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AVANT - PROPOS

L'imporlance économique des atlaques a Phytophthora sp. sur les
agrumes et Ja dispersion des connaissances acluelles sur cette question
justifient cel ouvrage de synthese accessible a 'agronome de terrain.

B. BOCCAS, maiire de recherche a 'ORSTOM, y apporte ses connais-
sances approfondies de la biologie des espéces Phytophthora inféodées
aux agrumes.

La contribution de E. LAVILLE concerne plus particuliérement les
différents aspects de ces maladies, les relations de ces champignons
parasites avec les variélés sensibles el résistantes, ainsi que les méthodes
de lutie.

Enfin cel ouvrage s’enrichit des connaissances acquises par les cher-
cheurs de ’IRFA, el plus spécialement par P. FROSSARD, dans les zones
tropicales et subtropicales ou se situent leurs activités.






INTRODUCTION

Les maladies & Phylophthore des agrumes, cl principalement la
«gommosey de la base des trones, onl é1¢ décelées, vraisemblablement
tres tot, ct H.S. FAWCETT cn 1936, dans la seconde édilion de son
remarquable ouvrage «Citrus diseases and their conlrol», mentionne des
descriptions datant de 1646 (FERRARI) et de 1714 (FEUILLEE).
parfois imprécises, mais dont on a tout lieu de penser qu’clles correspon-
daient bien a cette maladic.

C’est en fait au milieu et a la fin du 19¢ si¢cle, vers 1830 ¢t 1870, que
les symptomes ont été mieux observés, simultanément dans différentes
régions du monde ; cette maladie accompagnant inévitablement l¢ déve-
loppement des cultures d’agrumes.

Depuis cette époque et jusqu’a maintenant de trés nombreuses études
sur ce probléme ont é1é réalisées el ont permis d’identificr les différentes
espéces de Phytophthora inféodées aux agrumes, de préciser les modalités
de leurs attaques el de rechercher des mesures efficaces de lulte. Dans ce
but, l'utilisation de porte-grefic résistants s’est imposée rapidement cl a
permis d’obtenir une situation généralement et économiquement satisfai-
sante, ou du moins ne présentant pas d’aspects dramatiques ou urgents.

Cetle situation relativement confortable, et dont Pagrumiculture a
bénéficié pendant plusieurs dizaires d’années, a ¢ complétement
bouleversée par I'irruption brutale des maladies a virus et par leur rapide
extension. Celles-ci ont remis en cause la valeur des associations «greffon -
porte-greffe» résistantes, largement utilisées jusqu’alors, et a stimulé
la recherche de nouvelles associations a la fois compatibles avec les
affections virales et résistantes aux Phytophthora sp.



Mais en méme temps I’ampleur des menaces et des dégits causés par les
maladies & virus a parfois masqué le probléme Phytophthora toujours
présent et redoutable.

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

Cet effort doit étre poursuivi car, comme nous le montrerons dans cet
ouvrage, la situation, contrairement a ce qu’on pourrait aisément croire,
n’est pas immuable et par certains aspects elle est méme assez menagante
a long terme.

En effet deux populations d’organismes s’affrontent. Dans ce couple
«hote - parasite» «Citrus - Phytophthoray la population des espéces
parasites dispose de moyens exirémement efficaces et divers, pour varier
et s’adapter a toute modification ou stabilisation de la population des
agrumes hotes.

Cette derniére est théoriquement dans la méme situation, car I’hétéro-
zygotie des agrumes et leurs possibilités d’hybridations intraspécifiques
et interspécifiques autorisent de multiples combinaisons qui pourraient
lui permettre d’échapper aux espéces parasites.

Mais en réalité cette diversité potentielle n’est pas exploitée, car
l’uniformisation des variétés dans les vergers industriels est générale, a la
fois dans le temps et dans I’espace.

Ces deux populations antagonistes ne s’affrontent donc pas a armes
égales.

L’une, celle des parasites, conserve toutes ses possibilités de diversifica-
tion, I’autre, celle des hotes, les perd progressivement.

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

Dans cette double perspective on peut constater que le travail a entre-



prendre est vaste et complexe el que nombre de questions restent posées.

Pour mieux les formuler, cet ouvrage se veut a la fois synthétique ct

pratique.

Synthétique car il tente de présenter dans leur ensemble les différents
aspecls de ce probléme, sans nécessairement entrer dans tous les détails
des connaissances déja acquises et accessibles dans les articles spécialisés.
afin d’orienter ceux qui poursuivent ’étude de ces maladies, ou ceux qui
s’y engageraient.

Cet ouvrage est aussi pratique, car il doit pouvoir étre utilisé par ceux
qui ceuvrent sur le terrain, el pour qui la recherche de documents précis
mais éparpillés est fastidieux ou méme impossible.

Ce livre n’esl pas notre oeuvre propre, nous avons puisé¢ aux meilleures
sources, et sommes redevables, a tous les chercheurs qui ont étudié ces
maladies, et particuliérement MM. KLOTZ et CARPENTER, de Ja matiére
méme dc cette étude. Conscients de ce que nous leur devons nous leur
exprimons ici toute notre gratitude.

B. BOCCAS et E. LAVILLE
1976

Les numéros a droite de la bibliographie des chapitres I, Il1, 1V,
sont les numéros des analyses de la Documentation analylique

de la revue FRUITS.






CHAPITRE I

LE PARASITE

I - ESPECES PARASITES DES AGRUMES

L’activité parasitaire des Phytophthora chez les Citrus et les genres
voisins s’exerce sur différents organes, a 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 4 exsudat gommeux.

Cette derniére affection, communément appelée «gommose parasitaire»
est probablement I'une des plus anciennement connue des maladies des
agrumes. Selon FAWCETT (32), on en retrouve la description dans
certains écrits arabes du dixieme siecle, puis plus tardivement au
dix-septieme siécle en Italie et en France. Ce n’est cependant que vers la
fin du dix-neuvieme siécle que les auteurs se sont intérrogés 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 (118), fut ensuite reclassé en 1925 par LEONIAN (80),
dans le genre Phytophthora. Depuis cette époque plusieurs autres
espéces ont été reconnues sur Citrus, et I'on sait aujourd’hui que parmi
les quelques quarante espéces 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 SCHROETER, P. syringae KELB, P. hibernalis
CARNE, P. megasperma DRECHSLER, P. boehmeriace SAWADA, P.



drechsleri TUCKER et P. cinnamomi RANDS.

La répartition géographique de ces espéces, 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 espéces n’ont pas la méme responsabi-
lit¢ 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 a 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 espéces en revanche sont a 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 derniéres régions, P. citroph-
thora, P. syringae, P. cactorum, P. citricola et P. hibernalis prévalent
pendant les périodes fraiches de I'hiver et du printemps. C’est le cas en
Californie (34), en Australie (26) et en Italie (31, 138).

Chacune de ces espéces, a 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 espéces étant plus fréquemment isolées des fruits. Cela, toute-
fois, n’est pas une régle absolue ; dés 1943, FAWCETT et KLOTZ (34)
notaient la possibilité de reproduire les symptomes de la gommose, par
inoculation artificielle de P. syringae et P. hibernalis. De leur coté,
FAVAROLO et SOMMA (31) ont récemment recensé les espéces
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. 1l 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

~

. boehmeriae

P. cinnamomi

P. drechsleri

Italie, Corse, Espagne, Chypre, Palestine, Israél, Grece.
U.S.A., Puerto-Rico, Brésil.

Egypte. Maroc, Afrique du Sud, Rhodésic, Mozambi-
que, Zambie, Australic, Nouvelle Zélande, Inde,
Japon.

Italie, Corse, Lspagne, Grece, lIran, lsrac¢l.
U.S.A.. Cuba, Puerto-Rico, Brésil, Argentine, Urnguay,
Véncézuéla, Guatémala.

Congo, Coéte d’lvoire, Mali, Cameroun, Afrique du
Sud, Tunisie, Maroc.

Australie, Inde, Malaisie, Formose, Java, Japon.
lTtalie.

Guyane, Puerto-Rico.

Congo, Tanzanie.

Inde, Java, Philippines, Malaisie.

ltalie, Portugal, Greee, lsraél.

U.S.A.

Afrique du Sud.

Australie.

Italie, Gréce.
U.S.A., Argentine.

Maroc.

Italie.
U.S.A.

Italie, Gréce.
Afrique du Sud.
Australie, Japon.

U.S.A., Argentine.
Argentine.

Brésil.

Formose.

U.S.A.




Porgane sur lequel il a été récolté.

L’origine parasitaire n’est pas un caractére déterminant dans I'identifi-
cation spécifique. La détermination nécessite le recours aux critéres
classiques de la taxonomie des Phytophthora.

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

Dans la classe des Oomycetes et au sein des Péronosporales, le genre
Phytophthora constitue avec le genre Pythium la famille des Pythiacées.
Depuis sa création en 1876 par DE BARY (6) avec P. infestans comme
espéce type, le genre Phytophthora a fait I'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 I'ouvrage de base dans
I'identification des Phytophthora sp.

LES CARACTERES GENERAUX DU GENRE
Le mycélium.

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

La reproduction végétative.

Les chlamydospores sont les organes de la reproduction végétative.
Elles sont sphériques ou ellipsoides, généralement intercalaires, et
possédent a maturité une paroi épaisse (1 - 3 1) qui leur permet de résister
aux conditions d’environnement léthales pour le mycélium ct leur confe-
rent ainsi le role de structure de résistance. Toutes les espéces n’en
produisent pas. Elles sont également utilisées par les taxonomistes
comme criteres d’identification.
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La reproduction asexuée.

Elle s’accomplit par I'intermédiaire de sporocystes différenciés a I’apex
de filaments simples dans la majorité des cas, ou ramifiés chez quelques
especes. La forme, d’ovoide a pyriforme, la taille et surtout la présence ou
I’absence d’une papille apicale, ainsi que les dimensions de cette derniére,
sont des caractéres spécifiques déterminants.

Les sporocystes peuvent germer directement par émission de filaments
germinatifs ou indirectement en relichant 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 étre paragyne ou amphigyne.

Dans le cas de I’'amphigynie, aprés la rencontre des hyphes gamétocys-
tiques males et femelles et leur accolement apical, le filament oogonial
traverse ’ampoule terminale de I’hyphe anthéridiale, et s’enfle a sa sortie
en un oogone sphérique dont le pied demeure enserré par ’anthéridie
(figure 1 C, D). Ultérieurement, apres fécondation de I'oogone par un
noyau anthéridial, ’oospore s’entourant d’une double parou épaisse de 1 a
3 u, se différencie a l'intérieur de I’oogone dont elle occupe plus ou moins
complétement le volume interne.

Dans le cas de la paragynie, ’anthéridie est simplement appliquée
contre la paroi de I'oogone, généralement sur son hémisphére inférieur

(figure 1 A, B). ~
Homothallisme et hétérothallisme.

En régle générale les espéces a anthéridie paragyne dominante sont
homothalliques et produisent des oospores en culture pure, pourvu que le
milieu s’y préte. Les especes a anthéridie amphigyne dominante peuvent
étre homothalliques, mais la plupart sont hétérothalliques. L’accomplisse-



Figure 1.

Les types anthéridiaux chez les
Phytophthora.

Antheridie paragyne : A, B.
Antheridie amphigyne : C, D.
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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’espéces
morphologiquement affines. 1’appartenance a 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 4 donner des espéces une
description succincte, mettant I’accent sur les caractéres et les différences
essentielles. Une information plus détaillée et compléte peut étre trouvée
dans les ouvrages de taxonomie.

Tous les caracteres indiqués par la suite, notamment les caractéristiques
biométriques, s’appliquent a des cultures sur farine de mais ou décoction
d’avoine gélosée.

Groupe 1.
Phytophthora cactorum.

Les sporocystes d’ovoides a pyriformes, (36 - 50ux 28 - 35 u) sont ses-
siles et portent une papille apicale marquée. Ils sont portés par des
sporangiophores a ramification sympodiale. Les chlamydospores ne sont
pas présentes chez toutes les souches, a la différence des oospores qui se
forment normalement en culture pure, ’espéce étant homothallique. Les
anthéridies sont paragynes, toujours appliquées a la base de 'oogone prés
de I'insertion du pied.

Les températures cardinales sont : minimum 2°C . optimum 25°C .
maximum 30°C.
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TABLEAU 2 - Clefs simplifiées des groupes d’espéces du genre
Phytophthora (d’aprés WATERHOUSE).

Oospores formées
en culture pure

Oospores formées aprés
croisement de souches

Al et A9
(especes (especes
homothalliques) hétérothalliques)
Sporocystes lanthéridies : anthéridies anthéridies
paragynes , amphigynes ' amphigynes
N T . )
formé en milieu solide I Y
apex protubérant groupe I groupe I
papille marquée '
¢paississement apical >4u :
apex peu protubérant Z .
papille peu marquée groupe III groupe IV
¢paississement apical ¢ 3,5u : '
formé en milieu liquide
apex non protubérant '
pas de papille groupe V groupe V1

épaississement apical trés
fin

Groupe II.

Ce groupe comprend les deux espéces les plus communes P. citroph-
thora et P. parasitica, une espéce relativement moins fréquente P. palmi-
vora, et une espece dont la présence sur Citrus n’a été qu’exceptionnelle-

ment signalée, P. boehmeriae. Toutes ces espéces ont en commun des

sporocystes a papille nettement différenciée. Elles sont hétérothalliques

ou homothalliques mais forment toujours des oospores a anthéridies

amphigynes. Ces caractéres communs rendent leur identification souvent

délicate. Leur détermination est fondée sur les critéres taxonomiques

suivants.
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Le thalle

Les hyphes sont tres épaisses (9 u ) el irrégulieres chez P. parasitica,
¢paisses (7 1) chez P. citrophthora, et relativement plus fines (5 u) et
réguliéres chez P. palmivora.

Le thalle développé sur farine de mais gélosé peul étre ras el finement
radié chez P. citrophthora, légérement duveteux et en rosette chez P.
palmivora, dense et aérien chez P. boehmeriae.

Les sporocystes.

Les quatre espéces possédent des sporocystes de forme et de taille
variable, d’ovoide & 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

“étre ramifiés irréguliérement chez P. citrophthora, ou sympodialement
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 u x 30-40 4, 45-90 u x 26-60u chez P. ci-
trophthora, 50-70 u x 40-35 u chez P. boehmeriae, et 35-60 u x 20-40 u
chez P. palmivora.

Cependant, a notre avis, la taille ct la forme des sporocystes ne sont pas
absolument déterminantes dans la distinction des espéces car "amplitude
de la variabilité intraspécifique de ces caractéres dépasse souvent les
variations interspécifiques. En ce qui concerne le P. palmivora, les 1solats
du Congo s’apparentent au type morphologique 2, qui se caractérise par
des sporocystes plus larges et moins allongés (I/L 1,3 - 1,4).

Les oospores.

Les oospores sont d’assez petite taille (20-30u) et entourées d’une paroi
épaisse (1-2 ). Elles sont sphériques et toujours accompagnées d’anthéri-
dies amphigynes (photo 6). L’homothallisme est trés affirmé chez P.
boehmeriae dont les oospores sont loujours présentes en culture pure
(sur milieu approprié). P. parasitica est considéré comme hétérothallique
en raison de son aplilude a produire un tres grand nombre d’oospores
lorsque deux souches de compatibilité complémentaires sont confrontées.
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Photos 1 et 2. Sporocystes chez

P. parasitica.
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Certaines souches cependant possédent souvent une tendance plus ou
moins marquée a I’homothallisme, matérialisée par la production d’un
petit nombre d’oospores en culture pure par les thalles dgés. 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. (115).

Les chlamydospores.

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

Les températures cardinales de croissance.

Ce caractere 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, 10°C pour P. parasitica et 11°C pour P. palmivora.

L’optimum de croissa-ice de P. parasi'tica est réputé plus élevé (30-32°C)
que ceux de P. citrophthora (26-27°C) et P. palmivora (28-29°C). De la
méme fagon, les températures maximum différent P. parasitica se
développe jusqu’a 37°C, P. palmivora cesse de croitre a 35°C et P. citroph-
thora a 32°C. Le comportement de P. boehmeriae est voisin de celui de
P. citrophthora.

Groupe 11

P. citricola et P. syringae appartiennent a ce groupe. Les hyphes de P.
citricola sont épaisses (6 u), 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 irréguliéres, la plupart du temps vésiculeu-
ses, dont I’épaisseur peut atteindre 6 u. Le thalle différencie de nombreux
secteurs en rosace.

Chez les deux espéces les sporocystes se forment de préférence en
milieu liquide. Ceux de P. citricola (taille moyenne 30u x 454, sont hété-
romorphes, généralement ovoides ou pyriformes ; ils peuvent parfois
présenter plusieurs apex divergents (de 2 & 44). La papille est peu protubé-
rante et 1’épaississement apical peu marqué. Chez P. syringae, les sporo-
cystes de forme réguliérement ovoide (en moyenne 36 u x 57u), avec une
papille peu marquée, se forment sur de courts pedicelles. IlIs ne sont pas
sessiles. Les deux espéces sont homothalliques et forment un grand nombre
d’oospores (25-35 u). Les anthéridies sont toujours paragynes chez P. ci-
tricola, alors que I’on peut trouver rarement, quelques anthéridies amphi-

gynes chez P. syringae.

Les températures cardinales sont les suivantes :

minimum optimum maximum
P. citricola 3°C 25-28°C . 31°C
P. syringae 5°C 20°C 23°C

Groupe IV -

Phytophthora hibernalis.

Cette espéce 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 u x 36 u), sessiles et a papilles peu proéminentes, et surtout par des
anthéridies presque exclusivement amphigynes, rarement paragynes. Les
températures cardinales sont du méme ordre que celles de P. syringae.

Groupe V

Phytophthora megasperma.

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



thalle légérement radié. Les sporocystes, qui se forment en milicu liquide.
sont ovoides avec un apex non protubérant ct sans papille (6-45 4 x
15-6041). L épaississement apical est mince.

Les oospores formées en cullure pure (espéce homothallique) sont
assez grandes (37-44u). Les anthéridies sont souvent paragynes, parfois am-

phigynes.

Les températures cardinales sont les suivantes : minimum 2’ C,

=o

optimum 25°C, maximum 30°C.

Groupe Vi

Phytophthora cinnamomi et Phytophthora drechsleri, deux cspéces
rarement rencontrées sur agrumes, ont en commun des sporocystes sans
apex protubérant, avec un épaississement apical trés fin et dépourvu de
papille (photos 3 et 4). Ces sporocystes, difficiles a obtenir chez P. cinna-
momi, se forment exclusivement en milieu liquide chez les deux espéces.
Ils sont de forme réguliére, d’ovoide a ecllipsoide chez P. cinnamomi

(33 1 x 55u) et plus hétéromorphes chez P. drechsleri (26-30 1x 36-50u).

Les deux espéces forment des oospores largement dimensionnées
(40 «), & anthéridies amphigynes plus allongées chez P. cinnamomi (20u)
que chez P. drechsleri (15u). P. cinnamomi est considéré comme stricte-
ment hétérothallique alors que P. drechsleri, habituellement hétérothalli-
que, peut parfois étre homothallique.

Le mycélium permet de différencier les deux especes. Il est coralloide,
épais (8 u) et abondamment pourvu de vésicules sphériques, parfois
disposées en grappe, chez P. cinnamomi. Il est au contraire régulier avec
des hyphes dont I’épaisseur atteint rarement 5u chez P. drechslert.

Températures cardinales :

minimum optimum maximum
P. cinnamomi 5C 24-28°C 32-34°C
P. drechsleri 5C 28-31'C 36-37C
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LA VALEUR DE LA TAXONOMIE, SES LIMITES

‘n dépit de la relative simplicité de la taxonomie et de la précision des
clefs systématiques de WATERHOUSE, la pratique de l'isolement et de
identification des Phylophthora demeure délicate. La rencontre d’isolats
s’identifiant raisonnablement aux espéces décrites n’est pas rare, mais il
¢galement fréquent de trouver des souches qui semblent combiner les
caractcres d’espéces voisines.

Il en est ainsi. notamment dans le second groupe ou 'on est fréquem-
ment confronté a des isolats qui présentent des associations de caractéres
de P. palmivora et de P. nicotianae. Leur détermination, le choix d’une
identité. sont alors souvent subjectifs. Et cela n’est que la conséquence
de Pambiguité du systeme qui sépare les espéces affines en fonction de
différences quantitatives plus que qualitatives. Nous avons vu ¢n effet,
qu'au sein de chacun des groupes, et parfois a la charnicre entre deux
groupes. les espéees sont distinguées selon des critéres tels que les
températures  cardinales de croissance, le degré d’homothallisme ou
d’hétérothallisme. la morphologie des sporocystes .... tous caractéres qui
varient  quantitativement, sont parfois adaptatifs et vraisemblablement
placés sous controle polygénique.

De par leur nature, ces caractéres sont soumis a tous les facteurs de la
variabilité naturelle . mutation. variation d’origine cytoplasmique, recom-
binaison mitotique. hétérocaryose. Ils peuvent en outre étre modifiés a la
suite d’autofécondation ou d’hybridations intra ou interspécifiques. Ain-
si SATOUR et BUTLER (114) ont-ils observé dans la descendaiice de
croisements iutraspéceifiques eutre 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 complétement explorées.
Il apparait cependant dés maintenant probable que les espéces voisines
sont capables de s’hybrider (BOCCAS, résultats non publiés). Cette
potentialité que semblent posséder certaines espéces d’échanger du
matéricl génétique au cours de la reproduction sexuée, introduit dans le
genre Phytophthora un facteur de variabilité de large amplitude et conduit
a s’interroger sur la validité du concept actuel de l'espéce chez les
Phytophthora.
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Il apparait aujourd’hui qu’une systématique fonddée essenticllement sur
des critéres morphologiques est souvent insuffisante. L’introduction de
méthodes nouvelles semble nécessaire & unc meilleure délimitation des
espéces. Les techniques d’électrophorése. dont Tutilisation semble pro-
metteuse chez les Phytophthora (42, 47), pourraient contribuer & clarifier
la situation. en particulier si elles sont intégrées, avee les méthodes biomé-
triques traditionnelles. dans des éludes de taxonomie numérique (120.
121), qui tiendraicnt également comple des aptitudes pathogéuiques et des
caractcres physiologiques des isolats.

Cependant, malgré ces réserves, la taxonomic actuelle est uin oulil
utile. et le senl qui permette de situer la position d’un isolat dans un cadre
utilisé par tous. ce qui reste indispensable pour assurer la circulation de
I'information scientifique.

II1 - QUELQUES ASPECTS DE LA PHYSIOLOGIE
DES PHYTOPHTHORA.

Les difficultés éprouvées par les taxonomisles a metlre au point une
systématique fondée exclusivement sur la morphologie, a conduit nombre
d’auteurs a rechercher dans la physiologie des critéres de distinction
spécifiques. Leurs études n’ont pas toujours atteint leur objectif initial en
raison du comportement physiologique assez homogéne de ’ensemble des
espéces. Elles ont en revanche permis d’acquérir des connaissances impor-
tantes sur les aspects essentiels de la physiologie des Phytophthora :
exigences nutritionnelles et influences des facteurs physico-chimiques
externes sur la croissance mycélienne. la sporocystogéncse, la chlamydo-
génése et I'oogénése.

CROISSANCE MYCELIENNE ET DEVELOPPEMENT DU THALLE

La nutrition.
Utilisation de ’Azole.

Les espéces du genrc Phytophthora pcuvent réaliser leur cycle en
présence de source inorganique de soufre et d’azote. Les espéces 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 espéces tirent un meilleur
parti des nitrates que de I’azote ammoniacal sur lequel les thalles formés
sont généralement diffus (98). Les exceptions a cette régle sont cependant
fréquentes et RONCADORI (102), entre autres, cite le cas de souches du
P. drechsleri, 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
I’apport d’azote organique (17, 98). En milieu liquide le gain de croissance
ainsi obtenu peut atteindre 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.l. 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 culture synthétiques. Le plus souvent cepen-
dant il n’y a pas de réaction commune des souches d’'une méme espéce
vis-a-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 facon générale,
les Phytophthora comme la plupart des organismes vivants utilisent mieux
les 1. isoméres des acides aminés que les formes dextrogyres (16).

Utilisation des sources de carbone.

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

Influence du rapport C,N.

RAVISE (98) a montré chez douze souches représentant huit espéces
que le développement du mycélium est abondant pour les valeurs élevées
du rapport C/N (100/1 et 50/1). La densité des thalles décroit en fonction
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inverse de ce rapport et les déréglements qui apparaissent aux valeurs
voisines de 20/1 deviennent trés importants pour 5/1.

Influence des facteurs de croissance.

Contrairement a la plupart des Pythium qui pcuvent, sur milieu artifi-
ciel, synthétiser la vitamine B a partir de ses précurseurs . thiazole el
pyrimidine, les Phytophthora sont auxotrophes pour la thiamine (18,
96, 102, 105). Le seuil de concentration permettant d’initier la croissance
du thalle est d’environ 0,01 mg de thiamine par litre de milieu. mais il laul
au moins 0,1 mg/litre pour que le cycle complet puisse se réaliser norma-
lement.

L’influence de onze autres facteurs de croissance a été testée par
RAVISE (98). 1i s’agit de la biotine, la nicotinamide. le panthoténate de
caleium, la pyridoxine, I'acide ascorbique, la riboflavine, la cyanocobala-
mine, le caleiférol. I' a-tocophérol. la vitamine A et acide paraminoben-
zoique. Aucun de ces facteurs ne semble étre indispensable au développe-
ment des Phytophthora. Toutefois, l'incorporation simullanée de ces
substances (1 mg/l) a un milicu contenant déja de la thiamine, entraine
une augmentation sensible de la densité des thalles formés.

Les stérols sont une autre catégorie de substances qui, sans étre indis-
pensables. favorisent la croissance mycélienne des Phytophthora (28, 98).
Le champignon est en effet incapable de réaliser la synthése des composés
stéroliques et la quasi-totalité des souches réagit favorablement a leur
incorporation aux milieux de cultures. Les stérols les plus couramment
employés sont, par ordre d’efficacité croissante : le cholestérol, le stig-
mastérol et le P.sitostérol. Selon LILLY (81) le seuil d’cfficacité, détermi-
né chez P. cactorum est de 0,2 mg/l, la concentration communémentl
employée in vitro ¢taut de 20 mg/l.

Les facteurs physico-chimiques externes.

Influence de la température.

Nous avons vu dans le chapitre consaeré a la taxonomie que les espéees
parasites des agrumes ont des exigences thermiques diverses, adaptées aux
conditions écologiques dans lesquelles elles vivent. Parmi les espéces 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
el P. hibernalis. cspeéces dont le parasilisme s’exerce surtout pendant les
saisons fraiches des zones méditerranéennes et subtropicales. La tempéra-
ture optimum pour la croissance de leur thalle est d’environ 20°C. Le
sccond groupe esl cclui des espéces s’accommodant de températures plus
¢levées . le P. palmivora et le P. nicotlianae var. parasitica ont un optimum
de croissance pour des températures voisines de 30" C. La position du
P. citrophthora est intermédiaire, son développement cst optimum a 26°C.

Influence du pH.
La plupart des souches poussent de pH 3,5 a pH 8.5. Selon CAMERON

(17) la valeur la plus favorable a la croissance du thalle sc situe entre
pH 4.5 et pll 5.5. RAVISE (96) indique des valeurs légérement plus
¢levées. de pll 5.5 a pH 6.5. Le pH des milicux de culture les plus couram-
ment ulilisés est en général proche de 6.

SPOROCYSTOGENESE, CHLAMYDOGENESE et OOGENESE

Influence des facteurs trophiques.

Les sources de carbone el d’azote, les valeurs du rapport C/N (76) et les
facteurs de croissance les plus favorables au développement du thalle.
lavorisent également ’oogéneése et la sporocystogénése chez la majorité des
espéces. Chez le P. cinnamomi, toutefois, les sporocystes ne se forment
pas en culture axénique, ou ne le fout que sous l'action de divers artifices
stimulateurs (23. 94). La sporocystogénése de cetlc espéce s’cffectue en
revanche normalement en présence de certaines bactéries (84) ou sur
extrait aquenux de sol non stérile dont Peffet inducteur est attribué aux
microorganiques qu'il contient (22, 84).

La chlamydogénése. comme les deux autres formes de reproduction est
plus abondante en présence d’une source complexe d’azole or_ nique
(hydrolysal de casé¢ine par exemple) que sur un milieu contenant scule-
ment de 'azote minéral. De méme, les valeurs du rapport C/N les plus
propices a la formation des sporocystes et des oospores sont aussi celles



qui favorisent la chlamydogénése : les chlamydospores apparaissenl en
abondance lorsque la valeur du rapport C'N en début de culture est
comprise entre 100 et 20, loplimum pour P. palmivora (61). P. parasitica,
P. drechsleri et P. cinnamomi (103) étanl voisin de 30.

Le métabolisme de la chlamydogénése et de Poogénese differe cepen-
dant de celui de la sporosystogéuese.Alors que cette derniere est avanlagée
sur les milicux riches et bien aérés. la chlamydogénése se trouve au
contraire privilégiée sur les substrats en voic d’épuisement el sur lex
milicux faiblement oxygénés (61. 133, 135). Ansi chez P. palmivora le
rythme de formation des chlamydospores enlre en phase exponentielle
apres I’épuisement de DPazote disponible dans le milicu (61). Chez la
méme ecspéce. le début de cette phase exponenticlle peut étre significative-
ment avancé par des conditions d’anaérobiose particlle. Les [aibles
tensions en oxygene favorisent également la formation des oospores qui
sont plus nombreuses dans un milieu contenant de 1 a 5 p. cent d’oxygene
que sur un substrat bien aéré (133). -

Les stérols, nous I'avons vu. ne sonl pas indispensables a la croissance
du thalle ils sont par contre nécessaires a toules les formes de sporula-
tion. En leur absence les Phylophthora e sporulent pas ou produisent des
spores mal constituées (51, 52,61, 73).

Influence des facteurs physico-chimiques.
La température ct le pH.

La sporocystogénése est en général favorisée aux lempératures proches
de loptimum thermique pour la croissance du mycélium, la chlamydogé-
nése el la reproduction sexuée sont au conlraire avantagées par les
tempcératures plus basses. Chez P. palmivora cl P. parasitica la production
des sporocystes est particulierement abondante entre 28 ¢t 30°C, alors quc
la chlamydogénése est stimulée entre 18 et 22 C (61, 132). et F'oogénese
entre 18 et 25 C, suivant les souches (13, 58).

Les valeurs de pll qui permettent la meilleure croissance du mycélium
sont ¢galement favorables & la production des sporocystes des chlamydos-
pores el des oospores. Sur milicu temponné, P. palmivora forme chlamy-
dospores et oospores de pH 4 4 pH 7 avee un maximum entre pH 5.5 ¢t
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pll 6.

fa lumiére.

La lumiére est sans action sur la chlamydogénése. Elle stimule en
revanche la sporosystogénése et inhibe 'oogénese.

Le role stimulateur des radiations lumineuses de faible longueur d’onde
(inféricure a 540 nm) sur la reproduction asexuée, mis en évidence pour la
premicre fois par ARAGAKI et HINE (3) chez P. parasitica, fut par la

suite confirmé chez différentes espéces homothalliques et hétérothalliques.

Parmi les espéees homothalliques parasites des agrumes. P. cactorum et
P. bochmeriae sonl en géucéral sensibles a la lumiére, alors que certains
isolats de P. syringae. P. megasperma. et P. citricola ne le sont pas (48).
Parmi les espéces hétérothalliques P. drechslert. P. citrophthora, P. parasi-
tica ¢t surtoul P. palnivora répondent toujours de fagon positive a
Pirradiation. Llintensité de la réponse. matérialisée par le taux de forma-
tion des sporocystes. varie toutefois considérablement en fonction des
espeéces el des souches de chaque espéce. L’action de la lumiere sur
P. cinnamomi est mal conmue. mais il semble que 'éclairement active la
formation des sporocystes lorsque sont par ailleurs réunies les conditions
nutritionnelles spéeiales a la sporulation de cette espéce.

Le spectre daction de la lumiére sur la reproduction asexuée a été établi
par MERZ (80) puis. dune facou plus précise. par HUGUENIN (60). Ce
dernier. ultilisant les radiations monochromatiques d’un illuminateur
speetral. a déterminé que. pour un flux énergétique constant de 100 uw
em2. Paction stimulatrice de la lumiére atteint un maximum a 420 nm,
dans Ie bleu. puis déeroft ensuite jusqu’a 575 nm. Une seconde stimula-
tion de faible amplitude s’observe 4 630 nm dans le rouge. L'intensité de
I'illinmination peut ¢galement influencer la production des sporocystes :
selon LILLY (81) un éclairement intense. de I'ordre de 7.000 lux inhibe
la sporocystogénese chez certaines espéces dont P. citricola.

Différents anteurs (48. 58, 59. 60) ont montré que la lumiére blanche
inhibe la reproduction sexuée des Phytophthora. Chez P. palmivora, cette
inhibition. dont l'intensité est directement proportionnelle a la densité du
flux lumineux, est partielle sous un flux énergétique de 65 uw/em?2, et
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compléte sous 650 uwrem?2. 11 a été démontré (59) que la lumicre agit sur
les phases précoces de la gamétogénése, probablement en empéchant
Iinduction de la différenciation des gamétocystes. Aussi pour étre
efficace, Dirradiation doit-elle étre appliquée avant que ne s’établisse
le contact entre les hyphes sexuels ; une irradiation postérieure a cette
rencontre est inefficace. Les radiations inhibitrices de ’oogénése ont une
longueur d’onde comprise entre 420 nm et 540 nm. En illumination
monochromatique, le maximum d’inhibition est obtenu a 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 I’hygrométrie condition-
nent la germination des sporocystes, qui peut étre directe ou indirecte.

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

La germination est indirecte lorsque le sporocyste différencie et libére
des zoospores (photos 7 a, b, ¢, d, e). Les zoospores résultent de la frag-
mentation du protoplasme du sporocyste. Elles sont uninucléées, biflagel-
lées et capables de se déplacer dans I’eau. En présence d’eau libre ce type
de germination est généralement induit par un choc thermique. Un
abaissement de 8 & 10°C de la température pendant un laps de temps
variant de 15 a 60 minutes déclenche I'ouverture de la papille et I'expul-
sion des zoospores par le pore apical du sporocyste. Plus rarement c’est la
rupture de la paroi du sporocyste qui entraine 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 libére en effct de 10 a 30 zoospores qui
peuvent conserver leur mobilité propre pendant pres de 24 heures, et sont
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Photo 7 (a, b, ¢, d, ). Germination indirecte d’'un sporocyste chez P. parasitica :
différentes phases de 'émission des zoospores.



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 & un chimiotactisme, sont en
outre attirées par diverses substances, dont les acides aminés (65) et par
certains exsudats végétaux, notamment ceux qu’excréient les racines de
Citrus. Aprés avoir nagé pendant une période qui selon TARJOT (127)
est d’autant plus longue que la tension en oxygeéne du milieu est plus
faible, aprés s’étre agrégées a la surface de I'organe végétal qui les a atti-
rées, les zoospores rétractent leurs flagelles, s’enkistent en prenant un
aspect sphérique, et émettent rapidement un tube germinatif. Cet hyphe
s’orientant vers la source de la substance chimiquement attractive. péné-
tre dans les tissus de I'hote, le plus souvent aprés avoir formé un appres-
sorium. Les zoospores de P. parasitica sont peu sensibles a I'action fongis-
tatique du sol et leur taux de germination, lorsque les conditions hygro-
métriques sont favorables, est supérieur a celui des conidies d’autres
champignons [tel le Glomerella cingulata (85)]. Une des raisons de cette
supériorité pourrait étre, d’aprés MENYONGA (85), la résistance des
zoospores aux antibiotiques polyénes émis dans le sol par les actinomy-
cétes.

La germination des sporocystes n’est pas toujours immédiate. Lorsque
I’environnement est défavorable, le sporocyste peut survivre pendant
d’assez longues périodes, jusqu’au retour des conditions propices a sa
germination. HOLDAWAY et TSAO (54) ont observé la germination de
sporocystes de P. parasitica conservés pendant 180 jours dans un sol
maintenu a 12°C. Cette fonction d’organe de résistance n’est cependant
qu'un role annexe pour les sporocystes qui, résistant assez mal a 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 conférent dans le sol une bonne
résistance a la dessiccation. Cette résistance varie en fonction de deux
parametres : la température et ’hygrométrie. Dans un sol retenant de 50
a 75 p. cent de sa capacité totale de rétention en eau, la survie des chla-
mydospores de P. parasitica est optimum a 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 a 25 C : elle peut alors excéder 55 semaines (53, 54, 55).
La germination des chlamydospores qui est faible, voire nulle, a basse
température et en milicu liquide sous faible tension d’oxygene, s’effectue
normalement sur milieu nutritif aux températures proches de 'optimum
thermique. Les chlamydospores germent directement e émettant des fila-
ments générateurs d’un thalle. Lorsque toutefois les conditions d’cuvi-
ronnement sont défavorables au développement du mycélium, les hyphes
germinatifs cessent rapidement de croitre et différencient parfois des
sporocystes terminaux (132) qui peuvent libérer des zoospores.

Les oospores.

Pendant une courte période, le jeune oogone en cours de différencia-
tion est capable de germer si on le sépare du thalle qui I’a produit (9).
Cette aptitude germinative précoce qui refléte simplement la capacité de
bouturage de 'organe néoformé dont I’évolution physiologique normale a
été interrompue, disparait en quelques heures, dés que débute dans
I'oogone le processus de divisions nucléaires conduisant a la formation de
I’'oospore. Aussitot formée, 'oospore entourée d’une double paroi épaisse
entre en dormance.

Cette dormance, dont 'origine est indépendante des facteurs exteraes,
est, semble-t-il, déclenchée par un stimulus endogéne . elle est constituti-
ve (9). La levée de la dormance et la germination dont les modalités dans
la nature restent inconnues, sont difficiles a obtenir in vitro, notamment
chez les espéces hétérothalliques, ce qui a longtemps interdit toute étude
génétique des Phytophthora. Ce n’est qu’au cours de la derniére décade
que cette difficulté a pu étre partiellement surmontée, par la mise au
point de diverses méthodes permettant d’induire la germination des
00spores.

Dans la plupart des techniques d’induction proposées par les autcurs la
lumiére joue un rdle capital. Les oospores sont en général irradices in situ,
dans leur milieu de culture. La lumiére du jour est efficace (45, 64, 74,
117). mais elle peut étre remplacée par une lumiére artificielle fluores-
cente (5, 9, 58, 99, 114). Les radiations bleu-violet sont les plus actives.
suivies par les radiations rouges. Les fortes intensités lumineuses peuvent
étre inhibitrices, et une intensit¢ inférieure a 1.000 lux est suffisante pour
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induire la levée de la dormance. C’est avec un dispositif d’éclairement en
lumiére blanche (type lumiére du jour) fournissant 700 lux, ce qui
représente au niveau des oospores incluses dans le milieu une énergic
utilisable d’environ 0,15 yw/cmz, que nous avons obtenu chez P. parasiti-
ca, P. palmivora et P. cinnamomi les taux de germination les plus élevés,
aprés une irradiation de six semaines succédant a une incubation de 15
jours & l'obscurité (58). La majorité des auteurs s’accorde & reconnaitre
la nécessité d’une période de maturation a Pobscurité de 10 a 15 jours
avant D'application du traitement lumineux. L’irradiation peut étre
continue ou appliquée en alternance avec des périodes d’obscurité, le
rythme 12 heures de lumiére - 12 heures d’obscurité, étant le plus fré-
quemment cmployé. La durée du traitement inducteur varie avec les
auteurs. il scmble cependant que, dans la majorité des cas, une période
de maturation d’au moins vingt jours, dont dix a I'obscurité. soit néces-
saire a I'induction de la germination.

Les oospores germent rarcment in situ. Il convient donc, aprés le
traitement inducteur, de lcs extraire du milieu et de les séparer du
mycélium, ce 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 étre gélosé ou liquide. La
meillcure solution est, a notre avis, de laisser la germination débuter dans
I’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 I’oospore. Le protoplasme, perdant son aspect
homogéne et refringent. devient granuleux et retrouve ’apparence qui
¢tait sienne avant la différenciation de ’oospore. Dans le méme temps les
parois de la spore s’cstompent, la turgescence du protoplasme augmente
Jusqu’a cc qu’il occupe la totalité de la loge oogoniale. La germination
peut alors suivre deux voices différentes. Dans le premier cas, de loin le plus
fréquent. la germination est directe : I'oospore émet un ou plusietrs fila-
ments germinatifs qui développent un thalle (photos 10, 11, 12 et 13).
Dans le sccond cas, le tube germinatif unique différencie a 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 espéces et des souches de chaque espéce. Hormis quelques
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10

Photos 10 et 11. Germinations d’oospores

chez P. parasitica.
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exccptions (10, 64, 117), ils sont dans P’ensemble assez faibles, générale-
ment inférieurs a 20 p. cent.

Bien que I'on ignore les modalités de la germination des oospores dans
la nature, il est probable que la lumiére n’est pas le scul facteur a interve-
nir, si toutefois elle intervient, dans la maturation 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 accroit la résistance de I'oospore aux actions lytiques des anta-
gonistes de la microflore (56). De leur c6té 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 de P. megasperma (107) et de P. cactorum (116)
dgées d’au moins quatre semaines, ingérées respectivement par Helix
aspersa MULLER et Planorbarius corneus LINN., puis rejetés dans les
féces, germent suivant des taux particuliérement élevés (73 p. cent et 67 p.
p- cent). La stimulation de la germination est due, dans ce cas, & I'action
des enzymes digestifs des escargots. Le complexe enzymatique beta-
glucuronidasc/aryl-sulfatase modifie la perméabilité de la paroi de
l'oospore aux facteurs externes en la digérant partiellement et déclenche
ainsi la germination (107).

LA VIE SAPROPHYTIQUE DES PHYTOPHTHORA

La vie saprophytique des Phytophthora se déroule essentiellement dans
le sol. Elle offre de ce fait peu d’accés a 'investigation et nos connaissan-
ces a son sujet sont fragmentaires. Il est cependant généralement admis
que le pouvoir de compétition saprophytique des Phytophthora est assez
faible (62, 133). En effet, a I'exception de quelques especes qui, tel le
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 centimétres a
partir du point d’inoculation dans un sol naturel non stérile (132). Lorsque
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la capacité nutritive d'un tel sol est augmentée par un amendement orga-
nique  (glucose. asparagine. fragments végétaux frais) ou lorsqu’il est
salure dleau. la croissance myecélienne peut étre plus abondante et plus
prolongée. tout en restant limitée par rapport a ce qu’elle est dans un sol
stérilisé préalablement a Pinoculation. Ceei montre que la concurrence
des ¢léments de la microflore du sol est un facteur qui limite Pexpansion
my célicnne des Phvtophthora. Les micro-organismes agissent indirecte-
ment en conférant au sol un certain pouvoir fongistatique par lenrs
exerctats. et divectement en colonisant les hyphes de Phytophthora dont
ils provoquent la lvse. Le role des actinomyceétes et des bactéries en ce
domaine est particulicrement important. HONOUR (56) a montré qu’un
inoculum mycélien de P. parasitica dans un sol naturel est éliminé totale-
ment enmoins de dix jours par action Ivtique de Streptomyces sp. En
dehors des pérodes on des conditions d'environnement (température.
hverométrie) sont particulicrement propices au déclenchement d’une
phase de dissémimmation par ntermédiaire de la reproduction asexuée
(zporocystes, zoospores), il apparait trés probable que le maintien du
powvoir infectieun du sol est assuré par la persistance des propagules
rézistant a fa concwrrence de la microflore et aux conditions climatiques
délavorables, pludot qu'a des ¢léments myeédliens en croissance active.
Ces propagules sont essenticllement les chlamydospores et les oospores qui
peuvent traverser la longue période de latence ou de dormance et résister
a Paction Ivtique des actinomyedétes (56). avant de germer.

La figure 3. inspirée du diagramme proposé¢ par TSAO (133). donne
une représentation schématique  de Pincidence des facteurs externes
essentiels sur le déroulewment de la phase saprophytique de P. parasitica.
Ce modéle pent étre appliqué aux autres espéces parasitant les agrumes,
les variations de Uinfluence des facteurs physico-chimiques sur chacune
d'entre elles étant le plus souvent quantitatives.

1V - GENETIQUE

Nos connaissances sur la génétique des Phytophthora sout encore rela-
tivement modestes parce que d’acquisition récente. L'ensemble des
informations. parfois contradictoires, recueillies au cours de ces derniéres
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années. permet cependant de micux comprendre les bases génétiques de la
sexualité. du cyele caryologique et de la vartabilité des Phytophthora, mais
aussi de concevoir plus clairement la nature des relations que le parasite
cntretient avee ses holes.

LA SEXUALITE

Hétérothallisme ot reproductiou sexuelle.

Cest a GALLEGLY et GALINDO (41) que revient le mérite d’avoir
clarili¢ la notion d’hétérothallisme chez les Phytophthora. Ces auteurs
décowvrirent chez P. infestans, espéce type du genre. I'existeuce de deux
ivpes de compatibilité quiils désignérent conventionnellement par les
symboles AT et A2, et montrérent que toutes les souches des espéces
hétérothalliques. a Iexception de rares isolats sexuellement stériles.
peuvent élre classées dans P'un de ces deux groupes de compatibilité. La
compatibilit¢ est indépendante de espéee et. tout croisement entre un
isolat de type AL et un isolat de type A2 produit en principe des oospores.
quelle que soil la position taxonomique des deux confrontants (115). Le
nombre d’oospores formées. et parmi celles-ci. la proportion de spores
bien constituées. reflétent en premiére analyse. la fertilité du croisement.
En régle générale. la fertilité des croisements intraspéeifiques est plus
grande que celle des croisements terspécifiques (12, 115). A la limite il
exdste d’assez nombreuses combinaisons stériles entre des souches théori-
quement compalibles : cela indique qu’au-dela du systéme de compatibili-
t¢ Al - A2 mterviennent d’autres facteurs génétiques déterminant la plus
ou moins grande complémentarité des génomes.

Les travaux de GALINDO et GALLEGLY (39). aprés cenx de
STAMPS (122) de KOUYEAS (70) et d’APPLE (2) ont montré que tout
isolat de Phytophthora est potentiellement bisexué, capable de produire
des organes males el femelles. Suivant les croisements, les isolats des
espéces hélérothalliques manifestent cependant des tendances variables
el plus ou moins marquées a se comporter en souche méle ou en souche
femelle. chacun d’entre eux restant néanmoins capable de différencier en
proportion variable au sein de chaque croisement les deux types d’orga-
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nes @ oogones et anthéridies (39). L’hétérothallisme chez les Phytophthora
n’est donc pas simplement morphologique. comme ¢’est le cas chez les
Saprolegniales (Achlya), ct il est aujourd’hui généralement admis que les
types complémentaires AT et A2 chez les Phylophthora correspondent a
de véritables types de compalibililé génélique el non pas sculement a des
types sexucls morphologiques. Deux systémes de régulation coordonnent
done la reproduction sexuelle chez les Phytophthora héterothalliques. Le
premier se manifeste par Pexpression de tendances sexuelles miles ou
femelles variables en fonclion des croisements. Ce systéme de régulation
a «facteurs sexuels multiples et alternésy sclon la terminologie de RAPER
(95), régle la sexualité de 'ensemble du groupe des Phycomyedtes bifla-
gellés. Le second systéme est particulier au genre Phytophthora, il fail
intervenir un mdécanisme de compatibilité génélique & deux groupes .
Al - A2. La nature du support génétique de la compatibilité¢ n’est pas
encore connue. les études récentes sur ce caractére indiquent cependant
qu’il pourrait étre placé sous un déterminisme polygénique complexe.

La bisexualité¢ intrinséque des Phylophthora qui s’cxprime sans cntrave
chez les espéces homothalliques est inhibée (ou réprimdée) chez les espéces
hétérothalliques. L’efficacité¢ de Iinhibition (ou de la répression) des
chaines métaboliques aboutissant a la différenciation des gamétocystes,
n’est pas identique chez loutes les especes. - Certaines d’entre elles, bien
que considérées comme hétérothalliques. forment parfois en culture purc
sénescente des oospores normalement constituées, ¢’est le cas notamment
de P. parasitica. La force de I'inhibition de la gamétogénése iest pas non
plus la méme chez les souches de type Al et celles de type A2. Chez ces
derniéres Iinhibition est plus fragile, plus facilement réversible. 11 est cn
effet connu que de trés nombreux isolats hétérothalliques A2 de différen-
tes espeéces peuvent produire des oospores en culture pure sous Peffel de
diverses stimulations : culture en présence d’extrait de racines d’avocatier
(143), culture en présence de chloroneb (90). culture en préscnce de
Trichoderma wviride (14). ou simplement réaction a un traumatisme
mycélien  d’origine mécanique. Aucune stimulation comparable n’a
jusque la pu étre mise en évidence chez les isolats de type Al.

Il apparait aujourd’hui trés vraisemblable que Pinduction de Pauto-
fécondation chez les espéces hétérothalliques par des stimuli exogéncs est
un phénomeéne fréquent dans la nature, et 'on peut raisonnablement
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penser que de nouveaux mécanismes de  stimulation seront mis en

¢vidence.

La rencontre de souches compatibles n’est done pas indispensables a la
réalisation de la reproduction sexuée des espéces hétérothalliques qui
disposent ainsi de plusieurs voies pour accomplir cette importante étape
de leur cyele @ la voie des croisements intraspéeifiques, celle des croise-
ment interspéeifigues. et eelle de Pautofécondation induite.

Cetle constatation. qui suggére que I'intervention de la reproduction
sexuce dans le evele naturel du parasite est vraisemblablement tout aussi
frequente chez les espéces hétérothalliques que chez les espéces homo-
thalliques conduit a <'miterroger sur l'incidence du phénomeéne sur la
variabilit¢ des Phytophthora dans la nature.

La misc en évidence de recombinaisons génétiques concernant des
caractéres  morphologiques. biochimiques et pathogéniques. parmi les
descendants d’oospores de plusicurs espéces. a clairement démontré que
la reproduction sexnce est ane source potentielle de variation génétique
chez les Phytophthora toul comme chez les autres organismes. Ses
conséquences doivent élre évaluées en fouction des connaissances
actuelles sur le eyele caryologique du parasite.

LE CYCLE CARYOLOGIQUE

Dans la plupart des études génétiques récentes consacrées aux Phy-
tophthora. les auteurs se sont avant toul attachés a déterminer la nature
du cyele caryologique du parasite. alimentant ainsi la vive controverse qui
sest développde ces derniéres années au sujet du niveau de ploidie des
noyaux somatiques des Qomycétes biflagellés.

Les théories du cycle, leurs fondements cytologiques.
Deux théses sont en présence.

Selon la théoric classique la phase végétative du eycle des Oomycetes
biflagellés, comme celle de la plupart des champignons, est haploide. La
diplophase se réduit au seul zygote issu de la fécondation de I'oogone par



un noyau anthéridial. La fusion de deux noyaux gamdéliques. puis la
mdéiose se¢ déroulent dans Poospore avant sa germination qui produil ainsi
un thalle pourvu de noyaux haploides.

Celte thése est fondée sur des travaux anciens, réalisés au début du
siecle par WAGER (140). DAVIS (24) et STEVENS (126). Ces auteurs
observerent les noyaux en division dans les gamétocystes de Peronos-
porales sans déceler de réduction dans le nombre des chromosomes., Ils en
conclurent que ces divisions ¢taient milotiques et, qu’en conséquence, la
méiose se déroulail vraisemblablement dans le zygote. Leurs observations
furent ultérieurement confirmées par d’autres auteurs (82, 88. 128, 146)
qui constatérent en outre, une diminution du nombre des chromosomes au
cours des premiéres divisions nueléaires précédant la germination dc
Poospore chez différentes Saprolégniales et Péronosporales. Plus récems-
ment, STEPHENSON et col. (124) comparant la division des noyaux dans
le mycélium et les gamétocystes ehez P. capsici ct P. megasperma, ne
relevérent aucune différence entre les deux types d’organcs ¢t conclurent
qu’il s’agissait dans les deux cas de divisions mitotiques. Leurs conclusions
ne sont cependant pas réellement convaincantes car les photographies de
gamétocystes sur lesquelles est fondée leur argumentation. ne montrent a
notre avis, que des noyaux interphasiques en phase prédivisionnelle.
L’examen dc phases plus tardives dans le développement des organes
sexuels leur aurait sans doute permis d’observer un processus caryocinéli-
que tout a fait différent de celui des noyaux somatiques (SANSOME,
communication personnelle). Dans un autre article (123) ces mémes
auteurs présentérent, par contre, des photographies pouvant suggérer des
configurations méiotiques dans 'oospore de P. capsici avant sa germina-
tion, ce qui les conduisit & prendre position en faveur de la these du cycle
essentiellement haploide.

A cette conception classique du cycle s’oppose une thése moderne
suivant laquelle la phase végétative du cycle est diploide. La méiose et par
conséquent I’haplophase, se déroulent dans les gamétocystes : anthéridic
et oogone, avant la fécondation de cette derniére par un noyau gamétique
anthéridial. La caryogamie survient dans I’oospore dont la germination
produit alors un thalle pourvu de noyaux diploides.

C’est SANSOME (108, 109, 110, 111, 112) qui proposa cette nouvelle
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théorie du cycle aprés avoir identifié dans les gamétocystes de plusieurs
Oomycétes des divisions nucléaires de lype méiotique contrastant avec les
divisions observées dans les organes somatiques. Ses observations furent en
partic confirmées par GALINDO et ZENTMYER (40) puis d’uiie maniére
plus compléte par DICK et WIN-TIN (25). Elles concordent en outre
enticrement avec celles que nous avons réalisées chez P. parasitica (57).
Chez cette espcce, comme chez les autres Phytophthora, il apparait que le
mode de division des noyaux dans les organes végétatifs (mycélium, sporo-
cystes) différe 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 a lintérieur de la
membraine nucléaire pendant tout le processus divisionnel, sont rarement
individualisés. Le caractére 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
microscopie électronique par HEMMES et HOHL (49).

Dans les gamétocystes la division des noyaux débute de fagon synchro-
ne dans 'anthéridie et 'oospore de chaque couple. La premiére phase est
un gonflement important du noyau. Elle est suivie par la disparition de la
membrane nucléaire et I'individualisation nette des chromosomes. Les
phases ultérieures montrent une contraction progressive des chromosomes
et présentent des figures d’appariements et des configurations d’aspects
chiasmatiques. auxquelles succédent une métaphase et une anaphase
classique. Dés la fin de ’anaphase les noyaux entreprennent une seconde
division, plus rapide, qui aboutit a la mise en place dans les organes males
et femelles des noyaux gamétiques. Laitaille de ces noyaux estvd’environ
deux fois inférieure & celle des noyaux somatiques en interphase. La
copulation intervient alors, et un noyau anthéridial pénétre dans I’oogone
par un canal de fécondation qui s’ouvre a la base de cette derniere (50).

La trés petite taille des noyaux qui, de surcroit, sont inclus dans un
cytoplasme oogonial abondant et dense n’a pas permis, jusqu’a présent.
d'identifier avec certitude les phases typiques de la meiose (stades
pachyténe et diploténe et diacinése), cela a conduit les tenants de la
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thése du cycle haploide a contester la nature meiotique des divisions
observées dans les gamétocystes. Il semble cependant peu conforme a 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 siége 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 premiére 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 Oomycétes indiquent que,
dans la quasi-totalité des cas, il n’y a pas de ségrégation phénotypique des
caractéres parentaux dans la descendance d’une oospore unique : chaque
oospore produit un thalle fils, qui, méme soumis a un clonage mono-
zoospore, n’exprime qu’'un seul phénotype. Ce phénoméne s’explique aisé-
ment si l'organisme est diploide. Dans cette hypothése, en effet, le
phénotype du thalle issu de la germination de I’oospore .1’est déterminé
que par le seul noyau diploide résultant de la caryogamie. Si au contraire
I’organisme est haploide, les quatre produits de la meiose devraient, d’une
facon ou d’une autre, s’exprimer i la germination de I’oospore ; & moins
que trois d’entre eux ne dégénerent avant la germination et que, seul, le
noyau survivant ne détermine le phénotype de la descendance.

GALINDO et ZENTMYER (40) ont envisagé cette derniére hypothése
initialement formulée par KOHLER (69) a propos de Mucor mucedo,
dans une étude chez P. drechsleri, sans toutefois parvenir a 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 meiotiques 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 a la streptomycine,
et de l'auxotrophie pour larginine et la méthionine. Les principaux
arguments qui les conduisent a prendre nettement position en faveur du
cycle haploide sont . d’une part ’obtention de mutants auxotrophes par
irradiation de zoospores aux U.V. (20) et d’autre part Uapparition de
quatre classes de descendants dans la premiére génération (F1) de croise-
ments du type met —arg * x met *arg ~. Les répartitions aberrantes obser-
sées en F1 pour ces caractéres, et notamment l’excés de descendants
prototrophes, sont attribués a la ségrégation de génes suppresseurs des
déficiences pour I’arginine et la méthionine. Le caractére strictement hypo-
thétique de Iexplication présentée par les auteurs ne renforce pas leur
interprétation de résultats qui, par ailleurs, sont fortement hypothéqués
par la faiblesse des taux de germination (de 0,5 & 5 p. cent) sur lesquels
ils reposent.

Les résultats obtenus par SHAW et KHAKI (64, 117) chez P. drechsleri
sont, quant a eux, solidement établis sur des pourcentages de germination
élevés (de 41 a 100 p. cent) qui garantissent mieux la représentativité des
descendances analysées. Ces auteurs ont croisé des souches sauvages avec
des souches mutantes résistantes a la parafluorophénylalanine (mutants
spontanés), ou résistantes au chloramphénicol (mutants induits par la
N-méthyl-N’-nitro- N- nitrosoguanidine). Dans tous les cas, la premiére
génération (F1) a produit une descendance homogéne composée de
souches résistantes, et les facteurs de résistance ont ségrégé en F2 et en
«back-cross» suivant des proportions de type 1R/1S et 3R/1S, respective-
ment. Ces résultats sont conformes a ceux attendus dans ’hypotheése de
la diploidie. IIs indiquent, sclon I'interprétation la plus simple, que chez
chaque souche mutante parentale la résistance était controlée par un geéne
dominant présent a I’état homozygote. Cette homozygotie, inattendue
chez des souches mutantes, est attribuce par les auteurs a des recombinai-
sons mitotiques postérieures a la mutation.

Une conséquence importante de la bisexualité potentielle 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 ['autofécondation de
chacun des parents. Il n’existe, a notre connaissance, aucun moyen
réellement efficace de discerner '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, HUGUENIN a-t-il trouvé que certains croisements de P. palmi-
vora peuvent produire 40 p. cent et plus d’oospores issues de I’autofécon-
dation de la souche parentale A2. Il est bien évident que dans ces condi-
tions, la représentativité des descendances est sujette a caution, ce qui
hypothéque toute interprétation fondée sur la répartition des marqueurs
géncétiques. Les résultats de TIMMER et col. (129), tout comme ceux de
SHAW et KHAKI (117), sont soumis a cette incertitude.

Cette réserve ne s’applique pas, en revanche, a I’étude réalisée par
ELLIOT et Mc INTYRE (29) chez une espéce homothallique : P. cacto-
rum. Les auteurs ont traité a la N. nitrosoguanidine des zoospores qui ont
donné naissance a 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-
génes ségrégeant divers caractéres morphologiques ou nutritionnels (défi-
ciences). Cette ségrégation indique quc les caractéres mutants, masqués
sous forme d’hétérozygotes récessifs dans le génome des lignées monozoos-
pores, ont été révélés dans la descendance sexuelle a la suite des réassor-
timents génétiques intervenus dans I’oospore. Le mode de ségrégation de
I'un de ces marqueurs, I'auxotrophie pour la méthionine, a été suivi chez
trois générations successives issues de 'une des lignécs mutantes. Toutes
les répartitions observées sont conformes a ’hypothése d’un cycle végé-
tatif diploide chez P. cactorum.

Les espéces homothalliques forment en culture pure des zoospores et
des oospores. Chez P. syringae ces derniéres 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 méme souche homocaryotique (10).
L’étude a porté sur un caractére quantitatif : la vitesse de croissance
diamétrale du thalle, dont les variations ont été comparées chez les deux
types de descendarnce, au cours de trois générations successives. Le carac-
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tére, trés 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 cléne haploide 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-

Y
le en elle-méme ne peut produire par la volie de 1’autofécondation que des
P P P
descendants identiques au clone parental. Les deux types de descendances,
soumis aux mémes facteurs de variations, ne devraient donc pas différer
significativement chez un organisme haploide. Si au contraire le clone
parental est diploide et hétérozygote pour plusieurs loci, et si les oospores
résultent de la fusion de produits meiotiques différents, leur descendance
p )
peut exprimer des combinaisons alléliques nouvelles. La variabilité des
populations issues de la germination des spores sexuelles doit, dans ces
conditions, étre plus grande que celle des descendants de zoospores dont
les noyaux ne proviennent que de divisions mitotiques.

Dans nos expériences (10), la variabilité phénotypique des descendances
sexuelles ne s’explique donc pas simplement si P. syringae est haploide.
Elle se congoit par contre aisément si la souche parentale homocaryotique
est diploide et hétérozygote pour différents loci controlant 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 a la ségrégation de facteurs cyto-
plasmiques.

Un dernier argument en faveur de la thése du cycle essentiellement
diploide 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 ¥ . 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 sigmoidal (courbes
a n coups), ce qui exclut la possibilité que les noyaux de zoospores irra-
diées aient pu étre haploides. La niéthode employée ne permet cependant
pas de déterminer avec certitude le degré de ploidie, et 'on pense
aujourd’hui que si certaines espéces sont diploides, d’autres sont trés
vraisemblablement polyploides (113).

Il serait sans doute prématuré de considérer que le probleme du cycle
caryologique des Phytophthora est définitivement résolu. Les arguments
en faveur de la thése de la diploidie 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 déja raisonnable de considérer que les Phytoph-
thora se distinguent trés probablement de la majorit¢ des autres champi-
gnons phytopathogénes par une caractéristique fondamentale : leur degré
de ploidie.

VARIABILITE

La premiére conséque:ice théorique de la diploidie probable des
Phytophthora est que ces parasites bénéficient vraisemblablement d’une
adaptabilité supérieure a celle des autres champignons phytopathogénes
a cycle végétatif haploide. L’adaptabililé d’ua organisme. que nous
définirons comme son aptitude a répondre a tout changement de la
pression sélective de ’environnement par un ajustement phénotypique
adéquat, dépend en effet de la capacité du génome a mettre en fonction
des voies métaboliques nouvelles imposées par les nouvelles conditions
d’environmement. Il est logique de penser que, pour cela, les ressources
d’un génome diploide sont plus diverses que celles d’'un génome haploide,
et qu’en conséquence ses facultés d’adaptation seront plus étendues. Dans
un génome haploide, en effet. chaque caractére n’est représenté que par
un seul allele, et tout changement de ce caractére implique un événement
génétique aboutissant a une modification génotypique, ce qui restreint
les possibilités d’adaptation de 'organisme. Chez un tel organisme, tout
événcment intéressant le génome, toute mutation, peuvent en outre se
traduire immédiatement par Papparition d’un phénotype nouveau qui
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court le risque d’étre contre-sélectionné et éliminé si ses caractéristiques
sont défavorisantes. Un génome diploide 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 a une modification des composantes de la pression
de sélection du milieu. Dans une certaine mesure on peut donc dire qu’un
génome diploide posséde une mémoire et un pouvoir tampon qui
n’existent pas chez un organisme haploide. En cumulant les potentialités
nouvelles, un génome diploide 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 a cycle végétatif
haploide.

Différentes données expérimentales (68, 72, 106) tendent a indiquer
que dans le couple agrume-Phytophthora, comme dans d’autres complexes
hote-parasite, les relations entre le champignon et la plante sont régies par
deux systémes génétiques distincts et complémentaires. Dans le premier
systéme, 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 pathogéne du champignon sont déterminés
par des ensembles de génes a 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 a I'agressivité du parasite. Dans le second
systéme, les relations s’établissent sur un plan mono ou oligo-génique .
elles résultent d’interactions géne pour géne. Chaque geéne de résistance
chez la plante peut, en principe, étre contrebalancé par un géne de viru-
lence chez le parasite. Cette résistance est dire verticale, elle s’oppose a la
virulence du champignon, les relations entre le parasite et ’h6te sont alors
qualitatives.

La quasi-totalité des études génétiques sur les relations hote-parasite
impliquant un Phytophthora sp. ont été réalisées chez le couple P. infes-
tans-Solanum demissum. Leurs résultats ont démontré le role essentiel de
la mutabilit¢ du champignon dans I’évolution de son pouvoir pathogéne.
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Selon GRAHAM et col. (43, 44), apparition chez P. infestans de races
virulentes nouvelles résulte de mutations au hasard, suivies de la sélection
des génotypes mutants portant les caractéres de virulence capables de
surmonter les facteurs de résistance présents chez I’hote.

La littérature n’offre aucune donnée prouvant qu’il en est de méme
chez les Phytophthora parasites des agrumes, mais selon toute vraisem-
blance, la mutabilité est également la source premiére de la variabilité
du pouvoir pathogéne chez ces espéces. Elle peut exercer ses effets aussi
bien sur la virulence que sur l'agressivité, mais avec des conséquences
différentes.

Ainsi, toute mutation a un loeus gouvernant la virulence peut se tradui-
re par un changement important de la pathogénie : par exemple acquisi-
tion de la virulence a I’égard d’une plante jusque la résistante, et déplacer
brutalement en faveur du parasite I’équilibre précédemment établi entre
ce dernier et son hote. Cependant, en raison de la diploidie probable des
Phytophthora, le caractére mutant ne s’exprimera sans délai dans le
phénotype que s’il est dominant par rapport a son alléle sauvage. Les
mutations dominantes ne sont pas rares, mais ’on sait aujourd’hui que
dans un systéme d’intéraction hdte-parasite du type géne pour géne, la
virulence est souvent récessive par rapport a I'avirulence. car elle corres-
pond sur le plan physiologique a la perte d une fonction . I'aptitude a
induire une réaction d’hypersensibilité chez I’hote. Toute mutation vers la
virulence peut donc, chez les Phytophthora, rester masquée dans le géno-
me sous forme d’hétérozygote récessif jusqu’a ce qu’un réassortiment
génique produise un génotype homozygote mutant capable de soumettre
au ban d’essai de la sélection naturelle le nouveau caractére de virulence.

Une mutation survenant a I'un des loci du complexe génique contro-
lant I’agressivité, n’affectera qu’une faible partie de I'ensemble des génes
qui déterminent le niveau de pathogénie et n’aura, de ce fait que peu de
chances d’aboutir a une modification perceptible des aptitudes parasitaires
du champignon. Seuls des réassortiments géniques importants, imphquant
plusieurs fonctions, ou rassemblant dans un méme génome différents
caractéres mutants, pourront se traduire par un changement profond de
’agressivité.



De tels réassortiments géniques peuvent provenir, soit de recombinai-
sons mitotiques, soit de la reproduction sexuée.

Les recombinaisons intrachromosomiques consécutives a des crossing
over mitotiques sont connues chez de nombreux organismes (30). Ce sont
des événements rares, dont I'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 a des génotypes homozygotes et,
au niveau du thalle, a 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 méme espéce (croisements intraspécifiques) entre espéces
différentes (croisements interspécifiques) ou méme au sein d’un isolat en
culture pure (homothallisme, autofécondation induite). Dans tous les cas
son role essentiel, comme d’ailleurs celui des recombinaisons somatiques,
sera d’accroitre 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 espéces
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 especes homothalliques, I’hétérogénéité de la descendance sexuel-
le dépendra directement du taux d’hétérozygotie et d’hétérocaryose des
souches.

Or, des différences considérables peuvent étre mises en évidence parmi
les souches des diverses espeéces parasitant les agrumes. Les variations
morphologiques, physiologiques et pathologiques au sein d’une méme
espéce 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 méme parfois au niveau d’une plantation : c’est le cas de la station
fruitiére du Congo ou 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 hotes, notamment des



Photo 14. Souches de différentes origines géographiques. A : Corse, B : Californie, C : Maroc,
D : Coéte d’lvoire, E : Cameroun.



plantes ainnuelles (solanacées. cucurbitacées, malvacées). lls le font, in
vilro. avee une agressivité qui varie en fonction des souches (63), et I'on
peut considérer que Pétendue du speetre parasitaire de chaque isolat
reflete dans une eertaine mesure son aptitude a changer d’hote. Cette
mobilit¢ parasitaire potentielle a sans doute son importance dans I'évolu-
tion naturelle des espéces. drabord parce qu'elle détermine pour une large
part les possibilités de reacontre et done d’échanges génétiques entre
souches de diverses provenances, ensuite parce qu’elle entraine des varia-

tions de la pression sélective de Penvironnement sur les isolats.

Il semble doic légitime de considérer que les souches des différentes
especes de Phvtophthora parasitaat les agrumes constituent des popula-
tios évolutives hétérogénes, au sein desquelles la reproduction sexuée
agil conmne w: factenr de diversification supplémentaire.

\insi. lorsquiun croisement intraspéeifique intervient entre deux isolats
A large speetre parasitaire, la descendaice présente en général toute une
camme de sonches associant dans des proportions variées les aptitudes
pathogéniques des deux parents (11). Dans la nature. les chanees de survie
de chacuir de ces deseendants aux aptitudes renouvelées seront vraisem-
blablement déterminées par le jeu de la sélection naturelle. et 'on doit
logiquement s"attendre & ce que la diversité des phénotypes sélectionnés
soit dlantant plus grande que Penviromnement est plus hétérogeéne : c’est
peat-étre la raison pour laquelle les populations de souches récoltées dans
les vergers plurispéeifiques sont souvent phénotvpiquement plus variées
que celles qui proviennent de plantations monospécifiques.

Les confrontations entre sonches d’espéces différentes peuvent aboutir
A deux sortes de résultats. Daus le premier cas. si les souches confrontées
apparticinient a des espéces proches et génétiquement compatibles.
commie par exemple certaines espéces du second groupe taxonomique de
WATERHOUSE (P. parasitica. P. palmivora). il semble que le croisement
puisse aboutir & une véritable hybridation interspéeifique (BOCCAS.
résultats non publiés). et T'amplitude des variations morphologiques
physiologiques et pathogéniques chez les hybrides. recouvrira les poten-
tialités des espéces parentales. Le second cas est celui du croisement
etitre souches appartenant a des espéces taxonomiquement éloignées. Les



Photo 15. Souches de la plaine orientale corse.
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résullats récents (12) que nous avons obteaus dans le croisement entre
différents isolats de P. parasitica et de P. cinnamomi lendant a indiquer
que ces espeéees ne sont pas capables de s’hybrider. Leur croisement
produil deux types d’oospores : les oospores hybrides résultant de la
fusion des gamclocystes des deux espéces. et les oospores formées par
Mautolécondation de chacune des  souches parentales. Mais dans les
croisements étudics, les oospores hybrides, les plus nombreuses. onl
avorl¢ par suite de diverses malformations vraisemblablement révélatrices
d"une incompalibilit¢ génétique entre des génomes trop différents. Seul
un petit nombre d’oospores autofécondées a germé et produit des des-
cendants viables. Dans Pun des croisements tous les descendants issus de
ces oospores autofécondées élaient identiques aux parents pour tous les
caractéres festés . morphologic du thalle et des sporoeystes. température
cardinale de eroissance. type de compatibilit¢é et pathogénie. Dans 'autre
erotzement, la descendance était phénotypiquement trés hétérogéne pour
tous les caractéres préeédents et notamment pour les caractéristiques
pathogéniques. Cette hétérogénéité fut en premiére analyse. interprétée
comme un indice d’hybridation interspécifique. mais cette hypothése ne
fut pas coufirmée par la comparaison de la composition en protéines
solubles des divers descendants. Le speetre protéique de ces souches
déterminé par électrophorése sur gel dlacrylamide révéla que tous les
deseendants étaient tous de type parental pour ce qui concerne les
protéines constitutives. Aucun indice de recombinaison entre les deux
espeees e put étre mis en évidence. Ce fait et d’antres indications (12)
nons condnisit & conclure. d’une part que Phybridation ne s’était pas
réalisée entre P. parasitica et P. cinnamomi. et que d’autre part I’hétéro-
oénéité de la descendance pour les caractéres polvgcniques examinés était
due a des réassortiments géuiques a lintérieur d'un génome fortement

hétérozveote.

Ces deux derniers exemples illustrent d’ailleurs assez bien ce que 1'on
peut attendre de Pauntofécondation qui. rappelons-le. constitue la voie
sexuelle normale des espéces homothalliques. et peut également intervenir
chez les espéces hétérothalliques. Llautofécondation peut aboutir a une
descendance homogéne si la sonche autofécondée est homozvgote et
homocaryotique. ou au contraire a une descendance trés hétérogene si la
souche est hétérozvgote on hétérocarvotique. Dans cette derniere hypo-
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thése, le sort des souches nouvelles sera, comme dans les cas préeédents
déterminé par la sélection cl la diversilé des descendants appelés a
survivre sera directement fonction de Phélérogénéilé du milicu dans
lequel elles auront été sélectionnées.

Un dernier type de variation affectant les Phylophthora doit étre
mentionné . il s’agit des variations d’origine cyltoplasmique. I a été
montré (21, 83) que la descendance asexuelle de différentes espéees peut
ségréger des variants instables dont les caractéres modifics sonl. sclon
toute vraisemblanbe. placés sous un controle extra-chromosomique. Les
variations portent cin général sur des caractéres quantilalifs lels que la
vitesse de croissance ou lintensité de la sporulation. qui peuveal
éventuellement intervenir dans Pexpression du pouvoir pathogéae du
parasite.

V- ISOLEMENTS DES PHYTOPHTHORA

En raison de leur faible compétitivité a I’égard des autres champignons
et des bactéries, les espéces du genre Phylophthora sont parmi les plus
difficiles a isoler. Elles peuvent I’étre du sol ou de la plante hote. Deux
types de méthodes sont utilisées, I'isolement sélectif par voie chimique,
ou le piégeage a l'aide de plante ou de fragment de végétal choisi en
fonction de leur sensibilité aux Pythiacées. La premicére méthode est
géncéralement utilisée pour les isolements sur la plante héte, la scconde
pour les isolements a partir du sol. Dans cc dernier cas il est souvent
nécessaire de combiner les deux techniques,

3

ct de purificr sur un mihcu
sélectif le pathogeéne qui est généralement accompagné sur le picge par un
cortege de bactéries et parfois de quelques champignons saprophytes.

L’ ISOLEMENT SELECTIF PAR VOIE CHIMIQUE

Un milieu sélectif peut étre concu pour stimuler la croissance d’un
organisme spécifique par Papport de sources nutritives favorisantes, ou
pour inhiber sélectivement la germination et le développement des
microorganismes a Dexclusion de l'organisme recherché. Ce second
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principe, Dinhibition sélective, est mis en pratique dans les milieux
d’isolement des Phytophthora.

La base nutritive de ces milicux peut étre totalement artificielle a
condition de contenir de la thiamine, mais il est généralement préférable
d’utiliser des milicux naturels (décoction de pomme de terre, de pois,
dc haricot de Lima, de farine de céréales) qui permettent une croissance
plus rapide des Phytophthora. Ces milieux peuvent étre employés sous
forme liquide, si Pon cherche a stimuler la sporulation du champignon,
imais sont. la plupart du temps, solidifiés par la gélose, ce qui rend leur
manicment plus facile.

N

Les inhibiteurs incorporés aux milieux visent a éliminer bactéries et
champignons. a Pexclusion des Pythiacées. lls sont de deux sortes
chimiques et biochimiques.

Les inhibiteurs chimiques.

Le pentachloronitrobenzéne (P.C.N.B.) et le bénomyl sont des fongici-
des efficaces contre les champignons supéricurs et sans action. a faible
dose. sur les Pythiacées.

Les inhibiteurs biochimiques.

Ce sont des substances antibiotiques dorigine biologique. La vanco-
mycine. le chloramphénicol. la pénicilline. la streptomycine et la poly-
mixine sont des ageuls antibactériens. Les antibiotiques polyénes tels que
la nvstatine et la pimaricine sont antifongiques et, bien que capables
dempécher la germination des spores de Phytophthora. sont sans action

sur la erotssance mycélienue.

Les milieux sélectifs.

Le premier milieu réellement sélectif des Pythiacées fut mis au point
en 1962 par ECKERT et TSAO (27). A unc base naturelle. ce milieu

adjoint les mhibiteurs suivants :

Pimaricine 100 ppm
Pénicilline 50 ppm (eontre les bactéries Gram T)
Polymixine 50 ppm (contre les bactéries Gram - )
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Ce milicu «3 P» permet un isolement rapide des Pythiacées a partie de
I’hdte. Cependant. la pénicilline el la polymixine ne sonl pas sans aclion
sur les Phytophthora ct sclon TSAO et MENYONGA (131) il estavisé de
les remplacer par la vancomycine (200 ppm) qui n’affecle pas les Pythia-
cées. mais inhibe les bactéries Gram* | en particulier les staphylocoques
résistant aux autres anlibioliques.

Le milieu «pimaricine vancomycine» (milieu P.V.) esl actucllement le
plus eourammenl cmployé dans les isolements & partir de la plante
hote.

En raison de leur concentration élevée en pimaricine, inhibitrice de la
germination des spores, les milicux précédents sonl peu elflicaces dans les
isolements & partir du sol. Aussi HAAS (46) puis TSAO ¢l OCANA (134)
ont-ils proposé deux varianles dans lesquelles [a pimaricine est employdée
a dose plus faible, une action antifongique complémentaire élant oblenue
par I’adjonclion de P.C.N.B. Leur composilion esl la suivanle .

HAAS Pimaricine 2 ppm TSAO et OCANA  Pimaricine 10 ppm
Pénicilline 80 unités;ml Vancomycine 200 ppm
Polymixine 370 unités, ml P.C.N.B. 100 ppm
P.C.N.B. 10 ppm

FLOWERS et HENDRIX (35). de leur coté, préconisent pour les
1solements du sol un milicu & base arlificielle contenant .

Saccharose 30g Acide gallique 425 ppm
NaNO3g 2g Nystatine 100 unités/mli
MgSOy. 7TH20 0.5¢ P.C.N.B. 25 ppm
Extrait levure lg Pénicilline 80 unilés/ml
Thiamine HCI 2g Rose Bengale 0.5 ppm
KHoPO 4 g

Agar 20¢

Un autre Lype de milicu arlificiel est celui de SNEH (119). il conlient
KHoPOy (¥ls P.C.\.B. 0,11

MgSOy4. TH90 0.5¢g Triton B 1956 0,1 ml
CaS0y. 21120 0,1¢g Pimaricine 2 ppm

DL Thréonine lg Mycostatine 1O ppm

Thiamine HCI 0.02¢ Chloramphénicol 60 ppm
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Agar 20¢g Pénicilline 60 ppm
Saccharose 20¢g Polymixine 60 ppm
Corn Oil traces

Selon l'auteur, il permet 1’isolement de P. cactorum, P. nicotianae, P.
cinnamomi et de P. drechsleri, lorsque NH4NO3g est substitué a la D.L.
thréonine.

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

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

Ce dernier fongicide, du groupe des benzimidazoles, est également cité
par FOLLIN (36, 37) qui le tient pour un remplacant avantageux en
raison de sa relative stabilit¢ & la chaleur, des antibiotiques polyénes
(pimaricine et nystatine). A faible dose (15-20 ppm) le bénomyl inhibe
trés efficacement la plupart des champignons supérieurs sans affecter les
Pythiacées.

L’isolement du parasite est généralecment aisé a partir des feuilles, des
fruits ou des jeunes rameaux, puisqu’il suffit de déposer quelques frag-
ments des tissus infectés sur I'un des milieux sélectifs pour observer aprés
quelques jours le mycélium du champignon. 1l 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
cssentiellement dans le cambium, est rapidement remplacé dans les tissus
morts par des saprophytes. Il est donc nécessaire d’effectuer les préléve-
ments en aval de cette zone. De méme il est préférable de pratiquer
I'isolement sur un chancre en pleine activité et d’éviter les périodes de
sécheresse qui ralentissent ou arrétent le développement du Phytophthora
dans les tissus de I’héte.

La difficulté de l'isolement a partir des racines tient surtout a 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 a masquer la présence des Phytophthora. 1l est
donc utile de procéder a une désinfection superficielle et rapide des
racines dans I’hypochlorite ou dans I’alcool avant.leur mise en culture.
Aprés ce traitement, une surveillance attentive des cultures permettra
souvent de déceler les filaments mycéliens du Phytophthora qui apparais-
sent précocement dans le milieu. Il convient alors de les transférer
immédiatement sur un milieu 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 intérét
aux techniques d’isolement par piégeage, jadis les plus efficaces. Elles
restent 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 soupgonné dans un échantillon de sol, un substrat végétal qui
favorisera son développement au détriment des autres microorganismes.
Le piége peut étre 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 vert, orange) qui sont d’excellents
piéges, assez sélectifs, pour les Phytophthora des agrumes. Ces fruits
peuvent étre employés selon deux techniques.

Des trous peuvent étre percés a I’aide d’un emporte-piéce jusque dans
l'albedo d’un citron vert et rempli de terre saturée d’eau. Aprés quelques
jours d’incubation, le Phytophthora se développe dans les tissus du fruit
et peut étre récupéré a la marge de la zone de pourriture.

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

Une variante de cette derniére méthode consiste a remplacer les fruits
par des fragments, de 3 a 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 a la surface de la suspension
de terre, captent les zoospores nageant, comme dans le eas précédent.

Les sporocystes sont recueillis trois a quatre jours aprés, sur les bords
des fragments, mais sont abhsents des feuilles entiéres ou des morceaux
immergés.

Les feuilles étant présentes sur les arbres toute 'année, la méthode est
utilisable a tout moment.

Piégeage par feuille d’ananas.

Cette technique trés 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 a tester qui doit
alors étre saturé d’eau. Aprés environ 72 heures la capture du Phytoph-
thora est révélée par ’'apparition de lésions brunétres translucides a la base
des feuilles.

Ces méthodes nous paraissent étre les plus efficaces pour I'isolement
des Phytophthora des Citrus. 1l existe cependant plusieurs autres techni-
ques utilisant dés fruits divers. TUCKER (136) et CAMPBELL (19) pré-
conisent I’emploi de la pomme, ZENTMYER et col. (145) celui de I’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 héte-
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. 1l est donc souvent
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milieux sélectifs précédemment déerits.

L’emploi de culturc-test est un autre procédé de piégeage. Dans ce cas,
on substitue au substrat inerte une plantule vivante d’une variété de
Citrus scnsible. La plante-piége est cultivée sur I’échantillon de sol a tester.
Le parasite envahit les racines a partir desquelles il peut étre réisolé. Le
systéme est sélectif . souvent trop sélectif, car seul les isolats trés
agressifs ou spécialisés dans D'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
dans une suspension de terre permet de mesurer la densité totale de
I'inoculum (92), cette méthode ne permet d’apprécier, ni I’effet fongista-
tique du sol, ni les aptitudes parasitaires réelles des spores viables. Il peut
done étre utile de compléter les résultats du dénombrement sur milieu
sélectif par ’emploi d’une méthode de piégeage. TSAO (130) préconise la
recherche des Phytophthora a 1’aide de citrons verts. Le sol a tester est
dilué de 2 en 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 Iappit, elle i’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 I'inoculum dans le sol. Elle pourrait vraisemblablement
étre adaptée a I’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 I'activité pathogéne des souches isolées.

Il est doue néceessaire, si I'on veut obtenir ces précisions, de réinoculer
les souches ainsi isolées, sur de jeunes plantules ou sur des arbres en place,
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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 pathogénes, 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 méme sur arbre adulte.
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CHAPITRE I1

LES DIFFERENTS ASPECTS
\ DES MALADIES
A PHYTOPHTHORA DES AGRUMES

I- SYMPTOMES, VOIE DE PENETRATION, DEVELOPPEMENT
FACTEURS FAVORABLES

FRUITS

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

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

Elle est provoquée par I'une quelconque des principales espéces de
Phytophthora inféodées aux agrumes (voir chapitre I), mais la présence et
la répartition de ces espéces varient selon les régions (1, 33). Ainsi
P. citrophthora, 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’étre infectés, mais il semble que I’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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Symptomes.

Toutes les espéces provoquent sensiblement les mémes symptomes, et
les faibles différences observées sont dues soit a la vaniété, soit surtout au
stade de maturité du fruit atteint (7, 19).

On observe au début une légeére décoloration ponctuelle de la peau,
vert clair sur les citrons non mrs, brun clair sur les oranges a maturité,
puis la zone nécrosée s’étend et se colore, selon les fruits de différentes
teiutes plus ou moins foncées de brun. Les tissus atteints demeurent
souples et ne cédent pas sous la pression du doigt.

A ce stade I'infection par Phytophthora peut étre confondue avec celles
causées par Phomopsis citri et par Diplodia natalensis. Aucun développe-
ment mycélien ue couvre les fruits infectés au verger, mais, en entrepOt, un
fin feutrage blance apparait sur ’épiderme dans les zones brunes (photos 16
et 17).

Plus tardivement, sous l’action de microorganismes secondaires, les
fruits atteints se désagrégent. Une odeur trés caractéristique est liée a ce
type de pourriture. et provient de la décomposition des huiles essentielles
libérées par la progression du parasite dans les tissus du flavedo.

Le taux respiratoire des fruits infectés augmente les deux premiers jours,
puis décroit lorsque le fruit est entiérement pourri (6).

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

Les fruits sont principalement contaminés par les zoospores, au verger,
sur 'arbre et au sol. et dans les stations d’emballage durant les opérations
de lavage. En entrepot. la contamination s’effectue le plus souvent par
contact de fruit a fruit.

Au verger. ’eau joue un grand réle 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 a
plusieurs dizaines de centimétres de hauteur, entrainent sur les fruits les
zoospores libérées des sporoeystes (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 entrepot) (développement mycélien).

T
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contribuent de la méme maniere a la dispersion des zoospores (18, 22, 42,
50). Dans les stations d’emballage, ’eau des bains de lavage, souillés de
débris végétaux et de particules de terre, favorise la contamination.

La pénétration dans I’épiderme des fruits s’effectue en quelques heures
aprés la germination des zoospores, en I’absence de toute blessure, si
Phumidité est maximum et la température comprise entre 14 et 28°C.

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 a 5 jours) (37). La température optimum parait étre de
28 C et la maladie ne peut se développer au-dela de 35°C ni a moins de
4C (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 I'importance de la maladie puisse varier nota-
blement selon les saisons ou, pour une méme saison, selon les années.

FEUILLES

Les attaques de Phytophthora sur les feuilles sont peu fréquentes. Deux
especes 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 symptomes débutent par 'apparition de petites taches
translucides sur le limbe, d’aspect voisin des dégits 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 étre encore vertes, tombent précocement, et une
défoliation compléte 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
a celles permettant 'infection des fruits au verger.
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RACINES

Parmi les différentes especes de Phytophthora rencontrées sur les
agrumes, P. citrophthora, P. parasitica et P. palmivora sont plus particu-
lierement 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 pépiniéres.

L’ensemble de ces attaques racinaires est désigné habituellement par les
termes de : «Pourritures des racines a 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 a identifier. 1l peut survenir a tous les stades de dévelop-
pement des arbres (32).

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

Symptomes.

Sur les arbres, les premiers symptomes, d’ailleurs communs a 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 I’arbre atteint, accompagné par une sorte d’éclaircissage de
la frondaison, au sommet ou sur un c6té, et la présence de petites feuilles
jaundtres sur quelques rameaux. La formation des nouvelles pousses est
retardée ou arrétée et, si celles-ci apparaissent néanmoins, elles sont en
général peu vigoureuses (photo 18).

Ces symptomes 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 séchent
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Photo 18. Premiers sympto-
mes d’une attaque racinaire.
(éclaircissage latéral de la fron-
daison).

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

Sur les jeunes plants de pépiniére on observe un ralentissement dans la
croissance et I’émission des feuilles, ces derniéres progressivement jaunis-

sent (photo 19).

Les dégats proprement dits ne sont bien visibles que lorsqu’on dégage
la base des troncs au-dela de 'origine des grosses racines ct si I'on pralique
une tranchée dans la zone prospectée par le systéme racinaire,ou lorsqu’on
arrache totalement ’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 «boutonnicres»
(frog eye) de taille variable, 2 a 10 ¢m de long et 0,5 a 2 em de large,
intéressant 1’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 bourrelets
de cicatrisation successifs indiquant une certaine alternance dans Iactivité
de ces sortes de petits chancres.

Les racines secondaires atteintes prennent un aspect jaune ternc et
aqueux et leur écorce se désagreége facilement. En fin d’évolution la zone
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 & nu (photo 22). Sur les
petites racines, la zone corticale devient translucide et brune clair et
peut étre facilement détachée de la partie centrale. En fin d’évolution
les radicelles sechent et noircissent tandis que le cortex s’effrite.

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

Phytophthora parasitica et P. citrophthora ont semble-t-il la possibilité
de coloniser le sol a des profondeurs plus grandes que les autres espéces,
on peut les isoler jusqu’a 70 cm de profondeur. Elles sont apparemment
moins sensibles a de faibles taux d’oxygéne.
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Photo 20. Attaque sur racine
principale (nécrose typique en
«boutonnieren).

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 particulierement au niveau de la zone d’élongation. Aprés la germina-
tion des zoospores au contact des racines, et la formation d’un appresso-
rium, les hyphes mycéliens pénétrent dans les cellules épidermiques en 4
a 6 heures. L’infection est alors arrétée a ce niveau chez les variétés résis-
tantes et si les conditions sont défavorables au parasite (2). v

Chez les variétés sensibles, les hyphes poursuivent leur progression dans
les tissus corticaux jusqu’a la stéle centrale qu’ils peuvent envahir dans la
zone apicale peu différenciée des jeunes racines. Sur les grosses racines, la
pénétration s’effectue plus vraisemblablement a ’occasion de blessures du
cortex, naturelles ou provoquées par les fagons culturales ou les insectes.



88..

L’excés d’humidité du sol est le facteur le plus favorable au développe-
ment de ce type d’attaque. Les premiéres racines atteintes sont générale-
ment celles situées plus profondément, la ou ’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 excés de matiére organique ainsi que des fumures minérales trop
riches en azote ammoniacal lui sont aussi plus propices. En revanche, le
pH du sol ne parait 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 ’appari-
tion de nouvelles. Chez les vanétés particulierement vigoureuses comme
le Rough lemon ou le citron Bornéo, cet équilibre, qui permet a I’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 a la base
des troncs des arbres adultes ou a I'origine de leurs racines principales,
soit encore a la base des grosses branches, est habituellement appelée
«gommose», «gommose a 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 extrémement répandu et connu dans toutes les
régions agrumicoles du monde sans exception, et son observation facile I'a
fait trés tot reconnaitre et étudier (4, 7, 10, 11, 12, 15, 24, 27, 28, 29,
31, 46). Elle peut survenir a tous les stades de développement des arbres.

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

Ces différentes espéces de Phytophthora induisenl des symplomes
pratiquement identiques. En revanche ces derniers différent légérement
selon 'dge et Iétat physiologique de la plante, cl plus netlement selon la
variété hote attaqude.

Sur jeune plantule, on note, a la base de la lige, 'apparilion de petites
taches irréguliéres, foncées, tranchant sur le vertl clair de I’écorce. Puis
rapidement I'écorce se fendille et laisse écouler quelques goutleleties de
gomme brun ambré (7).

La zone nécrosée s’étend légérement 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’observe aussi a
la limite du bois.

A ce stade le feuillage flétrit, puis jaunit et la jeunc plante meurt ¢n
quelques jours.

Sur les troncs d’arbres bien développés, les tous premiers symptomes
sont assez difficiles a déceler. On peut cependant observer P’apparition sur
I’écorce d’une ou de plusieurs taches irréguliéres de la taille d’une piece de
monnaie, de couleur brun foncé, d’aspect humide et situées le plus souvent
au niveau du sol. Ultérieurement, I’écorce se fendille et laisse exsuder une
gomme brun ambré plus ou moins abondante selon la variété attaquéc et
I’état végétatif de I’arbre. C’est a ce stade que sont repérées le plus souvent
les attaques (photo 23).

Les nécroses se développent vers le haut et vers le bas en gagnant la base
des grosses raeines. Elles s’étendent aussi autour du tronc qu’elles pcuvent
ceinturer completement.

La partie superficielle de I’écorce sc desseche progressivement, alors que
le cambium reste humide et de couleur brun clair. Le bois sous-jacent
présente cette méme 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 I'’écorce (photo 24).
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Photo 23. «Gommose» sur fronc (développement de la nécrose avec exsudation de
gomme).

Photo 24. «Gommose» sur
tronc (aspect de la zone né-
crosée aprés dégagement de
’écorce).




91.

En début d’attaque, aucun symptome foliaire n’est visible. En revanche
dés que I'attaque se développe, et avec un certain retard, le feuillage jaunit
par secteur (photo 25), I'arbre fleurit a contre saison et se couvre de fruits
précocement. Lorsque la nécrose ceinture tout le tronce, arbre séche, les
feuilles tombent les premiéres suivies par les fruits (photo 26).

Sans soins précoces, on observe parfois des périodes de moindre évolu-
tion, suivies d’une régénération partielle de I'écorce avee formation de
bourrelets cicatriciels, mais le plus souvent I’arbre meurt plus ou moins
rapidement selon les conditions climatiques et surtout selon le degré de
sensibilité de la variété du porte-greffe, ou de l'arbre lui-méme, s’il $’agit
d’un sujet de semis.

Sur certains arbres, ou l'implantation des branches charpenticres est
basse, la maladie peut débuter directement a la naissance de celles-ci, sur
la variété greffée (photo 27).

Ces symptomes externes doivent étre confirmés par l'isolement et la
détermination d’espeéces de Phytophthora spécifiques des agrumes, car
d’autres maladies ctyptogamiques, dues par exemple a Diplodia, & Armil-
laria ou encore a Ceratocystis, sont aussi localisées a la base des troncs ct
des grosses racines et provoquent parfois des exsudations de gomme et des
symptomes 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 tiges
en I’absence de toute blessure, mais a condition cependant que le¢ 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 I’écorce. Les filaments mycéliens
issus des zoospores ne peuvent pas pénétrer directement a travers I’écorce
sains, mais on remarque qu’ils colonisent bien les tissus parenchymateux
mis i nu.

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

Photo 26. «Gommose» sur
tronc (stade final).




93.

Photo 27. «Gommose» sur
branches charpentieres (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 agés, la plupart des cas de gommose débu-
tent a partir de blessures et, bien qu’il soit fréquent d’observer les pre-
miers symptomes sans blessure apparente, il est difficile d’affirmer que
I’écorce ne présentait aucune [ésion si petite soit-elle, au moment de
Linfection (23, 49).

Hormis le degré de sensibilité des variétés de semis ou de celles des
porte-greffe utilisés (35), facteur essentiel dans la fréquence et '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 I’écorce (18, 22, 34).



94.

II - METHODES D’INOCULATION

Les méthodes d’inoculation mises au point sont destinées a répondre a
des impératifs qui, souvent confondus, peuvent étre 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
atteints 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 systéme radiculaire, petites ou grosses racines,
soit 4 la base des troncs, les méthodes d’inoculation les plus couramment
utilisées consistent précisément a 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’aprés de longs
délais et, d’autre part, parce que les fruits de toutes les variétés possédent
a peu prés la méme 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 trés tot aprés la germination de la graine. Il est vrai qu’elles
sont utilisées comme «piége» et que vraisemblablement leurs réactions a
I'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



organes.

Dans I'un, les jeunes plantes sont, aprés arrachage, inoculées a racines
nues, par trempage durant quelques heures dans une suspension d’inocu-
lum, puis replacées en pots.

Dans I"autre, '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 dgées de huit a dix mois et ont en général de 20 & 30 cm de haut et
possédent dix a douze feuilles. On peut aussi utiliser des plants plus jeunes
de deux a trois mois et ne possédant que quatre & huit feuilles. Entre ces
limites, il semble que I'dge du plant ne modifie pas le résultat final des
essais.

Inoculation par trempage des racines.

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

Les racines sont mises a tremper 2 & 3 jours dans un bac d’eau aérée
contenant I'inoculum. Celui-ci est obtenu a partir de cultures en milieux
liquides (pois, lima bean, pomme de terre) agées de 10 jours, légérement
broyées, enfermées dans un petit sac d’étamine fine aprés 20 heures
d’incubation, afin de faciliter la libération des zoospores dans I'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 & cing semaines apres (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, igées de quatre a
six semaines (mélange semoule de mais - sable) (3, 44) et il est alors
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enterré a quelques centimétres dc profondeur aux pieds des plantules, ou
de cultures en milieux liquides, dgées de sept a dix jours (pois ou pomme
de terre), diluées dix fois, broyces légérement et distribuées par arrosage,
ou mises en suspension dans la solution nutritive.

Cette méthode d’inoculation n’occasionne aucune blessure aux racines
et permet de déterminer I'influence des caractéristiques physico-chimiques
des différents sols dans I’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 I’estimation de ces pourcentages
le systéme radiculaire des plantules inoculées est trempé durant 24 heures
a obscurité dans une solution a 1 p. cent de chlorure de 2-3-5 triphényl
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 des le début des
recherches. Elle peut se faire sur jeunes plants dont la tige bien lignifiée a
atteint un diamétre d’au moins 1 em (photo 28), ou sur les troncs des
arbres plus agés (23, 36, 47).

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

Sur arbre de plus grande taille, aprés brossage et lavage de I'écorce,
on enléve une rondelle d’écorce jusqu’au bois avec un emporte-piéce de
plus grande taille et I'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 a huit semaines aprés
I'inoculation, et I'on mesure I'importance de la Iésion développée. On peut
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Photo 28. Plants de semis
préts a étre inoculés.

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

Evaluation de la résistance au champ.

Les inoculations sur jeunes semis sont toujours complétées par des essais
de comportement au champ.

La plantation des variétés retenues est réalisée dans un terrain naturel-
lement infesté et I’on note, au cours des années, la vigueur des arbres
et leur récolte, ce qui permet de déceler d’éventuels attaques sur racines ;
on note aussi I'apparition de chancres au collet ainsi que leur vitesse de
développement (26).

Les arbres témoins sont placés sur des parcelles voisines 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 séries d’inoculation effectuées tant sur
racines, jeunes ou igées, que sur tiges et troncs, avec ou sans blessure,
et aprés comparaison des résultats, il apparait que les radicelles sont
les organes les plus sensibles aux attaques, quelle que soit lactivité
pathogéne de la souche utilisée. Par conséquent, 'inoculation sur jeunes
racines sélectionne plus sévérement les variétés et présente le risque, si elle
est seule utilisée, de classer comme sensibles' des variétés possédant peut-
étre une résistance satisfaisante au champ.

11 faut indiquer cependént que, lorsqu’on inocule une gamme de varié-
tés avec une seule souche de Phytophthora, le classement de celles-la,
par ordre de résistance croissante par exemple, n’est guére modifié par

-les méthodes d’inoculation employées.

Il suffit donc d’introduire dans les essais ou l’on utilise une seule
méthode, une variété de référence dont on connait bien le comportement
3 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 mémes variétés, d’observations en champ, ce qui a permis d’établir
Pexistence de bonnes corrélations entre le degré de sensibilité ou de
résistance d’une variété, déterminé par inoculation expenmentale, et son
comportement ultérieur en verger contaminé.

Ces essais ont aussi montré que les inoculations expérimentales sélec-
tionnent plus sévérement que les conditions naturelles. Par 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
I'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 derniére éventualité en utilisant
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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 réalit¢é une bonne résistance en verger contaminé. Pour éviter cette
erreur, il suffit de placer dans les essais, systématiquement, une variété de
référence dont on connait 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
dgés, précédemment décrites, sont valables aussi pour vérifier 'activité
pathogene des souches de Phytophthora (13).

En revanche, les contaminations réalisées aux champs sont difficiles
a interpréter dans cette optique. 11 faudrait pour cela disposer de souches
de Phytophthora «marquéesy, c’est-a-dire possédant un caractére bien
distinct et stable, permettant de les distinguer dans le sol lorsqu’elles
sont en mélange avec d’autres souches.

Mais la pathogénie peut étre 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 a étudier. Il n’est pas nécessaire de les blesser. Les
fruits sont ensuite placés a 28°C dans une enceinte humide. Le résultat est
obtenu en quelques jours (20).

Mais cette méthode, comme nous I’avons déja indiqué, ne renseigne pas
avec précision sur le niveau de pathogénie des souches étudiées.
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CHAPITRE 111
LES ESPECES
ET VARIETES HOTES

I- GENERALITES

La classification des agrumes cl des genres voisins sl complexe el Lienl
a leur aptitude particulierement développée a s’hybrider entre cux et avee
de nombreuses espéces proches (25, 34).

Au sein de la famille des RUTACEES, les genres PONCIRUS, FORTU-
NELLA et CITRUS fournissent Iessenticl des espéces utilisées.

GENERALITES SUR LES GENRES PONCIRUS, FORTUNELLA
ET CITRUS

Le genre PONCIRUS présente peu de variations et 'on connait plus
particulierement le Poncirus trifoliata, petit arbre buissonncux ¢l épincux
dont les feuilles présentent trois folioles palmées. Les [ruits ne sont pas
comestibles.

Le genre FORTUNELLA, plus proche du genre CITRUS, comprend
plusieurs espcees parmi lesquelles figurent les kumquats. Ce sonl de petits
arbustes épineux a feuilles simples et a fruils charnus.

Le genre CITRUS englobe la majeure partie des espéces cullivées pour
leurs fruits. Ce sont des arbres en général de plus grande taille a feuilles
simples dont les pétioles sont plus ou moins ailés. Leurs [ruits charnus
sont le plus souvent comestibles.
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Dans ce genre CITRUS on distingue habituellement les principales
especes sulvantes :

Citrus medica LINN. cédrats

Citrus limon LINN. BURM. citrons

Citrus reticulata BLANCO mandarines et tangerines
Citrus grandis LINN. OSBECK pamplemousses

Citrus paradisi Mac F.) pomélos (ou grapefruits)
Citrus aurantifolia (CHRISTM.)

SWINGLE Iimes

Citrus sinensis (LINN.) OSBECK oranges

Citrus aurantium (LINN.) bigarades

HYBRIDES INTERGENERIQUES ET INTRAGENERIQUES

les hybridations intergénériques et intragénériques sont possibles et
ont produit toute une série de nouvelles formes, extrémement diversifiées,
dont certaines ont été retenues pour ’agrumiculture, soit comme variétés
productrices de fruits, soit comme variétés de porte-greffe.

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

Ceux réalisés entre le genre PONCIRUS et les espéces citrons, mandari-
nes, pomélos, oranges et bigarades, permettent d’obtenir : citremons,
eitrandarins, citrumelos, citranges et citradias (figure 4) (34).

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

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, a petits ou gros fruits, de saveur douce
ou acide, ce sont les limettes, limonettes ou limes-mandarines, dont les
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FORTUNELLA PONCIRUS
: :::qf;iri‘:a Citrumquat P. trifoliata
CITRUS
C. medica cédrat
C. limon citron ————~1 citremon
calamondin —— C. reticulata mandarine L citrandarin
C. grandis pamplemousse
C. paradisi pomelo citrumelo
limequat —— C. aurantifolia lime
orangequat —— C. sinensis orange citrange
C. aurantium bigarade citradia

Figure 4 e HYBRIDATIONS INTERGENERIQUES.

positions systématiques sont mal définies.

En ce qui concerne les mandarines, la grande diversité des formes
conduit encore a des opinions divergentes sur la classification de ces

espéces. De plus, de nombreux hybrides intraspécifiques ont été 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 variélés de pamplemousses sont nombreuses mais leur intérét com-
mercial esl limilé.

Le groupe des pomdlos ou grapefruits présente quelques variétés
bien distinctes qui s’hybrident facilement avec d’autres espéces.

(Cest an sein de Despéce orange que Uon rencontre le plus de variétés
aliles. Dans ¢e groupe on distingue habituellement les oranges blondes
navel, les oranges blondes proprement dites, les oranges sanguines et les
oranges sans acidité, dites douces.

Les croisements intra et interspécifiques sout aisés.

Les bigarades ou oranges ameéres sont assez proches des oranges.
Plusicurs variétés sont ulilisées pour leur production d’essence. Certains
clones sont partienliérement appréciés pour leurs qualités de porte-greffe.
Elles s’hvbrident facilement entre elles.

II - SENSIBILITE ET RESISTANCE DES HOTES
VIS-A-VIS DE PHYTOPHTHORA

Les travanx destinés a déterminer le degré de sensibilité ou de résistance
anx Phytophthora spp. des cspéces du genre Citrus et des genres voisins,
out ¢té entrepris trés tot et sur une tres large échelle, et sont venus com-
pléter les observations de terrain.

Ainsi, depuis 1930 et jusqu’a maintenant, dans différentes régions du
monde, plusieurs centaines de milliers de plantules et d’arbres de diverses
variétésont été observés ou inoculés artificiellement et classés selon leurs
réactions aux attaques de Phytophthora 1, 2, 3, 4, 5,6, 7. 8, 9, 10, 12,
15.16.17.19, 21, 28, 30, 31, 33, 34).

Ces inoculations peuvent étre réparties en deux grands groupes, d’une
part celles qui ont été effectuées sur des variétés bien définies et qui ont
permis un classement par groupe de sensibilité et, d’autre part. celles qui
ont été réalisées sur des variétés hybrides, surtout obtenues par croise-
ments controlés, et qui ont pu fournir des renseignements intéressants sur
les meilleurs géniteurs a utiliser pour I'obtention ultérieure de nouvelles



109.

variétés (3, 4, 7, 8, 15, 16, 17, 19, 25, 30, 31, 34). Cesx travaux élaienl
menés soit avec des plants de semis, soit avee des plants greftés, et Pino-
culum était appliqué aux racines ou aux tiges ct trones. De nombreuses
races de Phytophthora ont été utilisées.

Tous ces résultats ont permis de distinguer, dans les réactions de sensi-
bilité ou de résistance des variétés étudides, la part due au patrimoine
génétique, de celle due, par exemple, aux facleurs de 'environnement ou
a I’age du plant (4, 6, 12, 13). On a pu vérifier en outre que le niveau
méme de la résistance ne s’est pas toujours révélé constant d’un sujet de
semis a 'autre (pris dans une méme variété), ce qui ne saurail surprendre
lorsqu’on connait le fort degré d’hétérozygotie des principales espéces et
variétés.

Cette résistance n’est pas non plus égale d’un sujet greffé & Pautre
puisqu’elle est modifiée, pour le greffon, par la variété du porte-greffe ct,
pour le porte-greffe, par la variété du greffon (6, 19, 28).

Ces derniéres modifications sont cependant de peu d’amplitude car, par
exemple, un greffon de variété résistante ne rend pas résistanl un porte-
greffe sensible ou, inversement, un porte-greffe résistant ne confere pas la
résistance a une variété sensible qui lui serait greffée.

On a noté en revanche des différences de scnsibilité plus accusées vis-a-
vis des diverses espéces de Phytophthora (29, 33).

Ainsi, par exemple, on estime généralement que le Citrange Carrizo cst
moins résistant a Phytophthora citrophthora qu’a P. parasitica (25). Sur
un siamelo (mandarine King x pomélo) le P. parasitica scrail plus actif que

le P. citrophthora (15).

Mais comme ces essais restérent limités et n’ont pas été répéiés dans
toutes les régions agrumieoles et avec un grand nombre de souches de
Phytophthora et que, par ailleurs, les espéces de Phytophthora sont
habituellement presque toutes présentes dans les vergers, ces différences de
sensibilité aux races de Phytophthora ne peuvent étre ulilisées valablement
pour la sélection de variétés résistantes.
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SENSIBILITE ET RESISTANCE DES ESPECES ET HYBRIDES
INTRAGENERIQUES DU GENRE CITRUS

On ne dispose que de données trés succinctes pour ce qui concerne le
groupe des Cédrats, mais il a été signalé que certains clones, aux Indes,
dtaient assez résistants (25, 34).

Les Citrons sont en général sensibles et méme trés sensibles, avec
cependant des degrés selon les variétés ; ainsi, parmi les plus courants, il
est admis que les citrons Lisbonne et Eureka sont plus sensibles que
Villafranca.

Chez les Mandarines la différence de comportement entre les variétés
est trés grande. Certaines sont considérées comme résistantes, comme les
mandarines Batangas, King et certains clones de la mandarine Ponkan
(4. 7, 8). D autres se classent dans la catégorie des trés sensibles, comme
quelques Satsuma et la mandarine Dancy. D’autres clones de Ponkan
seraient également plus sensibles & P. parasitica qu’a P. citrophthora
(+. 7. 8). La mandarine Cléopatre est parfois considérée comme résistante,
mais des attaques séveéres sur certains clones ne sont pas rares. Elle serait
scnsible a P. parasitica mais résistantes a P. citrophthora.

Au sein du groupe des Pamplemousses il existe de trés grandes différen-
ces. Certaines variétés sont sensibles. D’autres, comme le pamplemousse
Ichang par exemple, présentent une bonne résistance (4, 7, 8).

Une situation semblable se rencontre dans le groupe des Pomélos, ou
variétés sensibles et résistantes coexistent. Par exemple, le pomélo Impérial
est considéré comme résistant ainsi que le pomélo Ogami, mais le pomélo

Royal est sensible (4, 7, 8).

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

La majeure partie des variétés du groupe Orange sont considérées com-
me sensibles et souvent méme comme trés sensibles (25, 28). 1l existe
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cependant quelques exceptions, comme par exemple 'orange Smooth
Seville qui, selon les clones, peut étre classée parmi les variétés résistantes
ou tres résistantes (2, 11).

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

Il apparait 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 especes 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 espéces sensibles (2, 25).

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

Citrus junos (YUZU), Citrus taiwanica et Citrus macrophylla sont
considérés comme résistants et méme parfois comme trés 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. I est vraisemblable que, pour cette variété, les
conditions de climat et de sol, et peut étre aussi de races de Phytophtho-
ra, jouent un role trés important dans I'expression de son degré de sensibi-
lité.

Hybrides intragénériques.

Des croisements intragénériques ont été réalisés chez les Citrus, avec les
différentes espéces, 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, I'espéce 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, I’espéce la mieux connue, Poncirus trifoliata,
est représentée par plusieurs dizaines de variétés et de clones. Tous sont,
a des degrés divers, normalement résistants. Ainsi les Poncirus Pomeroy,
Texas, Rubidoux, sont considérés comme extrémement résistants, d’autres,
comme Sacatan, Swingle, Barnes, présentent simplement une trés bonne
résistance (4, 8, 18).

SENSIBILITE ET RESISTANCE DES HYBRIDES INTERGENERIQUES

Les espéces connues du genre Poncirus, ayant montré qu’elles étaient
toutes résistantes, sous de nombreux climats et 4 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 espéces du genre Citrus qui apportaient leurs
qualités agronomiques, gustatives et commerciales.

Les croisements de Poncirus trifoliata avec differents orangers ont
donné naissance a plusieurs citranges. Parmi eux les citranges Rusk, Yuma,
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Savage, Troyer, Carrizo, ont conservé la trés forte résistance de leur
parent Poncirus. D’autres, comme les citranges Colman, Eatonia, Morton,
présentent aussi un bon comportement vis-a-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
trés résistants comme le Citrumelo CPB 4475 (16). Le Poncirus trifoliata
"Swingle’, croisé avec la lime Rangpur et la mandarine Cléopatre, a donné
des hybrides assez sensibles, mais, avec la mandarinc Sunki, une variété
trés résistante de citrandarin a été obtenue.

La méme mandarine Sunki, croisée avec le Poncirus trifoliata *Rubi-
doux’, a également fourni une nouvelle variété trés résistante (4, 20).
Ce méme Poncirus trifoliata "Rubidoux’ a transmis ses caractéres de grandc
résistance 4 deux hybrides obtenus avec les mandarines Suen Kat et
Shekwaska, et a d’autres variétés aprés croisement avec le pamplemousse
*African’ (4, 20).

Les citranges (Poncirus trifoliata x oranger) étant en général tous tres
résistants, ils ont été a leur tour utilisés comme parents pour I'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 trés 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 trés 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 étre 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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II1 - 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 imités (1, 10, 12, 21, 22),

En ce qui concerne les attaques intervenant sur les trones, 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 1'écorce,
et serait liée a 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 aprés la pénétration, au niveau des
premiéres couches de cellules sous épidermiques. On ne posséde pas
d’autres informations sur la nature de ces réactions racinaires et I'on
ignore tout de leur mode de déclenchement.

Il apparait donc que la pénétration s’effectue selon le méme 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’aprés, pour limiter ou arréter, 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 ’écorce, chez
certaines variétés résistantes, permettant ainsi la progression (17).

Il reste beaucoup a faire pour connaitre avec précision ces réactions
cellulaires et les relier aux comportements en champs des différentes va-
riétés.

1V - 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 a déterminer la sensibilité des variétés et a 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 7 (32).

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

Dans d’autrcs expériences, plusieurs souches sont inoculées a une
seule variété hote, et I’on met ainsi en évidence ’existence de différences
dans Pactivité parasitaire de souches morphologiquement identiques. Ces
variations étant sans relation avec lorigine d’isolement des souches
(écorce, racine, ou terre) (10). )

Mais dans la plupart des essais, plusieurs souches de Phytophthora sont
inoculécs en mélange a plusieurs variétés de plantes hotes. 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 méme temps une seule plante ou si '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 méme
variété au cours d’expériences réalisées indépendamment ou dans des pays
différents, proviennent de variations naissant au sein des populations
d’hotes ou au sein des populations de parasites.

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

Il existe cependant des expériences au caurs desquelles plusieurs
souches de Phytophthora ont été inoculées séparément a plusieurs
variétés d’agrumes.

Dans I'une d’elles (29) deux souches pathogénes de Phytophthora (P.

citrophthora et P. parasitica) ont été inoculées séparément a 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 I'importance
de la lésion produite sur le trone aprés inoculation.

Les résultats obtenus dans cet essai révélent tout d’abord une différence
marquée d’activité entre les deux souches parasites ; P. citrophthora appa-
raissant comme nettement plus pathogeéne que P. parasitica. lls révélent
aussi que le classement des variétés par ordre croissant de sensibilité différe
significativement selon qu’elles ont été inoculées par P. parasitica ou par
P. citrophthora. De plus, ce méme classement différe encore significative-
ment pour les inoculations effectuées avec '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’hétes et les deux
souches parasites est révélée et, par conséquent, trés vraisemblablement la
variété de porte-greffe, prise dans le groupe des orangers, introduit une
relation de type oligogénique entre ces plantes hotes et leurs parasites
Phytophthora.

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

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

L’influence du greffon sur la sensibilité du porte-greffe est clairement
démontrée, mais il apparait en outre des interactions différentielles entre
populations d’hotes et populations de parasites. En effet le classement
des trois souches par ordre d’activité pathogéne croissante est différent
chez les deux groupes d’hotes. Dans cet exemple, comme dans le précédent
il semble que la variété du greffon révéle aussi I'existence d’une situation
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,
a 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 méme tableau.

Souches parasites Variétés classées par ordre de résistance
classées par ordre croissante
d’activité décroissante (coefficient de résistance de 0 a 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

(Cote d’Ivoire) 45,4 96,9 100 100

On ne note aucune action différentielle entre population d’hobtes 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’hotes et, réciproquement, le classement des hotes ne varie pas
avec les souches parasites. Cette situation caractérise une relation hote-
parasite de type polygénique. Le citronnier Eureka et le Poncirus trifoliata
différent donc par un nombre important de genes 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. pe
rasitica.
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Souches parastles classées | Clones de Poncirus trifoliata classés par
par ordre ordre de résistance croissante
d’activité déceroissante (coefficient de résistance de 0 a 100)

72 | AS8| A2 | A59 | Z19| Z26| A7

P. parasitica (Maroc) 76,6 77,71 77,71 85,0 90,0/ 95,0| 100
P. parasitica (Corse) 80,0 | 84,3 | 86,1 91,6 | 95,0(100 100

Comme dans Pexemple précédent, ces résullats sont caractéristiques
d’une relation hote-parasite de type polygénmque.

Ces résultats sont msuffisants pour permettre de dénombrer avec
exactitude les génes inpliqués, mais ils indiquent cependant que dans
le couple  «agrume-Phytophthora» se superposent deux catégories de
relations, 'une de type polygénique, autre de type oligogénique.

Cette derniére est plus facilement révélée, soit au sein d’une population
d’hotes relativement scnsibles appartenant a un méme groupe comme dans
I"'exemple des orangers, soit lorsque. seule, la variété greffée varie.

La premiére semble en revanche prépondérante. d’une part lorsqu’on
compare 'enscmble des variétés d’agrumes. des plus sensibles aux plus
résistantes, d’autre part an sein de groupes d’hotes résistants comme
dans lexemiple des Poncirus trifoliata.

Cette situation indique qu’il est préférable de sélectionner les nouvelles
variétés résistantes dans la descendance obtenue a partir de croisements
interspéeifiques (26, 27).
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CHAPITRE 1V

LES METHODES DE LUTTE

1. LES METHODES DE LUTTE

Pour lutter contre les divers aspects des maladies a Phytophthora des
agrumes on dispose de plusieurs moyens que I'on utilise, totalement ou
partiellement, selon les circonstances, les impératifs économiques, ct selon
les organes atteints (15, 37, 38, 42, 43).

Dans la plupart des cas on peut engager d’abord la lulte par le choix
judicieux de pratiques culturales, et leurs améliorations.

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

Enfin lutilisation et la création de variétés résistantes permet de
résoudre plus durablement les problémes posés par les attaques, localisées
a la base des troncs et au systéme racinaire.

METHODES DE LUTTE CONTRE LA «<POURRITURE BRUNE»
DES FRUITS, ET CONTRE LES ATTAQUES SUR FEUILLES
ET RAMEAUX .

Au verger.

On limite les possibilités d’infeetions des fruits et des organes aériens,
feuilles et petits rameaux, dans les plantations, par I’élimination des herbes
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sous la frondaison et par la taille des branches basses.

On compléte ces pratiques culturales, dans les saisons favorables aux
attaques, par des traitements fongicides, a 'aide de pulvérisations, soit de
bouillie bordelaise (3 - 4,5 - 100) ou de bouillies cupriques titrant environ
200 g d’oxychlorure de cuivre pour 100 litres d’eau (3, 26, 31, 47), soit
de produits de synthése du groupe des Carbamates (zinebe - manébe),
ou micnx dua groupe des Dicarboximides comme le captafol a la dose
d’environ 250 g m.a. pour 100 litres d’eau a raisou de 25 a 30 litres par
arbre adulte, répartis pour les 2/3 sur la base de la frondaison et pour 1/3
sur le trone et le sol autour du tronc (24, 26). Le captafol est parfois
susceplible d’occasionner quelques «briilures» légeres a I'épiderme des
fruits proches de la maturité, c’est pourquoi a ce stade on préfére I'utiliser
a 150 ¢ m.a./ 100 litres. Malgré ce léger inconvénient, le captafol doit étre
préféré car il reste, d 'heure actuelle, le plus efficace.

Il est importaut de traiter dans les périodes favorables au champignon,
juste apres la premicre pluie, et si uécessaire de répéter le traitement un
mois aprés (20, 31, 36, 49).

On peut aussi adjoindre anx eaux d’irrigation de petites quantités d’hy-
pochlorure de chaux afin d’obtenir uue concentration finale d’environ
I mg par litre de C12 a la sortie des buses d’asperseurs ou des capillaires
de goutte a goutte.

Aux stations d’emballage.

Dans les stations de couditionnement il est tout d’abord nécessaire de
ne pas introduire de fruits ramassés a terre, de veiller & la propreté des
caisses de récolte. de changer fréquemment les eaux de lavage et de
désinfeeter périodiquement les bacs de trempage.

Les fruits présentant des symptomes bien visibles déja a la récolte sont
en principe éliminés, soit a la cueillette, soit aux postes de triage.

Pour les autres, éventuellement infestés, mais ne présentant aucun
symptome visible, la méthode la plus efficace consiste & les traiter par
trempage dans un bain d’eau chaude a 46’ 48°C durant 2 4 4 minutes. La
température est abaissée a 35°- 38 C pour les citrons qui sont un peu plus



sensibles que les oranges (28, 31). Cette méthode n’est cfficace que si
les fruits sont traités entre 2 et 4 jours apres Iinfection éventuclle au
champ, et surtout si Peau du bain est mainlenuce strictemenl a la tempéra-
ture requise, malgré I'apport continu de fruits. On peut ajouter a Peau
chaude de ce bain des produits fongicides autorisés. En réalité, dans la
pratique, les traitements fongicides s’cffectuent dans un bac a part, par
trempage, ou a un autre point de la chaine, s’ils sont appliqués par
pulvérisation.

Les fongicides habitucllement utilisés pour lutter contre les pourrilurcs
a Penicillium (P. digitatum et P. italicum), comme 'orthophénylphénale
de sodium (S.0.P.P.), le 2-aminobutane et le diphényl, ne sont que par-
tiellement actifs sur les pourritures 4 Phytophthora. Les dérivés a radical
benzimidazole tels que le benomyl, le thiabendazole, ou des produils
voisins comme les thiophanates, sont totalement incfficaces.

Ces méthodes, trempage dans I'cau chaude et application fongicides,
ne donnant que partiellement satisfaction, des recherches sont actuelle-
ment 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 et qualitativement valable (40).

METHODES DE LUTTE CONTRE LES POURRITURES
DU SYSTEME RACINAIRE.

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

Comme cette situation idéale n’est pas toujours possible a réaliser,
d’autres méthodes peuvent étre utilisées contre ces pourritures de racines.
Elles varient sensiblement selon qu’elles s’appliquent a de jeunes plants
(1) ou a 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 ’eau chaude a 54°C durant dix minutes, suivi
d’un poudrage de thiram a raison de 2 g m.a. par kilogramme de graines,
avant stockage éventuel, ou plantation (27).

I1 est indispensable aussi‘de désinfecter les planches de semis, soit a la
vapeur, soit a I’aide d’un fumigant du type métam-sodium a la dose de
10 g m.a. par metre carré, appliqué en arrosage (25), soit encore avec le
mélange bromure de méthyle (98 p. cent) et chloropicrine (2 p. cent) a
raison de 50 g par métre carré, appliqué au pal injecteur, aprés couverture
du sol (4, 21). Ce dernier mélange, extrémement toxique, ne peut étre
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 excés d’eau, et d’ajouter parfois périodiquement
a I'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 a 1 p. cent. Une sage précaution consiste, a la transplantation,
a tremper les racines des jeunes plants dans une suspension de captane a
7,5 g m.a./100 litres d’eau (19).

Sur arbres adultes.

Pour les arbres en place, les traitements fongicides ne peuvent étre
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
a 1 p. cent m.a., est I'un des mieux tolérés par les arbres adultes, mais ne
peut étre recommandé que pour des arbres de collection que ’on désire
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conserver a 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 exces d’irrigation, ainsi que les blessures du systéme
racinaire par les outils de culture.

On a pu remarquer que la fumure azotée jouait un role non négligeable
sur Iimportance et I’évolution des attaques. Appliquée sous forme de
nitrate, ’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 4 I’amélioration des pratiques culturales
et a utilisation de variétés résistantes.

METHODES DE LUTTE CONTRE LA «GOMMOSE» DU TRONC.

Sur cet aspect particuliérement grave de la maladie, puisqu’elle atteint
des arbres en place a4 tout age, 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 premiéres séries 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 a 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 pépiniére, 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 prés du sol, lorsque ’arbre s’est dévelop-

pé.

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

Il est nécessaire de rappeler qu’il faut veiller trés soigneusement au
choix du terrain, au drainage des parcelles plantées, pour éliminer les
excés 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 systéme de double cuvette.

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

Des précautions devront étre prises pour éviter toute blessure de
I’écorce des troncs et de la base des branches charpentiéres, et ceci quelle
que soit ’origine de ces blessures : frottement de cordes d’attache du
bétail, coup de serpe, de «machette», de «sape», dégats occasionnés par le
passage d’engins, attaques d’insectes, de petits rongeurs ou de chévres, 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 a base de captafol a 6 p. cent, jusqu’a
80 cm a 1 m de haut.

Il est raisonnable de prévoir que des formulations fongicides systémi-
ques, efficaces sur les espeéces du genre Phytophthora, seront dans un
avenir proche mises au point. On peut alors penser que des traitements a
'aide de ces produits pourront étre appliqués préventivement au feuillage
afin de protéger, aprés migration descendante, la base des troncs et le
systéme 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’a la
partie saine et méme un peu au-dela de ses limites, puis d’appliquer sur la
plaie assainie une pate fongicide a base de formulations cupriques ou de
captafol (voir ci-dessus).

Quelques semaines plus tard il est préférable de répéter cette applica-
tion apreés une inspection soigneuse des bordures de la plaie, et de
I'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 apres 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 ”’empéchera pas arbre de mourir.

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

Le succes de cette méthode n’est pas toujours assuré pour des arbres
ires atteints, et elle ne peut guére étre généralisée a tous les arbres d’une
plantation.

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

II - UTILISATION DE VARIETES RESISTANTES

Les possibilités de lutte avec cette méthode se sont révélées dés le
début trés 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 I'utilisation de porte-greffe résistants était impérative pour la
constitution de vergers de variétés monoembryonnées, sensibles ourésis
tantes, et de variétés polyembryonnées sensibles, mais moins nécessaire
pour les variétés polyembryonnées résistantes, puisque ces derniéres peu-
vent se perpétrer en prinecipe identiquement par semis nucellaires sans
succomber pour autant a la maladie (¥).

(*) - Rappelons que selon les espéces et variétés des genres Citrus - Poncirus - Fortu-
nella, le pépin obtenu apreés fécondation peut contenir soit un seul embryon, et I’espéce
est dite «monoembryonnée», soit plusieurs embryons et on la qualifie alors de
«polyembryonnée» (43).

Dans le cas d’une espéce monoembryonnée, I’'embryon obtenu est appelé «gamétique»
ou «sexuén, et provient de la fécondation du sac embryonnaire par autopollinisation
ou par pollinisation croisée. Compte tenu de 'extréme hétérozygotie régnant au sein
des genres Citrus - Poncirus et Fortunella, la plantule issue d’un tel embryon ne
reproduit qu’'imparfaitement et qu’incomplétement les caractéristiques de la plante-me-
re.

Dans le cas d’espéces polyembryonnées, les embryons obtenus ont deux origines
distinctes. En général un seul embryon peut étre qualifié de «gamétique» (dans
certains cas assez rares on peut trouver plusieurs embryons «gamétiques») et provient



1l faut constater que la recherche de ce dernier type de variété (poly-
embryonnée résistante) n’a guere été encouragée, mais qu’en revanche on
s’est attaché d’une manic¢re presque exclusive a déceler et a créer des
variétés résistantes dans la seule optique de les utiliser comme porte-greffe

(50).

Dans ce but, les variétés susceptibles d’étre retenucs doivent, non
seulement présenter une bonne résistance au Phytophthora, mais posséder
d’autres qualités comme, par exemple, celles qui conférent a Parbre une
bonne tenue sur différents types de sol et sous divers climatls, el 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 a virus (voir annexe sur les maladies a 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 a créer de nouvelles
variétés hybrides par pollinisations controlées.

LES PORTE-GREFFE RESISTANTS

On peut actuellement distinguer, parmi les variétés résistantes suscepti-
bles d’étre utilisées comme porte-greffe, deux ensembles, I'un comprenant
les variétés dont les qualités agronomiques sont bien établies, '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 I'embryon des espéces mono-
embryonnées. Ses caractéristiques sont donc différentes de celles du pied-mére.

Les autres embryons sont appelés «nucellaires», et sont issus du développement des
cellules somatiques du nucelle. Les plantules qui en dérivent: sont donc, théorique-
ment, identiques a la plante-mére. Elles sont strictement comparables & des plantules
issues de greffon ou de bouture de la méme plante-meére.

Les embryons nucellaires permettent donc de maintenir, théoriquement par semis, tou-
tes les caractéristiques de la plante-mére.
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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 particuliere
avec les greffons des principales variétés commerciales et il tolére des
différences notables de climats et de sols.

Sa résistance n’est cependant pas absolue ; les cas de gommose sur
bigaradier aprés blessure importante de I’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
étre isolés des variétés sensibles afin d’éviter des pollinisations accidentel-
les.

Son défaut principal réside dans le fait qu’a I’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 étre
réservée aux régions ou ne sévit pas cette virose, transmise par insecte.
Dans les régions ou la Tristeza est présente, ou dans celles ot I’on pense
qu’elle finira par s’installer, le bigaradier a été remplacé par d’autres
variétés, et en particulier par le Poncirus trifoliata. La résistance au
Phytophthora de ce porte-greffe est trés 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 confére aux variétés
greffées une bonne résistance au froid et améliore la qualité des fruits et
les rendements.

11 est en revanche sensible & une autre maladie & virus, ’Exocortis, il est
par conséquent nécessaire de ne le greffer qu’avec du matériel indemne.

La mandarine Cléopitre peut étre considérée comme un bon porte-
greffe, en particulier pour sa tolérance a la plupart des maladies a 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 a celle du
bigaradier, et est méme parfois mise en défaut. La mandarine Cléopatre
serait plus sensible a P. parasitica qu’a P. citrophthora.

Quatre autres espéces du genre Citrus sont couramment utilisées
comme porte-greffe, pour leur tolérance a certains virus et leur bon
comportement vis-a-vis des attaques a Phytophthora. 11 s’agit de Citrus
taiwanica, de Citrus junos (yuzu), de Citrus macrophylla et de Citrus
volkameriana (32).

Le Citrus macrophylla est cependant sensible a la Tristeza dans ses
associations avec les principales variétés commerciales, excepté avec le
citronnier.

Citrus volkameriana est réputé résistant, il semble cependant qu’il soit
légérement 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
fré¢quemment 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 controlés, 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 trés bonne
résistance au Phytophthora et leurs qualités agronomiques ont été confir-
mées (10, 13). Ils permettent des associations tolérantes a la Tristeza,
avec les variétés commerciales les plus courantes. Le citrange Savage sem-
ble aussi étre 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 controlés.

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

D’autres essais de comportement ont été entrepris avec quelques espéces
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 espéces 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 a celle du bigaradier et son comportement vis-a-vis des
principales variétés a 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 possédent aussi des
qualités agronomiques certaines.

Le citrange Benton (P. trifoliata x oranger Ruby Blood) en particulier
se combine d’une maniére satisfaisante avec le citronnier Fureka 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-



thora. Le Citrumelo Swingle, qui, par ailleurs, est tolérant a la Tristeza
et assure une bonne qualité aux fruits lorsqu’il est greffé en pomélo ou en
oranger, posséde un systéme racinaire vigoureux et est polyembryonné,
ce qui assure une bonne conservation de ses caractéres par semis nucellai-

res (23).

D’autres croisements intergénériques ont 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 agronomiques apres
vérification de leur résistance au Phytophthora.

A partir de croisements intragénériques chez les Citrus, certains hybn.-
des semblent prometteurs, en particulier un Siamelo (mandarine King x
C. paradisi) dont la résistance au Phytophthora est accompagnée de
certaines qualités agronomiques.

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

CREATION DE VARIETES RESISTANTES

La création de variétés nouvelles résistantes est une nécessité, elle
permet de faire face a tout changement de situation. Ces changements
peuvent étre lents, comme pour I’évolution des gotits des consommateurs,
ou plus rapides lors de I’apparition soit de nouvelles maladies, a 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’cffectuant soit
spontanément, soit sous linfluence de fortes pressions de sélection
provoquées par la population hote.

Sur ce dernier point, en effet, les populations d’agrumes ont tendance
a se stabiliser et a s’uniformiser car, d’'une part, le maintien strict des
caractéres marchands des, variétés est plus recherché que leurs variations
et, d’autre part, des méthodes culturales semblables, densités de planta-



1:30.

lions, traitemenls chimiques, ele., sont de plus en plus utilisées malgré la
diversilé des climals et des sols 5 et si on ajoute que la menace des
maladies & virus, largement répandues dans le monde, conduit & choisir
des porte-greffe souvent identiques pour presque toutes les régions agru-
micoles, on conslate que les possibilités de diversification des agrumes
sont fortement sous-emplovées quand elles ne sont pas consciemment
réprimées. Par conséquent cette mmiformisation exerce une pression de
sclection plus forte sur la population des Phytophthora et rend théorique-
ment les vergers plus vitluérables & une mutation brutale d’une race.

Méthodes.

Les méthodes ulilisées pour les Citrus et genres voising ne différent
de cclies emplovées powr hybridation d’autres arbres frnitiers. Les
techniques de pollinisation controlée proprement dites sont simples.

On choisit sur un rameau, parmi un groupe de fleurs, les plus précoces
et les plus vigourcuses, présentant un pistil bien développé (43). Lors-
quclles sont prétes & $’épanouir, on les émascule a la pince, en enlevant,
201t les anthéres seules, =oil les anthéres et leurs filaments, en évitant de
blesser le stigimate.

Le pollen est alors déposé avee un petit pinceau. On peut utiliser du
pollent fraichenient récolté ou conservé an sec a 4 C depuis une trentaine
de jours (an maximum). en gardant soit les fleurs entieres, soit les
antheres seules.

limnédiatement apres la pollinisation, on isole les fleurs fécondées par
des sachets de papier ou de toile fine. On favorise la nouaison des
fleurs choisies en enlevant les fleurs voisines non fécondées du méme
ramearl.

On a pu rentarquer que les fleurs dont on a enlevé étamines et pétales
ne sont pratiquement jamais visitées par les abeilles. C’est pourquoi
lorsqu’un grand nombre de fleurs doivent étre pollinisées on leur enléve
aussi les pétales et on se dispense de les ensacher, ce qui simplifie notable-
ment la tiache.

Les graines issues de ces croisements sont récoltées avec les fruits, huit
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a dix mois plus tard, et semécs.

Choix des parents.

Les difficultés commencenl a la germination. Il s’agil en cffet de repérer
les plantules hybrides parmi d’éventuelles plantules issucs des embryons
nucellaires.

Pour tourner cette difficulté il est en général préférable de choisir e
parenl maternel parmi les variétés monoembryornnées.

Si Pon ne peut utiliser ce caractére, il faut alors choisir comme parent
une variété possédant un autre caracteére, dominant, tot exprimdé, ¢l par
conséquent décelable sur la jeune plantule, comme par exemple e carac-
tere trilobé des feuilles des Poncirus trifoliata (photo 30), soil uliliser les
méthodes fines de micro-analyses, qui permetlent de caraclériser, sur un
petit fragment de plantule, par leurs huiles essentielles, ou par d’autres
composés spécifiques, les sujets hybrides par comparaison avec les sujets
nucellaires (14, 48).

Photo 30. Transmission du caractére «trilobé» a la génération hybride F1
(de gauche a droite : feuilles : parent 2. trifoliate, hybride, parent bigaradier).
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Le caractére monoembryonné des hybrides obtenus est d’ailleurs moins
impératif que pour I'un des parents, sauf si les croisements se poursuivent.
Il est préférable en effet, une fois les caractéres de résistance obtenus, de
posséder une variété polyembryonnée, car la multiplication de ce nouveau
sujet sera plus homogene si elle peut s’effectuer par semis d’embryons
nucellaires.

Les variétés et especes 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 espéces et variétés moyennement polyembryon-
nées, c’est-a-dire présentant entre 20 et 60 p. cent de plantules nucellaires
apres semis, on peut classer d’autres citrons, quelques limes, certaines
mandarines, des pomélos, des oranges et les différents clones de Poncirus
trifoliata.

Dans la derniére catégorie, monoembryonnée, ou trés faiblement poly-
embryonnée (entre 0 et 20 p. cent de plantules nuce]laires),dn regroupe
quelques rares mandarines, certains pomelos, en général la pluparf des
pamplemousses et la clémentine.

D’autres difficultés sont provoquées par certaines formes de stérilité.

Celle-ci est absolue, par déficience des organes males et femelles chez
lorange Washington navel, par défaut des organes males 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 especes étant
auto-incompatibles. La clémentine est par ailleurs autostérile.

Ces caractéres interdisent I’utilisation comme parents de certaines
variétés, soit pour 'obtention de la génération F1, soit pour les croise-
ments ultérieurs si on poursuit la sélection au-dela de la premiere
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 caractéres 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 génes impliqués, si ces derniers sont dominants ou récessifs, et
si d’autres caractéres y sont liés.

Si comme P'ont confirmé certains résultats, les chances d’obtenir des
hybrides résistants a partir de parents résistants sont en principe plus
grandes, l'extréme hétérozygotie de nombreuses espéces et variétés
n’exclut pas 'éventualité de voir surgir, de parents relativement sensibles,
des sujets correctement résistants.

Pour leurs travaux, CARPENTER et FURR (11, 12, 16, 17) ont
considéré que de bonnes sources de résistance pouvaient étre utilisées
chez la majeure partie des clones de Poncirus trifoliata, 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 génes 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’empéche cependant de rechercher des sources de résistance
dans les variétés des zones géographiques de peuplements sub-spontanés
d’arbres de semis (53).

De toute fagon, il est préférable de choisir les hybrides résistants dans
la descendance de croisements inter-spécifiques.

En effet, ce mode de croisement est plus 3 méme de créer des nouvelles
variétés possédant une résistance de type polygénique ou horizontale qui,
au regard des caractéres principaux des maladies & Phytophthora des
agrumes, c’est-a-dire forte variabilité potentielle de la population des
parasites, faible variabilité des hotes et forte pression de sélection sur les
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populations de parasites, présente indiscutablement de meilleures garanties
de durée el d’ellicacilé (44, 45, 51).

kn général, les inoculations destinées a vérifier le degré de résistance
sonl réalisées quelques mois apres le semis des graines obtenues, sur les
plantules hyvbrides, et par conséquent un premier tri est effectué sur la
aénération Il On pent ensuite poursuivre les croisements, avec des inter-
villes enlre générations de l'ordre de Lrois a cing ans (délais moyens de
mise a4 fleur aprés le semis) et mener parallélement sur les générations
snecessives les éndes de comportement agronomiques.

Les délaiz sont plus courts si on souhaile sélectionner seulement de
bons porte-greffe puisque les qualités requises pour cette fonction sont

moins ll()l]ll)l’(‘llS(‘S.

Ils sont considérablement angmentés si I'on désire obtenir ce que ’on
pourrail considérer connue lidéal, c’est-a-dire de bonnes variétés com-
mereiales, résistantes. fortement polyembryonnées, et par conséquent
multiplices et plantées directement de semis.

INCIDENCE DES MALADIES A VIRUS DES AGRUMES
SUR LI CHOIN DE VARIETES OU D’ASSOCIATIONS
RESISTANTES AUPHYTOPHTHOR A

I existence de nombrenses maladies & virus, ou apparentées, produi-
sanl sur un grand nombre de variétés d'espéces et de clones de Citrus des
sviiplomes graves. et induisant sur des associations greffon - porte-greffe
des désordres importants. limite considérablement 'utilisation de certaines
vanétés résistantes au Phyvtophthora.

Il n'est pas possible. dans le cadre de cet ouvrage, de traiter dans son
ensemble le probleme des maladies a virus et apparentées, mais il est
indispensable d’avoir présentes a l'esprit, au moment du choix de
porte-greffe ou de variétés reconnus résistants au Phytophthora,les
menaces polentielles des maladies a virus (20).

Si I'on consulte le tableau 3 qui indique schématiquement les différen-
tes possibilités, compte-tenu des deux types de maladies (a virus et &
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Phytophthora), on constate que dans certains cas le choix théorique ext
extrémemenl imité ou méme impossible.

Dans la pratique il n’en est heurcusement pas toujours ainsi, car on
peut tenir compte des différents facteurs particuliers a chaque maladie a
virus (transmission ou non par insecle, souche de virus plus ou moins
virulentes), a chaque région (présence ou absence des insecles veeteurs.
conditions chimatiques plus ou moins lavorables) et aux possibililés
locales (obtention de matériel végélal indemne, surveillance sanitaire,
etc.), pour trouver une solution satisfaisante.



TABLEAU 3.

Espéces, variétés et

Comportement des espéces, variétés

Espéces, variétés et

Comportement des espéces,

associations et associations sensibles vis-a-vis des| associations tolérantes variétés et associations
Maladies a virus sensibles Phytophthora inféodés aux agrumes ou immunes tolérantes ou immunes
vis-a-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 trifoliata
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 trifoliata résistant
mandarine sensible
tangelo sensible ou résistant selon les

variétés




Especes, variétés et

Comportement des especes, variétés

Especes, variétés et

Comportement des espéces,
variétés et associations

Maladies a virus associations et associations sensibles vis-a-vis des | associations tolérantes tolérantes ou immunes
sensibles Phytophthora infoédés aux agrumes ou immunes vis-a-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 poméio 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




Maladies a virus

Especes, variétés et
associations
sensibles

Comportement des especes, variétés
et associations sensibles vis-a-vis des
Phytophthora inféodés aux agrumes

Especes, variétés et
associations tolérantes
ou immunes

Comportement des especes
variétés et associations
tolérantes ou immunes

vis-a-vis des Phylophthora

inféodés aux agrumes

Greening (suite)

Gummy bark

Gum Pocket

Impietratura

pomélo

lime Rangpur

lime douce de
Palestine

rough lemon

kumquat

cédrat

orange
rough lemon

Poncirus trifoliata
en porte-greffe

bergamotte
clémentine

mandarine
pomélo

sensible ou résistant selon les
variétés

sensible ou résistant selon les
clones

sensible

sensible

sensible ou résistant selon les
variétés

en général sensible

sensible

sensible

résistant

sensible
sensible
sensible

sensible ou résistant selon les
variétés

bigaradier
lime mexicaine
pomélo

mandarine Willow leaf
tangelo Orlando
Poncirus trifoliata
citrange

citrange Troyer
lime Rangpur

mandarine Empress

kumquat
cédrat

chinois

résistant

sensible

sensible ou résistant selon

les variétés

sensible

peu résistant

résistant

résistant

résistant

sensible ou résistant selon
les clones

sensible

sensible ou résistant selon
les variétés

sensihle ou résistant selon
les variétés




Maladies a virus

Especes, variétés et
associations

Comportement des especes, variétés
et associations sensibles vis-2-vis des

Espéces, variétés et
associations tolérantes

Comportement des especes
variétés et associations
tolérantes ou immunes

sensibles Phytophthora inféodés aux agrumes ou immunes vis-a-vis des Phyyophthora
inféodés aux agrumes
Impietratura (suite) citron sensible
rough lemon sensible
bigaradier résistant
orange sensible ou résistant selon les
variétés

Infectious variegation
Crinkly leaf

Leaf curl

Leprosis

C. volkameriana

citron
bigaradier
orange
lime douce
poméio

cédrat Etrog

orange
mandarine
pomélo

cédrat

citron

lime douce

lime acide

pamplemousse
Shaddock

oranges précoces

oranges de saison
bigaradier

sensible ou résistant selon les
clones

sensible

résistant

sensible

sensible

sensible ou résistant selon les
variétés

sensible

sensible
sensibie

sensible ou résistant selon les
variétés

en général sensible

sensible

sensible

sensible

résistant

sensible

sensible
résistant

pas d’information précisd

lime Rangpur

mandarine Cléopatre

Poncirus trifoliata
citrange Troyer

autres varietés non
précisées

sensible ou résistant selon
les clones

sensible ou résistant selon

les races de Phytophthora

résistant
résistant




Especes, variétés et

Comportement des especes, variétés

Especes, variétés et

Comportement des espéeces
variétés et associations

Maladies a virus associations et associations sensibles vis-a-vis des | associations tolérantes tolérantes ou immunes
sensibles Phytophthora inféodés aux agrumes ou immunes vis-a-vis des Phytophthora
inféodés aux agrumes
Multiple sprounting orange sensible Poncirus trifoliata résistant
pomélo sensible ou résistant selon les )
variétés et ses hybrides plus ou moins résistants
citron sensible '
bigaradier résistant
bergamotte sensible
kumquat sensible ou résistant selon les
variétés
Psorose A
Symptomes sur
tronc et feuilles orange sensible Poncirus trifoliata résistant
mandarine sensible Citrus daidal
pomélo sensible ou résistant selon les
variétés
Symptomes 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




Maladies a virus

Especes, variétés et
associations
sensibles

Comportement des espéces, variétés
et associations sensibles vis-a-vis des
Phytophthora inféodés aux agrumes

Espéces, variétés et
associations tolérantes
ou immwunes

Comportement des espéces
variétés et associations
tolérantes ou immunes

vis-a-vis des Phytophthora

inféodés aux agrumes

Ringspot (suite)

Rumple

Satsuma dwarf

Cilrus excelsa
rough lemon
lime West Indian
mandarine Szinkom
lime Rangpur
tangor Dweet
Poncirus trifoliata
Pomeroy

citron Villafranca

citron Eureka

citron Lisbonne

citron Feminelo
Oliva

citron Da.sa.co.

pomélo

lime

Citrus excelsa
citron Eureka
rough lemon
pomélo

bigaradier
orange
clémentine
tangerine Dancy
mandarine
Cléopatre

résistant
sensible
sensible

sensible ou résistant selon les clones

résistant

sensible
sensible
sensible

sensible

sensible

sensible ou résistant selon les
variétes

sensible

résistant

sensible

sensible

sensible ou résistant selon les
variétés

résistant

sensible

sensible

sensible

sensible ou résistant selon les
races de Phviophthora

rough lemon
citron hybride Meyer
citron hybride Perrine

lime Tahiti
cédrat Etrog
Hassaku
tangelo Orlando

sensible

sensible
sensible

peu résistant




Maladies a virus

Especes, variétés et
associations
sensibles

Comportement des espéces, variétés
et associations sensibles vis-a-vis des
Phytophthora inféodés aux agrumes

Espéces, variétés et
associations tolérantes
ou immunes

Comportement des espéces
variétés et associations
tolérantes ou immunes

vis-a-vis des Phytophthora
inféodés aux agrumes

Satsuma dwarf
(suite)

Seedling yellows .
jeunes semis de

Stubborn

mandarine King
mandarine Satsuma
tangelo

Natsudaidai

Yuzu

citrange Carrizo
citrange Morton
citrange Troyer
Poncirus trifoliata

citrons Eureka
citrons Lisbonne
bigaradier
pomélo

pamplemousse

rough lemon (selon
les sources du
virus)

lime (selon les
sources du virus)

‘orange

pomélo

tangelo

sensible
sensible
sensible ou résistant selon les
variétés
résistant
résistant
résistant
résistant
résistant

sensible

sensible

résistant

sensible ou résistant selon les
variétés

sensible ou résistant selon les
variétés

sensible

sensible

sensible

sensible ou résistant selon les
variétés

sensible ou résistant selon les
variétés

orange
mandarine

citrange Troyer
citrange Cunningham

Poncirus trifoliata

sensible
sensibie

résistant

résistant




Especes, variétés et

Comportement des espéces, variétés

Especes, variétés et

Comportement des especes
variétés et associations

Maladies a virus associations et associations sensibles vis-a-vis des | associations tolérantes tolérantes ou immunes
sensibles Phytophthora inféodés aux agrumes ou immunes vis-a-vis des Phytophthora
inféodés aux agrumes
Stubborn (suite) Satsuma sensible
mandarine sensible
citron sensible
lime sensible
lime douce sensible
rough lemon sensible

Tatter leaf

Tristeza
Espéces et variétés
présentant des
symptomes lors-
elles sont utilisées
comime semis,
greffons et porte-
greffe

lime mandarine

calamondin
citrange
kumquat

bigaradier

Citrus excelsa
informations
incompletes sur
d’autres variétés

Groupe I

lime mexicaine
lime West Indian
Citrus hystrix
Citrus macrophylla

citrange Uvalve
Yuzu

sensible ou résistant selon les
variétés

résistant

sensible ou résistant selon les
variétés

résistant

résistant

sensible
sensible

résistant

citron hybride Meyer
orange

bigaradier

citron

rough lemon

Poncirus trifoliata
(variable selon les
souches de virus et les
clones de Poncirus
trifoliata)

semis - bigaradier

orange

sensible
résistant
sensible
sensible

résistant

résistant
sensible




Maladies a virus

Especes, variétés et
-associations
sensibles

Comportement des especes, variétés
et associations sensibles vis-a-vis des
Phytophthore inféodés aux agrumes

Espéces, variétés et
associations tolérantes
ou immunes

Comportement des especes
variétés et associations
tolérantes ou immunes

vis-a-vis des Phytophthora

inféodés aux agrumes

Tristeza (suite)

Groupe 1 (suite)

lime douce de
Palestine

cédrat Etrog

Citrus excelsa

Groupe IT mémes
variétés que le
Groupe I plus :
pomélo

lime Tabhiti
orange

orange Pera
citrus Hassaku
citrange Savage
citrange Morton
citrange Rusk
Shaddock
Tangor
kumquat

limequat

sensible
sensible

résistant

sensible ou résistant selon les
variétés
sensible

sensible
sensible

résistant

résistant

résistant

résistant

sensible ou résistant selon les
variétés

semis - mandarine
mandarine
Cléopatre

tangerines

Satsuma
tangelos

lime Rangpur

Poncirus trifoliata

citron

rough lemon
Arbres greffés :

orange greffées sur
mandarine rough lemon
(avec ce- mandarine
pendant  Cléopatre
quelques  Poncirus
excep- trifoliala
tions) lime Rangpur

sensible

sensible ou résistant selon
les races de Phytophthora
sensible

sensible

sensible ou résistant selon
les variétés

sensible ou résistant selon
les clones

résistant

sensible

sensible

sensible

sensible ou résistant selon
les races de Phytophthora

résistant
sensible ou résistant selon
les clones




Maladies a virus

Espeéces, variétés et
associations
sensibles

Comportement des espéces, variétés
et associations sensibles vis-a-vis des
Phytophthora inféodés aux agrumes

Espéces, variétés et
associations tolérantes
ou immunes

Comportement des espéces
variétés et associations
tolérantes ou immunes

vis-a-vis des Phytophthora

inféodés aux agrumes

Tristeza (suite)

Espeéces et variétés
présentant des
symptomes
lorsqu’elles sont
greffées sur
bigaradier

Groupe IIl mémes
variétés que les
groupes I et II
plus :

lime Rangpur
quelques variétés
brésiliennes

toutes les variétés
des groupes I

II

III
et
orange
mandarine greffées
tangerine sur
tangelos bigara-
autres dier

variétés

sensible ou résistant selon les clones

résistant

citrange
Troyer
citrons
bigaradier)

(greffés sur :

résistant

résistant




Maladies a virus

Especes, variétés et
associations
sensibles

Comportement des espéces, variétés
et associations sensibles vis a vis des
Phytophthorainféodés aux agrumes

Espéces, variétés et
associations tolérantes
ou immunes

Comportement des espéces
variétés et associations
tolérantes ou immunes

vis-a-vis des Phytophthora

inféodés aux agrumes

Tristeza (suite)

Espeéces et variétés
présentant des
symptomes
lorsqu’elles sont
greffées sur
différents porte-
greffe et unique-
ment dans certai-
nes régions

orange greffées
mandarine sur lime

orange greffée sur
Poncirus trifoliata

orange greffée sur
citrange Troyer

résistant

résistant

NB.- Pour les maladies a 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. BOVE et R. VOGEL, 1975.
d’ou sont extraits les renseignements figurant dans ce tableau.
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CONCLUSIONS

Au terme de cette étude, il apparait trés clairement que, pour I'aspect
le plus dangereux des attaques a Phytophthora sur les agrumes, ¢’est-a-dire
celles localisées a la base des trones et au systéme racinaire, la méthode
de lutte actuellement la mieux appropriée est celle qui fait appel aux
variétés résistantes.

Il est évident que cette méthode, privilégiée des le début des recherches
sera pendant de trés nombreuses années encore la plus apte a résoudre
durablement, au niveau des vergers industriels ou familiaux, les problé mes

posés par les Phytophthora.

En effet 'amélioration des pratiques culturales, bien qu’efficace dans
plusieurs situations, esquive plus la question posée qu’elle ne la résout.

Quant au traitements fongicides, méme si I'on peut espérer prochaine-
ment des améliorations intéressantes, avec la mise au point de nouvelles
molécules actives, spécifiques et systémiques, leur cott ct le risquc
d’induire de nouvelles races de Phytophthora résistantes en limiteront
nécessairement I’emploi. ) '

En effet, 'action d’un fongicide trés spéceifique peul étre souvent
comparée a celle d’un géne de résistance et, par conséquent, a 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 guére souhaitable
dans le cas du couple Phytophthora - Agrumes qui nous préoccupe.

En revanche, une substance systémique, qui induirait chez la plante
traitée une résistance a 'invasion, que I’on pourrait assimiler par ses effets
secondaires a une résistance naturelle de type polygénique, serait extré-



158.

mement intéressante, et c’est dans cette vole que pourraient étre 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 maniere trés empiri-
que, avaient permis de trouver rapidement une solution satisfaisante avec
I'utilisation quasi-exclusive du bigaradier comme porte-greffe.

On sait aussi que cette solution, que 1’on espérait stable, a été brusque-
ment remise en question par lirruption de la Tristeza suivie du cortege
des autres maladies a virus et assimilées.

Cette situation nouvelle a révélé V'insuffisance des connaissances sur
la population des hotes et, dés que cette derniére 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 ou les qualités et la
variabilité potentielle de la population des agrumes sont peu ou mal
exploitées, et ou I'activité parasitaire et ses variations, chez le Phytophtho-
ra, sont mal connues.

Comme ces deux aspects du probléme sont étroitement imbriqués et
d’importance égale, il est indispensable de les étudier ensemble.

Il faut par conséquent orienter les recherches vers une connaissance
plus approfondie de la structure des populations de Phytophthora, vues
sous I'angle de leurs caractéres pathogénes, étudier leur répartition géogra-
phique, et pouvoir élaborer quelques hypothéses sur leur future évolution.

On doit aussi reprendre plus finement les travaux encore trés 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 hote-parasite dans le couple
«Agrumes-Phytophthora», indispensable pour la création, par croisements
controlés, de nouvelles variétés durablement résistantes, auxquelles on
adjoindrait les sujets les plus intéressants recueillis dans les zones de
peuplements subspontanés.
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