations de Phytophthora, vues
sous l'angle de leurs caractères pathogènes, étudier leur répartition géogra
phique, et pouvoir élaborer quelques hypothèses sur leur future évolution.

On doit aussi reprendre plus finement les travaux encore très insuffi
sants sur les voies de pénétration du parasite dans la plante, et sur les
mécanismes d'invasion ou d'exclusion.

Enfin les recherches de génétique proprement dite pourraient apporter
une meilleure connaissance des relations hôte-parasite dans le couple
«Agrumes-Phytophthora», indispensable pour la création, par croisements
contrôlés, de nouvelles variétés durablement résistantes, auxquelles on
adjoindrait les sujets les plus intéressants recueillis dans les zones de
peuplements subspontanés.
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