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LES NEMATODES DU GENRE MELOIDOGYNE, PARASITES

DE CULTURES TROPICALES
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Si les nématodes phytoparasites dans leur ensemble n’ont acquis droit de cité dans
la pathologie végétale que depuis une vingtaine d’années, le groupe bien délimité que
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constituent ceux appartenant au genre Meloidogyne est connu depuis beaucoup plus
longtemps, non seulemenl des spécialistes de la défense des cultures, mais des cultivateurs
eux-mémes. lls le doivent & deux particularités : les symptomes facilement identifiables
qu’ils provoquent et leur grande ubiquité.

Les Meloidogyne ou « nématodes des racines noueuses » (« root-knol nematodes »
des anglo-saxons) entrainent en effet sur les racines des plantes qu’ils parasitent, la
formation de renflements caractéristiques ou galles, trés facilement reconnaissables et
qui peuvent envahir tout le systéme radiculaire en cas d’attaque prononcée. Ils sont
de plus extrémement répandus : on les rencontre dans toute la zone intertropicale ct dans
les régions tempérées chaudes (pays circum-méditerranéens, par exemple) et il est
pratiquement impossible de cultiver une plante sensible dans toutes ces régions sans
qu’elle soit atteinte par les Meloidogyne. Certaines espéces remontent meéme assez au
Nord en Europe et on les trouve fréquemment dans les serres des pays tempérés froids.

Mais ces caractéres n’auraient pas suffi a les faire si bien connaitre s’ils ne présen-
taient un réel danger pour I'agriculture. Les dégats causés par les Meloidogyne sont en
effet trés importants. Bien que peu de données exactes soient disponibles, les chiffres
suivants donnent une idée des pertes causées par ces nématodes.

En 1964, des attaques trés graves de Meloidogyne incognita ont causé des pertes
de $ 1 000 par acre (CFA 685 000 par ha) aux cultures de pommes de terre dans certaines
régions de Caroline du Sud (ScrrterLy & Fassurioris, 1965). Des traitements némati-
cides ont augmenté les rendements de coton cultivé en terrain infesté par Meloidogyne
de 509, en Californie (Raskr & ArLen, 1953). En Rhodésie, les rendements de tabac
sont diminués de 5 & 10 9, sur terrains vierges, de 20 a 409, sur terrain laissé¢ en jachere
apres culture de tabac, et de 20 a 809, sur terrains continuellement cultivés en tabac,
st on ne traite pas le sol contre les nématodes (DauLTON, 1963).

Le nombre d’espeéces végétales sensibles aux Meloidogyne est tres élevé, non seu-
lement parmi la flore spontanée, ce qui est sans doute la cause de leur ubiquité, mais aussi
parmi les plantes tropicales cultivées. Fort heureusement, ces dernieres ne présentent pas
toutes une forte sensibilité et ne subissent donc pas toutes de dommage important.
Mais le tabac, un grand nombre de plantes maraicheres, les Niébés (Vigna sinensis
Endl), certaines plantes textiles comme le Kenaf (Hibiscus cannabinus L.) sont tous
fortement attaqués et paient un lourd tribut aux Meloidogyne. D’autres plantes pre-
sentent des symptomes moins apparents mais subissent néanmoins de sensibles pertes
de récolte. Le probleme Meloidogyne est donc un des problémes phytosanitaires les plus
aigus en milieu tropical et I'un de ceux pouvant limiter la production agricole, base du
développement de ces régions.

Le présent article a précisément pour but d’informer ceux qui, dans les pays franco-
phones, ceuvrent a I'amélioration de cette production, spécialement dans le domaine
phytosanitaire. Il ne constitue pas une mise au point exhaustive des connaissances
acquises sur les nématodes du genre Meloidogyne. Ses auteurs ont cherché a mettre
'accent sur leur importance agronomique et sur ce qui, dans leur biologie, peut avoir,
présentement ou dans I'avenir, des conséquences sur le plan pratique. Il pourra ainsi
constituer une base de référence pour les articles qui seront cnsuite rédigés sur les
nématodes parasites des cultures tropicales, et dans lesquels le probléeme Meloidogyne
devra étre abordé.
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I. -—- CYCLE (Fig. 1)

Les femelles adultes de Meloidogyne pondent des ceufs réunis par une substance
gélatineuse en une masse a l'intérieur de laquelle on peut trouver des ceufs a tous les
stades de leur développement, depuis le stade unicellulaire jusqu’aux larves prétes a
éclore. Le développement d’un ceuf entre ces deux stades, prend de sept a neuf jours a
28 oC. Pendant cette période, les nématodes subissent une premiére mue et les larves qui
éclosent sont donc des larves de deuxiéme stade.

Fic. 1. — Cycle schématisé¢ des Meloidogyne. -— 1. Larve libre de deuxieme stade ; 2. Larve de deuxi¢me stade
ayant pénétré dans une racine en croissance ; 3. Galle en début de formation : a-b : larves de deuxiénze
stade renflées ; ¢ : cellules géantes ; 4. Galle contenant : a : femelle adulte ayant pondu ses cculs dans
la substance gélatineuse ; b : male adulte pelotonné¢ dans les enveloppes larvaires ; ¢ cellules géantes ;
5. Male adulte ayant recouvré sa liberté.

Ces larves (fig. 2 A) sont vermiformes, pointues 4 l'extrémité postérieure, d’une
longueur variant de 0,3 a 0,5 mm et d’environ 10 p de diametre. Leur cavité générale
est occupée presque totalement par le systéme digestif qui comprend la bouche, s’ouvrant
a lextrémité antérieure, ’cesophage occupant environ le 1/3 antérieur du corps, puls
Pintestin débouchant dans le rectum qui s’ouvre a I’extérieur par I’anus, situé a peu de
distance de ’extrémité postérieure. La bouche contient un stylet creux protractile qui
sert a percer les cellules végétales.



Fia. 2. — Meloidogyne sp. A : larve de deuxiéme stade (stade libre) ; B : femelle adulte ; C : méle adulte ; an. .
anus ; bm : bulbe médian de I’cesophage ; gl. an. : glandes anales ; gl. ces. : glande basale de I’cesophage :
int. : intestin ; ce. : ceuf ; ov. : ovaire; sp. : spicules copulateurs ; st. : stylet ; t. : testicules ; v. : vulve,
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glandes : une glande dorsale débouchant en arri¢re du stylet et deux glandes subvultrale
débouchant derriére la valve du bulbe médian. Aux deux tiers de la longueur se trouve
un primordium génital composé de deux cellules.

Une fois écloses les larves se déplacent dans le sol. Les ]\/Iplmdogynp étant des para-
sites obligatoires, elles ne peuvent contlnuer leur cycle et parvenir au stade adulte que
si elles peuvent pénétrer a l'intérieur des racines d’une plante hote. Elles parviennent
au voisinage de ces racines par un mécanisme qui sera étudié dans le chapitre consacré
a I’écologie du parasite. Elles se groupent généralement autour de la zone sous-apicale
des racines en croissance ou elles se nourrissent pendant quelques temps sur les cellules
dont elles détruisent la paroi par l'action de leur stylet ; elles peuvent alors pénétrer
dans les tissus. Le point de pénétration attire souvent d’autres larves et une pénétration
massive a lieu a cet endroit.

Ayant pénétré dans la racine, les larves se déplacent a la fois intracellulairement et
intercellulairement. Elles parviennent ainsi au voisinage du cylindre central le long
duquel elles s’immobilisent, la téte fichée dans le plérome.

LinrForp (1937, 1942) a observé la facon dont se nourrissent les larves. Ces derniéres
percent la paroi des cellules par des mouvements répétés du stylet, injectant des sécrétions
cesophagiennes, puis, aprés quelques secondes de repos, aspirent le contenu prédigéré
des cellules grace a leur bulbe médian. Les larves se nourrissent ainsi sur les cellules
épidermiques, puis sur les cellules corticales, enfin sur celles du cylindre central.

Elles provoquent des modifications anatomiques : déformation du tissu vasculaire,
apparition de «cellules géantes » polynuclées, hypertrophie des cellules corticales, le
tout aboutissant a la formation des galles caractéristiques, dont la genése sera étudice
plus loin (cf. symptomes).

Le développement de M. javanica a été étudié tres en détail par Birp (1959) dans
les racines de tomate. Bien que la durée de ce développement dépende de Pespéce de
nématode, de la plante-hdte et de sa physiologie et de facteurs externes comme ia tem-
pérature, les différents stades se succédent toujours de la méme maniére.

Pendant les deux premiéres semaines la superficie de la coupe longitudinale des
larves est presqu tnplee Apres deux semaines les larves subissent une deuxiéme mue.

o

Dans les quatre jours qui suivent, deux mues se font encore. Entre la 2¢ ¢t la 4 mue, l¢
stylet n’est pas présent et les nématodes ne peuvent pas se nourrir. Apres la 4¢ mue,
les M’c'wdugyne ont atteint le stade adulte. lls sc sont alors transformés soit en male,
soit en femelle. Le stylet est réapparu et les gonades se sont développées.

ILes ieunes femelles rest pt en place et se nourrissent des cellules géantes situdes
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autour de leur téte. Elles pénetrent ces cellules avec leur stylet et y 1n]ect(,nt un liquide
sécrété par la glande dorsale de I'cesophage. Le bulbe cesophagien aspire ensuite une
partie du contenu de la cellule (Linrorp, 1937). Les femelles grossissent rapidement et
commencent & pondre des ceufs environ trois semaines aprés la pénétration dans la
racine. Elles sont pyriformes a sphériques (fig. 2 B), longues de 500 a 1 200 u et larges
de 300 a 600 w (sauf M. brevicauda qui dépasse largement ces dimensions). La plus grande
partie du corps est occupée par les deux ovaires qui débouchent dans le vagin. Dans la
partie postérieure six glandes se sont développées qui débouchent dans le rectum. Ces
glandes produisent la substance gélatineuse dans laquelle les ceufs sont englobés (Maa-
GENTI & ALLEN, 1960) et qui est émise par I’anus.
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Les males (fig. 2 C) formés apres la 4¢ mue, sont pelotonnés a I'intérieur des enveloppes
cuticulaires des stades précédents. Ils les percent avec leur stylet et quittent la racine
pour se déplacer librement dans le sol. 1Is sont vermiformes, longs de 0,8 4 2 mm, avec
une queue arrondie. Ils renferment un ou deux testicules débouchant avee l'intestin
dans un cloaque ou se trouvent deux spicules, organes copulateurs qui font saillie &
I'extérieur. Ils possédent un stylet mais il est probable qu’il ne soit pas fonctionnel et
que les méles ne se nourrissent pas, mais vivent sur les réscrves contenues dans la paroi
de leur intestin.

Le cycle évolutif, en ce qui concerne les femelles, seules importantes du point de vue
parasitisme, comprend donc deux phases : une phase sol ou phase exophyle qui va de la
ponte & la pénétration des larves dans les racines et une phase endophyte qui comprend
le développement et la reproduction a I'intérieur des tissus. Dans des conditions favo-
rables le cycle total se déroule en trois ou quatre semaines.

Sexualité et reproduction.

Plusieurs auteurs ont démontré que des espéces de Meloidogyne peuvenl se repro-
duire parthénogénétiquement : Tyrer (1933a) et Dropkin (1953), en inoculant des
racines de plantes-hdotes avec une seule larve, ont obtenu des femelles avee des masses
d’ceufs qui contenaient des ceufs viables.

Le role des méles n’était pas trés clair, mais on avait prouvé, chez les populations
étudiées, que la présence des males n’était pas indispensable pour assurer a I'espéce sa
reproduction. TyLER avait observé que les méales se formaient en plus grand nombre
dans les racines de tomates poussant dans des conditions défavorables ; DrRopPKIN consta-
tait de son coté que les méles étaient peu abondants dans des racines de variétés sensibles
de soja tandis que dans celles de variétés plus résistantes, leur nombre augmentait par
rapport a celui des femelles.

Dans une étude détaillée de 'expression du sexe chez Meloidogyne TRIANTAPHYLLOU
(1960) a montré que dans les galles trés peuplées, beaucoup de méles étaient présents,
mais que dans des racines peu infestées presque toutes les larves se développaient en
femelles. Si des racines de tomates infestées sont séparécs de la plante et incubées dans
une atmospheére saturée d’eau, des larves femelles reconnaissables par la présence de deux
gonades subissent un renversement de sexe et deviennent males. Ces males possédent
deux testicules tandis que les vrais méles n’en possedent qu'un. Chez M. javanica les
males se forment en abondance sous des conditions défavorables pour les nématodes et
des individus intersexués sont souvent observés.

Davipe et TriantaPHYLLOU (1967, a, b, 1968) ont démontré que la densité des
populations, la température, la nutrition de la plante et I'application d’hydrazide
maléique sur ses feuilles ont une influence sur ’expression du sexe chez M. incognita.

En général des conditions défavorables pour la plante induisent donc une augmen-
tation dans le taux des maéles. Or, lorsque le nombre des males croit, celui des femelles
doit décroitre, ainsi, par conséquent, que la capacité de la population de se reproduire.
La dynamique des populations est donc reliée directement aux conditions qui influent
sur 'expression du sexe chez les nématodes.

En ce qui concerne le role des méles dans la reproduction, TrRiaNTAPHYLLOU (1962)
a observé que chez M. javanica, espéce parthénogénétique, des femelles fécondées par
des méles contenaient des ceufs avec un spermatozoide mais ce dernier était expulsé
avec le globule polaire pendant la maturation de 'ceuf. Cela indique que chez les especes
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parthénogénétiques comme M. javanica, 'amphimixie, ou réunion des noyaux méle et
femelle, n’a pas lieu, mais ce n’en est pas une preuve formelle et il n’est pas exclu que
dans des cas trés rares les males de ces espéces puissent étre fonctionnels.

II. — SYMPTOMES

A. — Symptémes locaux (racines).

Le symptéme primaire, typique d’une infection par Meloidogyne, est la présence
de galles sur les racines. Ces galles, malgré des différences de taille et de forme, ont tou-
jours le méme mode de formation et la méme structure de base.

Dés son entrée dans la racine, la larve de deuxiéme stade provoque, par les sécré-
tions qu’elle expulse a travers son stylet, I’hypertrophie des cellules corticales. Elle
migre ensuite vers la future zone vasculaire le long de laquelle elle vient s’immobiliser,
la téte logée dans la partie externe de cette zone. Les quelques cellules entourant la téte
de la larve, aux dépens desquelles elle se nourrit, subissent alors une série de modifications
qui ont été décrites trés en détail par CHRisTIE (1936). Ces cellules s’agrandissent en
méme temps que leurs noyaux se divisent par mitose, puis les membranes disparaissent
entre plusieurs cellules adjacentes, avec coalescence des cytoplasmes. Ceci aboutit a la
formation de «cellules géantes » plurinucléées dont Birp (1962) a montré qu’elle ne
pouvaient se former et subsister qu’avec un stimulus permanent émanant de la larve.
Réciproquement, la larve ne peut se développer et parvenir 4 maturité qu’en présence
de cellules géantes ; il est donc probable que c’est d’elles et d’elles seules que la larve
tire les éléments nutritifs qui lui permettent d’accomplir son développement.

Dans une galle formée sur une jeune racine par une seule larve femelle de Meloi-
dogyne (fig. 3) on trouve donc, au centre un renflement du cylindre central ou les éléments
vasculaires sont fortement déformés et qui contient de quatre a six cellules géantes
entourant la téte de 'animal. La partie globuleuse du corps de la femelle est entouréc
par le parenchyme cortical qui a subi 4 la fois une hyperplasie et une hypertrophie
cellulaires. I’extrémité postérieure de la femelle, ot s’ouvre la vulve, affleure a la surface
de la galle, ct la masse gélatineuse englobant les ceufs fait saillie a 'extérieur des tissus
de I’'héte (fig. 3).

Les jeunes galles provoquées par les Meloidogyne peuvent étre aisément distinguées
des nodosités bactériennes des I.égumineuses. Ces derniéres sont situées sur le coté des
racines dont elles peuvent étre facilement détachées et leur contenu est blanc laiteux a
rositre. Dans le cas des Meloidogyne, c¢’est la racine elle-méme qui est renflée de facon
grossiérement isodiamétrale. Lorsqu’on ouvre ces renflements a 'aide d’une fine lame, on
peut apercevoir, au sein d’un tissu d’aspect et de turgescence normales, de petites perles
blanchatres, grosses comme une demi téte d’épingle, et qui sont les femelles adultes,
renflées, du parasite.

La forme, la taille et ’aspect des galles peuvent varier selon leur dge, la nature de
la plante-héte et I'espéce de Meloidogyne en cause. Elles peuvent parfois étre absentes
malgré la présence de femelles gravides. La racine ne subit pas, dans ce cas, d’hyper-
trophie ; seules quelques cellules géantes peuvent étre observées au point d’infection et
la partie postérieure renflée du corps de la femelle est, comme la masse d’ceufs, a 'exté-
rieur des tissus.



158 G. DE GUIRAN ET C. NETSCHER

De tels cas correspondent généralement a des attaques bénignes mais sont d’autant
plus dangereux que, tout en assurant la multiplication du parasite, ils sont difficilement
décelables. THORNE (1961) estime d’ailleurs qu’ils sont plus nombreux que les cas de
parasitisme avec galles et que M. incognita peut, par exemple, tuer par milliers de
jeunes plants de Gossypium barbadense malgré I’absence totale de galle. 1l est en tout cas
possible que ce mode d’attaque sans réactions tissulaires visibles soit responsable de la
persistance du parasite a I'état endémique dans certains milieux. Ainsi les sols des
savanes herbeuses de Cote d’Ivoire contiennent toujours un certain nombre de larves
de Meloidogyne alors que les racines des graminées qui les peuplent paraissent totalement
dépourvues de galles.

I'1a. 3. — Galle provoquée par Meloidogyne sp. sur une jeune racine de tabac. Coloration par le bleu coton a froid
(de Guiran, 1966 : Nemalologica 12, 646). a : femelle ; b : masse d’ccufs ; ¢ : cellules géantes.

Mais généralement la gravité de 'attaque peut étre évaluée d’apreés I'aspect des
racines. Dans les cas bénins, seules les jeunes racines portent quelques galles disséminées.
Plus I’attaque est grave plus les galles ont tendance a envahir les racines principales oll
elles finissent par fusionner tandis que le chevelu radiculaire tend a disparaitre. Dans les
cas trés graves les racines sont réduites a quelques moignons boursouflés (fig. 4).

Un indice d’infestation est souvent utilisé pour chifirer le degré d’attaque d’une
plante ou d’un ensemble de plantes par Meloidogyne. Il consiste a affecter le systéme
radiculaire d'une valeur d’autant plus forte qu’il est plus atteint. L’appréciation per-
sonnelle joue évidemment un grand role dans I’établissement de cet indice, mais en étalant
suffisamment D’échelle des valeurs on peut arriver a une évaluation assez précise et
fidele.

L’échelle suivante peut étre utilisée :

0 pas de galles ;

2 quelques petites galles sur les racines secondaires ;
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4 racines principales atteintes, chevelu abondant avec nombreuses galles ;
6 racines principales trés atteintes, chevelu trés peu abondant avec galles ;
8 pas de chevelu, racines principales entierement couvertes de galles ;

1, 3, 5, 7 : valeurs intermédiaires.

Fic. 4. — Pied de kénaf (Hibiscus cannabinus L,) fortement attaqué par Meloidogyne.

Cette méthode est particuliérement utile lorsqu’on veut mesurer la sensibilité
moyenne d'une espéce végétale, soit en culture, soit lors d’un essai en pot ou au champ.
Elle n’est pas d’'une grande précision car elle ne fait que traduire quantitativement une
estimation qualitative. Mais les méthodes purement quantitatives sont, soit aussi
imprécises, soit trop compliquées pour une utilisation agronomique. Or ce qui compte
est finalement de savoir dans quelle mesure une plante subit 'agression du parasite.
L’indice d’infestation, qui fait intervenir I’abondance des galles et la réduction du
systeme radiculaire, donne une évaluation correcte de cette agression.

La taille des galles varie selon les plantes-hotes. Elles sont d’autant plus volumi-
neuses que la plante demeure longtemps en terre. Les galles croissent en effet avec les
racines. Les premiéres femelles, ainsi que les ceufs qu’elles ont pondus, sont englobés
dans les tissus.
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Certains de ces ceufs éclosent et les larves issues de ces éclosions réinfectent la méme
galle qui peut donc contenir des individus a tous les stades, appartenant a plusieurs
générations.

Chez certaines plantes pérennes comme le papayer, les galles peuvent atteindre
jusqu'a dix centimetres de diameétre.

Chez les végétaux aux racines peu lignifiées, les galles volumineuses ont tendance
a se craqueler en surface. Ces craquelures sont des portes d’entrées aux agents de pour-
riture secondaires qui envahissent le cortex et en provoquent la décomposition.

Les galles sont souvent accompagnées de modifications dans la croissance des racines.
Lorsque les larves pénétrent en grand nombre a I’extrémité d’une jeunc racine, il arrive
trés souvent que le méristéme apical soit tué. Des ramifications se développent en amont
et les racines prennent alors un aspect buissonneux. Si le sol est trés infesté lorsqu’on seme
ou repique une plante, les méristémes apicaux sont systématiquement détruits et le
systéme radiculaire ne peut s’établir.

Chez les plantes 4 racines tubéreuses sensibles & Meloidogyne, le tubercule attaqué
prend un aspect verruqueux et boursouflé, parfois craquelé ; sa section permet d’aperce-
voir les femelles pres de la surface. C’est le cas chez la pomme de terre et I'igname. Chez
cette derniere plante, la présence du parasite léve la dormance des bourgeons et le tuber-
cule se couvre de racines. Chez la carotte, les Meloidogyne provoquent une ramification
du pivot.

Certaines plantes réagissent & I'entrée des larves par une nécrose des tissus. Se¢
trouvant entourée de cellules mortes la larve ne peut se nourrir et continuer son dévelop-
pement. Il s’agit d’une réaction d’hypersensibilité qui rend en fin de compte la plante
résistante au parasite.

B. — Symptoémes généraux (parties aériennes).

Dégils causés aux plantes.

Il n’existe pas, sur les parties aériennes, de symptomes spécifiques, traduisant sans
doute possible le parasitisme de Meloidogyne. 1l s’agit plutot d’une déficience générale,
consécutive d’une part a I’action du parasite qui modifie le métabolisme de la plante et
en détourne une partie & son profit, mais surtout a la réduction du systeme radiculaire
qu’'entraine sa présence.

Cette réduction a pour premiére conséquence une diminution de I'alimentation
minérale de la plante. La partie aérienne présente alors un aspect chétif : la croissance est
retardée, les feuilles sont réduites et peuvent accuser des symptomes de déficience
minérale (chlorose, décoloration, etc.). La floraison et, partant, la fructification, peuvent
étre fortement diminuées.

L’absence de chevelu radiculaire entraine en outre une perturbation dans I’alimen-
tation en eau : la plante attaquée souflrira plus vite de la sécheresse en montrant des
symptomes de flétrissement qui apparaissent sur I’ensemble du feuillage aux heures
chaudes de la journée et disparaissent le soir. Si la sécheresse se prolonge, on pcut
assister a un desséchement marginal des feuilles et a leur chute prématurée.

Tout ceci améne immanquablement une diminution de rendement, quelle que soit
la partie de la plante qui doit étre récoltée. Cette diminution est fonction de la population
qui vit aux dépens de la plante et qui tend évidemment & croitre lorsqu’on cultive
pendant plusieurs années une plante sensible sur un terrain infesté.

Or, il est peu de sols tropicaux qui soient dépourvus de Meloidogyne. Nous avons vu
que les savanes guinéennes d’Afrique Occidentale sont toujours sporadiquement infestées



LES NEMATODES DU GENRE Meloidogyne 161
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malgré I'apparente inocuité des graminées qui les peuplent. Il en est de méme, 4 des
rares exceptions pres, p our tous les sols cultivables des régions tropicales et tempérées
chaudes. Cette ubiquité du parasite tient essentiellement 4 son caractere nolyphagv

Nous avons signalé que les nématodes appartenant au genre Meloidogyne sans distinction
d’especes, parasitaient plus de deux mille espéces végétales. Les peuplements végétaux
naturels ont done de nombreuses chances de contenir une ou plusieurs especes sensibles
a4 Meloidogyne. 11 s’établit cependant un équilibre et il est rare que les larves soient tres
abondantes dans les sols qui portent ces peuplements naturels.

Lorsque I'on défriche un de ces sols pour y installer une culture sensible, la popu-
lation de Meloidogyne croit dans le sol d’autant plus vite que la plante, le sol et le climat
sont plus favorables 4 sa multiplication. Cependant, sauf dans des cas exceptionnellement
favorables, la premiére récolte est généralement bonne car si la population croit, I
plante croit également et a toujours un appareil végétatif, et particuliérement un systeme
radiculaire, capable de supporter cette population. Ce qui détermine les dégats n’est
pas tant, en effet, le niveau de la population lui-méme, que le rapport de cette population
d ld quautlu, UC ]Tldl,lelt: VCgCLdlC UISlellUlL
Plus ce rapport est élevé, plus les rendements ont tendance a baisser jusqu’a un
niveau ot un équilibre s’établit pour lequel la plante ne peut se développer davantage

le parasite I'’en empéche, et la population ne peut continuer & croitre faute de nour-

e
Les degﬁts au cours de la deuxiéme année de culture et des suivantes, dépendront :
— Des facteurs de multiplication du parasite pendant chague campagne (plante,
sol, climat) ;

— Des possibilités de conservation du parasite dans le sol entre chaque campagne.

Si la conjugaison de ces facteurs est moyennement favorable au parasite, la popu-
lation croit lentement d’'une campagne a l'autre et ce n’est qu’au bout de quelques
années que les dégats se font sentir.

Plus ces facteurs sont favorables au parasite, plus les dégats apparaissent tot.

Si, par suite d’une forte multiplication et d’une bonne conservation, le rapport de la
population a la masse végétale offerte par les jeunes plants en début de campagne est
trop élevé, la croissance des plants est stoppée. Ce phénoméne peut se produire dés le
début de la deuxiéme année. Les plants restent alors rabougris, avec un systéme radi-
culaire réduit a un court pivot boursoufié. Corrélativement, la population dans le sol a
tendance a baisser en raison de ce faible développement végétatif et la récolte suivante
peut étre meilleure. Ceci peut expuquer qu entre ‘pluawurs années de récoltes Imoyennes,
se 51tuult une campagne catastrophique avec un arrét précoce de végétation et une

t maamant nnlla

lquculcuu HIRIC,

Outre sa diminution en quantité que nous venons d’évoquer, la récolte peut éga-

réciation du fait des Meloidooyne. Cette Aphrpmnhnn est surtout
reciatlo famt des dogy:

Vi &L

e
sensible lorsque la récolte porte sur la p artie souterraine de la plante Les pommes de
terre boursouflées, les tubercules d’ignames verrnqueux et couverts de racines, les
carottes bifurquées ou ramifiées VOIent leur Valeur marchande fortement diminuée.
L’aspect extérieur n’est pas le seul a étre déprécié, la qualité du produit peut également
étre diminuée. La présence du parasite provoque chez la pomme de terre une hydrolyse
de 'amidon qui donne aux tubercules un gotit sucré peu apprécié. Chez le tabac les feuilles
récoltées prématurément, pour éviter le desséchement marginal, donnent un produil
de mauvaise qualité. Enfin la malnutrition générale de la plante améne souvent une
diminution de la taille des organes récoltés (tubercules, fruits, feuilles) qui nuit a leur
commercialisation.
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C. — Complexes pathogénes.

Dans certains cas les nématodes du genre Meloidogyne ne se contentent pas de nuire
aux plantes par leur action spoliatrice directe : il leur arrive d’aggraver, par leur seule
présence, l'action néfaste d’autres agents pathogénes sur les végétaux. On reconnait
ainsi aujourd’hui l'influence des Meloidogyne dans de nombreuses affections cryptoga-
miques ou bactériennes de plantes cultivées, aux premiers rangs desquelles figurent les
« Wilts » a Fusarium (tomate, tabac, cotonnier, gombo, ceillet, pois, mimosa, luzerne,
Vigna sinensis). D’autres affections cryptogamiques sont ¢également introduites ou
favorisées par les Meloidogyne: fonte de semis du cotonnier due a Fusarium oxysporum
vasinfectum, Pythium debaryanum et Rhizoclonia solani ; Wilt a Verticillium du cotonnier ;
«Black Shank » du tabac diu & Phylophthora parasitica var. nicolianae ; pourritures des
racines a Phytophthora chez le soja et & Rhizoctonia solani chez le tabac, pourriture du
collet et des racines du gombo. Enfin une affection bactérienne est liée a ces nématodes :
Ie flétrissement du tabac provoqué par Pseudomonas solanacearum (« Granville Wilt »).

Les premieres indications sur le rdle possible des Meloidogyne dans ces affections
vinrent des relations observées entre I'intensité des attaques de nématodes d’une part
et la fréquence et la sévérité des maladies d’autre part. Des traitements nématicides,
en méme temps qu’ils diminuaient le nombre des galles, atténuaient I'intensité de la
maladie. Enfin des inoculations expérimentales de champignons ou de bactéries se
montraient beaucoup plus efficaces en présence de Meloidogyne qu’en I'absence de ce
parasite.

Toutes ces maladies étant provoquées par des champignons ou des bactéries venant
du sol et pénétrant dans la plante par les racines, il était logique de penser que le role
des Meloidogyne consistait a leur ouvrir une porte d’entrée par les blessures qu’ils pro-
voquent (piqlires ou voies de pénétration des larves, emplacement des femelles et des
masses d’ceufs, crevasses a la surface des galles). Ce mécanisme pouvait également
expliquer que des variétés résistantes aux maladies deviennent sensibles en présence de
Meloidogyne, ce dernier permettait aux champignons ou aux bactéries de franchir une
« barriere » externe qui s’opposait seule a leur entrée dans les racines de ces variétés.
Lucas et al. (1955) constataient le méme degré de Wilt sur une variété résistante de
tabac lorsque Pseudomonas solanacearum était inoculé soit en présence de Meloidogyne,
soit en blessant artificiellement les racines.

Il s’avéra cependant que dans d’autres cas le mécanisme était plus complexe.
JENKINS et CoURSEN (1957) brisaient la résistance de variétés de tomate au wilt fusarien
par Vadjonction de Meloidogyne au Fusarium inoculé, ce que ne pouvait suffire a faire
de simples blessures. La présence du nématode provoquait donc une transformation
physiologique des tissus qui les rendait réceptifs au champignon.

On a cru un moment que cette transformation était limitée aux tissus hypertrophiés,
la dégradation des protéines et des glucides provoquée par la présence de Meloidogyne
libérant des molécules plus simples et plus facilement métabolisées par les champignons
qui pouvaient done coloniser ces tissus puis les vaisseaux ligneux adjacents. MELENDEZ et
PowegLL (1967) ont en effet montré que les cellules géantes, entre autres, étaient rapi-
dement et complétement envahies par le mycelium du Fusarium responsable du Wilt
du tabac qui vidait ces cellules de leur contenu.

Mais Bowman et BrLoom (1966) ont réussi a faire pénétrer le Fusarium agent du
Wilt dans une partie des racines d’un pied de tomate résistant dont I’autre partie seule
était inoculée par Meloidogyne («split root technic »). Les transformations physiolo-
giques provoquées par Meloidogyne et qui suppriment la résistance au champignon ne
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sont donc pas localisées dans ies gaiies mais concernent la piante dans son ensembie.
Elles mettent d’ailleurs un certain temps a se manifester dans leur plénitude, puisque de
nombreux auteurs Signawm, comime PoORTER et PowELL \190/) que les symptomes de
Wilt du bac sont beaucoup plus accentués lorsque le Fusarium est inoculé deux ou

L\Yi
Veloidogyne que lorsque les deux ino

S iV
en méme temps. Ces mémes auteurs signalent également
e t se manifester que ]nrcnnp les nématodes sont présep

duction ou le développement dans une plante d’un autre agent pathogene virulent par
lui-méme, leur présence est parfois indispensable pour que cet agent soit actif. On peut
alors parler de véritable synergie parasitaire.

D’autre part, le fait que la présence de ces nématodes suffise a supprimer la résistance
d’une variété a un champignon montre combien ils doivent étre pris en considération
par les sélectionneurs qui cherchent & mettre au point de telles variétés qui ne seront
véritablement résistantes a ces affections cryptogamiques que si clles les ont également
aux Meloidogyne.

o] ématodes qul PlUVUl,lubllL des gallea sur les
considérés comme appa rtenant a une seule espéce : Helerodera
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également quelques ceufs mais a 'extérieur dans une substance gelatlneuse Toutus
avaient un éventail de plantes-hotes restreint, généralement limité a une seule famille.

Heterodera marioni se distinguait des autres espéces du genre par plusieurs carac-
teres : 'absence de formation de kystes a la mort de la femelle, la présence d’une masse
d’ceufs externe volumineuse, I'induction presque constante de galles sur les racines,
enfin un éventail de plantes-hotes tres large : en 1953, on connaissait 1 865 espéces de
plantes attaquées et ce nombre n’a fait que croitre depuis.

Des observations sur le terrain avaient montré qu’a 'intérieur de 'espece Heferodera
marioni existait un certain nombre de races physiologiques. En effet il était possible de
démontrer que des populations de différentes origines causaient des symptomes diffé-
rents sur la méme espéce de plante : sur quatorze populations différentes, trois seulement
étaient capables de se reproduire sur arachide; le cotonnier était fortement attaqué par
une population et faiblement par trois autres (CHRISTIE & ALBIN, 1944).

A partir de ces observations, complétées par d’autres, CHrTwoop (1949) entreprit
une étude I’IlOl‘puUluglque afin de déceler si des différences morphologiques n’étaient pas
associées avec des différences physmloglques. 1l découvrit qu’il était possible de dlstmguer

cing espéces et une sous-espéce & lintérieur de I’ «espece » Helerodera marioni qu’il

pla(;ait dans le genre Meloidogyne Goeldi, restauré a cette occasion. Les caracteres prin-

otte étude étaient : 1a « n]qnnp nérinéale », la distance de la base du
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stylet au débouché de la gl ande oesophaglenne dorsale et la taille et la forme du stylet
chez les miles et les femelles. La plaque périnéale est formée par des stries cuticulaires

qui, chez les femelles, entourent la vulve et lanus. I ornementation que forment ces
stries ressemble vaguement a4 une empreinte digitale (fig. 5). C’est un des plus importants
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caractéres pour déterminer les espéces de Meloidogyne et qui a servi de base a plusicurs
études systématiques (TAvLOR ef al., 1953 ; FRaNKLIN, 1963).
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Fic. 5. — Ornementation cuticulaire de la région périnéale chez Meloidogyne javanica. an. : anus ; ch. 1.: champ
latéral ; v : vulve.

Malheureusement, les plaques périnéales sont trés variables a lintérieur d’une
espéce et se ressemblent souvent beaucoup d’une espéce a I'autre, si bien qu’il est parfois
impossible de se prononcer sur une détermination si 'on ne dispose pas au minimum
d’une dizaine de plaques périnéales. Les choses se compliquent encore du fait que
plusieurs espéces sont parfois présentes dans un seul échantillon.

Plusieurs études ont été entreprises sur la variabilité des plaques périnéales a I'in-
térieur des espéces de Meloidogyne, avec des résultats contradictoires. DrRoPKIN (1953)
étudie plusieurs populations descendant chacune d’une seule femelle. En aucun cas,
un parent d’une espéce ne produit dans sa descendance d’individus pouvant étre déter-
minés comme appartenant a4 une autre espece. Les variations des plaques périnéales
dans la descendance d’une seule larve sont en outre moins grandes que celles existant
dans une population naturelle de la méme espéce. DrRoPKIN en conclut que la forme
générale et certains détails des plaques périnéales sont controlés par I’hérédité.

Les observations d’ALLEN (1952), qui constatait que dans la descendance d’une seule
femelle de Meloidogyne incognita se trouvaient des femelles avec des plaques périnéales
de M. javanica, sont en contradiction complete avec celles de DropkiN. Les résultats de
travaux mis en train au laboratoire de Nématologie d’Adiopodoumé par I'un des auteurs
(C. N.) semblent jusqu’ici confirmer les observations de DROPKIN en ce qui concerne le
caracteére héréditaire de 'ornementation périnéale qui semble se transmettre de facon
homogeéne d’'une femelle & ses descendants. Cependant, il a été observé que cette orne-
mentation était souvent intermédiaire entre celle de deux espéces diflérentes et que, dans
quelques rares cas, le phénomeéne décrit par ALLEN pouvait se produire. Or, si Pon a pu
reprocher & ALLEN la possibilité d’une contamination de ses cullures, en pots, par une
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autre espece de Meloidogyne, une telle contamination est impossible dans les lravaux
actuellement en cours qui se font exclusivement sur culturcs de racines de tomates
excisées poussant en tubes.

Les difficultés rencontrées dans 'utilisation des plaques périnéales ont conduit a la
recherche d’autres caractéres permettant d’étayer la différenciation des especes. Dans
une étude récente, WuiTEHEAD (1968) a comparé les différents caracléres des larves,
males et femelles de vingt-trois espéces. Il a pu utiliser, pour différencier ces especes,
un certain nombre de caractéres morphologiques et biométriques venant s’ajouter aux
plaques périnéales, et il a construit une clé¢ de détermination ou les caractéres les plus
utilisés sont la plaque périnéale, la longueur totale des femelles et la longueur des larves.

Malheureusement, il a été constaté au laboratoire d’Adiopodoumé par l'un des
auteurs (C. N.) que la longueur des larves se recouvre entre espéces différentes de
Meloidogyne et il est possible qu’en étudiant un nombre de souches suffisamment grand
de chaque espece on constate qu'une transition continue existe entre espéces voisines
pour la plupart des caractéres considérés.

La situation taxonomique du genre Meloidogyne qui avait semblé clarifiée apres le
travail de CaiTwoop parait donc maintenant de nouveau beaucoup moins claire. Il
parait souhaitable de I'étayer par des caracteres physiologiques et cytologiques.

Cytologie.

Par des études cytologiques, TRianTaPHYLLOU (1962, 63, 66, 69) a essayé d’obtenir
une meilleure compréhension de la taxonomie du genre Meloidogyne. Si on classe selon
un ordre croissant les nombres chromosomiques qu’il a comptés chez les différentes
espéces, on obtient la série suivante : 30 -31-34-36-41-43-44-45 - 46 - 48 - 51 et 54.
Selon TRIANTAPHYLLOU, il s’agirait d’espéces différentes, caractérisées chacune par un
certain degré de polyploidie. La présence, chez ces espéces polyploides, de formes
aneuploides, c¢’est-a-dire avec un ou plusieurs chromosomes en plus ou en moins, peut
expliquer I’existence de cette série presque continue de nombres chromosomiques.

Les especes polyploides 4 nombres chromosomiques élevés ont obligatoirement
une reproduction parthénogénétique. La maturation des ovocytes se fait par une seule
division mitotique sans réduction chromatique. Les ovocytes qui se développeront sans
fécondation n’auront donc pas le nombre de chromosomes réduit.

Les trois espéces a nombre chromosomique faible : M. hapla, M. naasi, M. graminicola,
se reproduisent différemment. La premiére division de maturation se déroule selon le
mode classique : les chromosomes homologues s’apparient, forment des bivalents et le
nombre chromosomique est réduit de moitié. Chez M. hapla la deuxieme division de
maturation se déroule de facon différente selon que I’ovocyte est fécondé ou non. S’il
y a fécondation, un globule polaire est émis et le pronucleus ainsi formé fusionne avec le
spermatozoide pour fournir un ceuf a 2 n chromosomes qui entre en division. S’il n’y a
pas fécondation, la division suit le méme processus mais, a la télophase, les deux groupes
comprenant n chromosomes fusionnent en un seul noyau qui contient donc 2 n chromo-
somes. Selon qu’il y a eu ou non fécondation, la reproduction peut donec étre amphimic-
tique ou parthénogénétique. Les deux autres espéces M. naasi et M. graminicola se
reproduisent par parthénogéneése méiotique mais occasionnellement ’amphimixie est
possible chez la derniere espece.

La répartition des nombres chromosomiques et les divers modes de reproduction
ont permis & TriantapHYLLOU d’établir une hypothese pour expliquer la genese des
différentes especes de Meloidogyne. Le principe fondamental de cette hypothese est que

11
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les especes polyploides 4 nombre de chromosomes élevé sont les descendants d’ancétres
amphimictiques diploide ou peut-étre tétraploide.

Bien que le travail de TRIANTAPHYLLOU ait élucidé en grande partie la systématique
et la phylogénie du genre, certains problemes demeurent.

Tout d’abord, quelques espeéces ont le méme degré de polyploidie. Par exemple,
M. incognita et M. javanica sont pentaploides et certaines souches de M. arenaria et
M. hapla, espéces qui se ressemblent beaucoup, sont tétraploides. En plus, chez M. hapla,
il existe aussi bien des formes tétraploides a parthénogénése méiotique que des formes
pentaploides a parthénogénése mitotique. Il n’est donc pas encore possible, dans les cas
douteux, d’identifier & coup slr une espéce en se basant sur des informations cytologiques.

IV. — REPARTITION ET EVENTAIL DES PLANTES-HOTES

Des cinq espéces de Meloidogyne originellement décrites par Cuarrwoop en 1949,
quatre ont une répartition treés étendue dans le monde. Ces quatre especes, M. hapla,
M. arenaria, M. incognita et M. javanica, sont trés polyphages et la plupart des dommages
causés par les nématodes du genre leur sont attribuables.

M. arenaria a été trouvé dans le sud des Etats-Unis, ’Australie, ’Afrique de 1’Ouest
(Nigeria, Ghana, Cote d’Ivoire, Sénégal). Environ 150 especes végétales appartenant a
des families diverses sont attaquées par ce nématode. Citons ici ’'arachide, de nombreuses
plantes maraichéres et le tabac.

M. incognita et M. javanica ont été rencontrés partout dans les pays chauds et
méme dans les serres des régions tempérées. Les deux espéces ont un éventail de plantes-
hotes important (M. incognita: environ 280 plantes-hotes ; M. javanica: 400) et beau-
coup de cultures importantes, comme le tabac, les cultures maraichéres, des plantes a
fibres (Malvacées) sont attaquées. Certaines souches de M. incognita constituent un
fléau pour la culture du cotonnier aux Etats-Unis.

M. hapla est une espéce trés polyphage qui est rencontrée dans les zones tempérées.
Sur le continent africain, cette espéce n’a été trouvée qu’en Afrique du Sud et en Afrique
de I’'Est 4 des altitudes au-dessus de 2 000 metres (WHITEHEAD, 1968).

La cinquieme espéce de CHITWOOD, qui est en fait I’espece-type du genre, M. exigua
Goeldi, 1887, est confinée 4 ’Amérique du Sud et du Centre ou elle parasite essentiel-
lement le caféier d’Arabie. Elle a été accidentellement signalée sur théier, poivron,
melon d’eau et Bidens pilosa.

Depuis le travail de CHitwooDb, d’autres espéces ont été décrites. En général ces
espéces ont une répartition beaucoup plus limitée. Bien que bon nombre d’entre elles
s’attaquent a des plantes appartenant a différentes familles, elles sont beaucoup moins
polyphages que les espéces de CHITWOOD.

Jusqu’a présent, 27 espéces ont été décrites. La majorité d’entre elles ont été trou-
vées dans les régions tropicales, mais un certain nombre comme M. artiella, M. naasi,
M. ardenensis et M. litoralis ont été rencontrés uniquement dans les pays a climat
tempéré. Le tableau I indique les especes tropicales décrites depuis 1949.

Outre son intérét systématique, la révision de CrHiTwooDp qui restaurait le genre
Meloidogyne et y distinguait cinq espeéces, avait une grande importance pratique : celle
de fixer ’éventail de plantes-hotes de ces espéces. On pouvait ainsi espérer déterminer
les plantes cultivables sans dommage sur un terrain infesté par une espéce bien déter-
minée de Meloidogyne.
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TABLEAU I
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Espéces tropicales de Meloidogyne décrites depuis la révision de Chitwood (1949)
avec leur répartition et leurs plantes-hotes

Espeéce Répartition Héte-type Autres plantes-hotes
acronea Afrique du Sud Sorghum vulgare Graminées, Phaseolus spp., tomate,
pomme de terre, Crofon tiglum.
africana Kenya Coffea arabica Pyrethrum, mais, Vigna, girofle.
brevicauda Ceylan Camellia sinensis
coffeicola Brésil Coffea arabica
decalineata Tanganyika Coffea arabica
ethiopica Tanganyika Lycopersicon esculenfum Vigna sinensis
graminis Floride Stenotaphrum secundatum | Graminées (Sorghum, mais)
graminicola Louisiane Echinochloa colonum Graminées (riz, Celosia), Phaseolus
vulgaris
inornata Brésil Glycine hispida Anthurium andreanum, tabac.
indica Inde Cilrus sp.
kikuyensis Kenya Pennisetum clandestinum | Vigna sinensis
megadora Angola Coffea canephora Coffea arabica. C. congensis.
C. eugenoides,
thamesi Floride, Boehmeria utilis Espéce polyphage : légumineuses,
Afrique du Sud Composées, Solanacées, Graminées.
oleifae Congo Coffea robusta Pueraria
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D’autre part, I’éventail de plantes-hotes d’une espéce de Meloidogyne étant bien
caractérisé, on pouvait déterminer quelle espéce était présente dans un sol en la testant
sur certaines plantes correctement choisies. Sasser (1954) avait ainsi congu unec clef
permettant de déterminer les quatre espéces les plus courantes de Meloidogyne par les
réactions d’un certain nombre de plantes (cf. tableau II).

TasrLeau I1

Schéma des tests devant permettre I'identification des principales espéces de Meloidogyne
d’apreés SasseR (1954)

Populalion inconnue

Arachide
) - I
Poivron Melon d’eau
I S S - L x
! i
! Lycopersicon
! peruvianum
M. arenaria
M. javanica M. hapla
S S
\
M. incognila M. incognita acrita (1)

L’avantage de cette méthode était qu’'un non initié pouvait déterminer quelle
espece de Meloidogyne était présente dans un sol donné. Malheureusement, dans bon
nombre de cas les populations de Meloidogyne sont composées de plusieurs espéces et la
clé donnera alors une fausse réponse. De plus, il a été constaté que différentes populations
de la méme espéce de Meloidogyne n’ont pas toujours le méme comportement envers
une méme plante. Par exemple, il existe des populations de M. arenaria qui ne se déve-
loppent pas sur arachide, tandis que d’autres parasitent avec succes cette plante (MINTON,
1963). En Israél, certaines populations de M. javanica attaquent les fraisiers (Minz,
1958) ; ailleurs, les fraisiers sont résistants a cette espece.

1l existe donc entre les différentes populations d’une espéece des variations physio-
logiques souvent liées au parasitisme. L’éventail de plantes-hotes d’une espéce de
Meloidogyne n’est donc pas une donnée fixe, mais peut varier avec les différentes popu-
lations. Appliquer des résultats obtenus dans une région sans les vérifier dans une autre
région est donc a éviter.

V. — PLANTES RESISTANTES

Les relations entre les Meloidogyne et leurs plantes-hdtes sont certainement tres
complexes. La transformation de certaines cellules de la racine en cellules géantes,
nécessaires au développement et a la reproduction du parasite, est sans doute le résultat

(1) Depuis le travail de Sasser (1954), la plupart des spécialistes s’accordent a considérer comme non fondée,
T’existence de la variété acrifa de M. incognita.
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d’un équilibre entre I'action du parasite et la réaction de la plante. On peut supposer
qu'une rupture de cet équilibre entraine la résistance de la plante au parasite. 11 suffirait
peut-étre alors d’un léger changement chez la plante ou chez le parasite pour rétablir
I’équilibre entre action et réaction des organismes en jeu, autrement dit pour rétablir
le parasitisme. On peut alors comprendre qu’il existe, chez une plante normalement
sensible a4 une espece de Meloidogyne, des variétés résistantes et qu’a leur tour certaines
souches de la méme espéce de Meloidogyne soient capables de parasiter cette variété.
Reste a élucider les mécanismes qui rentrent en jeu dans ces transformations.

DropxkiN et NeLson (1960) ont étudié en détail les réactions cytologiques de dix-neuf
variétés de Soja a M. incognita et M. arenaria. 1ls classent ces réactions en quatre
catégories :

Type 1 : Peu d’hypertrophie et pas de fusion de cellules voisines. Nécrose des cellules
situées autour de la téte de la larve. (Associé a réaction d’hypersensibilité.)

Type 2 : Hypertrophie modérée ; fusion entre cellules voisines limitée. Cytoplasme
contenant de nombreuses inclusions.

Type 3 : Cellules géantes de taille normale et 4 parois épaissies mais avec cytoplasme
diffus et trés vacuolisé.

Type 4 : Grandes unités multinucléées a parois épaisses et 4 cytoplasme dense.

Le parasite ne se développe normalement et ne se reproduit abondamment que s’il
provoque une réaction de type 4. Les types 1, 2 et 3 sont toujours associés respectivement
4 une absence de développement, 4 un développement incomplet ou a un développement
complet mais a une reproduction trés limitée.

De nombreuses études ont été ou sont actuellement effectuées pour tenter d’établir
les bases biochimiques de ces réactions chez la plante attaquée. Des analyses compara-
tives ont permis de connaitre les modifications de composition chimique de la racine au
cours de la formation des galles. On a pu détecter également la présence de facteurs de
croissance comme l’acide indol-acétique. L.’apparition des galles serait peut étre due a
un changement dans I'équilibre entre auxines, cytokinine et giberelline qui, selon STREET
(1961), contrdle la croissance des plantes. DroPKIN ef al. (1969) ont ainsi démontré que
des racines de variétés résistantes de tomate poussant sur milieu gélosé perdent leur
résistance apres incorporation de cytokinines dans le milieu.

On sait aussi que les nématodes possédent un systéme d’enzymes facilitant la
pénétration dans les cellules (cellulase, pectinase) ainsi que des enzymes hydrolytiques
qui servent probablement a prédigérer le contenu des cellules végétales. Les résultats
sont encore trés fragmentaires mais les recherches se poursuivent et une connaissance
plus compléte de la formation des galles permettra certainement une meilleure compré-
hension des mécanismes de résistance aux Meloidogyne.

Sans attendre ces résultats, on a recherché et trouvé des sources de résistance chez
un certain nombre de plantes : Phaseolus, Vigna, Cucumis, Gossypium, Glycine, Ipomoea,
Prunus, Nicotiana et Lycopersicon.

Parfois, comme chez le haricot, la patate douce et le soja, cette résistance a été
obtenue par une sélection massive de variétés cultivées. Dans d’autres cas, la source
de résistance provient non pas de I'espéce qu’on veut améliorer mais d’une espéce voisine
du méme genre. Ainsi certains Cucumis sont résistants a M. incognita alors que le melon
(Cucumis melo) y est sensible (Fassurioris, 1968). De méme Lycopersicon peruvianum
est résistant & M. incognita tandis que la tomate (L. esculentum) est fortement attaquée.
Il a fallu dans ce cas incorporer la résistance de Iespéce sauvage dans I’espéce cultivée.
Cela a souvent nécessité des techniques spéciales. THomasoN et Smrth (1957) n'ont pu
croiser Lycopersicon peruvianum et L. esculentum qu’en cultivant les embryons hybrides
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sur milieu gélosé. Toutes les variétés résistantes de tomate actuellement disponibles
sont issues de ce croisement. BURk et Dropkin (1961) ont transféré la résistance de
Nicotiana repanda au tabac, espéces non hybridables entre elles, en croisant chacune
avec N. sylvestris.

Cependant, la grande variabilité physiologique des Meloidogyne fait que la résistance
a ces parasites est rarement un fait acquis. Ce n’est pas un fait acquis dans I’espace :
une variété résistante 4 une espece donnée de Meloidogyne peut étre sensible a une
population de la méme espeéce existant dans une autre région. Mais ce n’est pas non plus
un fait acquis dans le temps, car il peut apparaitre des races biologiques qui s’avérent
capables d’attaquer les variétés résistantes.

Ricaes et WinsTEAD (1959) ont cultivé pendant quinze mois des tomates résistantes
sur de la terre infestée par M. incognila et M. arenaria. Ils ont pu constater I’apparition
de «races B », c’est-a-dire de races biologiques capables de briser la résistance de la
variété cultivée. Il avait pu se produire dans ce cas une sélection, les nématodes capables
de se reproduire sur la variété résistante donnant une descendance beaucoup plus
virulente que la population d’origine.

TrIANTAPHYLLOU et SasseR (1960) obtenaient cependant le méme résultat avec des
populations de M. incognita descendant d’une seule femelle. Une telle variabilité dans
une population ou tous les individus ont la méme constitution génétique est difficilement
explicable et des études approfondies seront nécessaires pour élucider ce probleme.

Selon WinsTEAD et Riaas (1963), une race B garde sa virulence aprés un passage
de trois ans et demi sur une variété sensible. GiLes et HutTon (1958) ont constaté que
les variétés résistantes perdaient leur résistance aprés cinq ans de culture continue sur
un terrain infesté. Il semble cependant que des cultures alternées de variétés sensibles et
résistantes limitent le développement des races B.

VI. — ECOLOGIE DU PARASITE

Il est important, lorsqu’on considére les effets de I'environnement sur les Meloi-
dogyne de distinguer deux phases dans leur cycle : la phase «sol » ou phase exophyte
qui va de la ponte a la pénétration dans les racines et la phase endophyte qui comprend
le développement et la reproduction a 'intérieur des tissus.

Pendant la phase exophyte, le parasite sera étroitement soumis aux conditions qui
régnent dans le sol. Au cours de la phase endophyte, I'influence du milieu s’exercera a
travers et par I'intermédiaire de la plante-héte.

A. — Phase exophyte.

Le parasite se présente, pendant cette phase, sous deux formes :

10 Les ceufs réunis en une masse par la substance gélatineuse et qui renferment en
fin d’évolution la larve de deuxiéme stade ;

20 Cette méme larve de deuxiéme stade libérée dans le sol par I’éclosion des ceufs.

1e Survivance aux conditions défavorables.

Masses d’ceufs et larves de deuxiéme stade subissent dans le sol Pinfluence des
facteurs écologiques. Parmi ces derniers, ceux d’ordre physico-chimique peuvent,
lorsqu’ils tendent vers des valeurs extrémes, exercer sur le parasite une contrainte qui
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tend a devenir 1éthale. De la capacité des masses d’ceufs et des larves a supporter ces
contraintes, dépendra le maintien de 'infestation dans le sol en I’absence de plante-héte
et donc les dégats subis par une culture sensible réinstallée sur le terrain.

La résistance des ceufs et des larves a ces contraintes a donc été étudiée soit dans le
but d’évaluer la longévité du parasite dans les conditions climatiques marginales, soit
pour établir les bases de moyens de lutte par des méthodes physiques.

Les études sur la fempérature ont permis de déterminer les limites léthales absolues
supérieure (50 °C) et inférieure (0 °C) et I'optimum de longévité (10 °C). Aux approches
des limites léthales absolues, le parasite supporte évidemment d’autant moins bien les
températures extrémes qu’elles sont appliquées plus longtemps. Mais les espeéces ou
souches de climat froid supportent mieux les températures basses et celles de climat
chaud les températures hautes. Une certaine adaptation aux températures extrémes a été
de plus constatée (DauvrTon & NusBaum, 1961).

Cependant, dans les sols tropicaux cultivables, la température ne semble pas étre
un facteur limitatif trés important dans la longévité des ceufs et des larves, d’une part
4 cause de ’adaptation des souches, d’autre part parce que les valeurs léthales inférieures
ne sont jamais atteintes et que les valeurs léthales supérieures ne jouent que dans les
couches superficielles du sol.

L’humidité du sol et 'aération, qui lui est liée, apparaissent par contre comme des
facteurs beaucoup plus importants. Certains sols subissent en saison séche une dessic-
cation prononcée, d’autres sont inondés pendant la saison des pluies (« Niayes » du Séné-
gal, « Baibohos » de I'Ouest malgache).

Dés 1933, GoprreY el al. avaient trouvé que les ceufs de Meloidogyne gardaient
leur pouvoir infestant plus longtemps dans un sol sec que dans un sol humide. LINFORD
(1941) confirme que les masses d’ceufs introduites dans un sol au point de flétrissement
restent vivantes et Peacock (1957) constate que les larves n’ont pas Ia méme propriété.
11 ressort également de nombreuses observations que la résistance a la dessiccation croit
lorsqu’on passe des larves aux ceufs isolés, puis aux masses d’ceufs, enfin aux masses
d’ceufs incluses dans des débris de racines, que la dessiccation se produise dans le sol ou
4 Dair libre.

Dans le sol saturé d’eau la longévité du parasite fait 'objet de données contradic-
toires. PEacock (1957) trouve que les larves résistent plus longtemps que les ceufs dans
ces conditions, tandis que BRown (1933) et CurisTIE (1959) observent le contraire.

Les études au laboratoire ayant montré que les masses d’ceufs éclosent sans délai
et en presque totalité dans un film d’eau distillée, la théorie généralement admise était
la suivante : dans un sol sec I’éclosion des ceufs est inhibée et la survivance des ceufs est
prolongée. Lorsque le sol s’humidifie les ceufs éclosent et, lorsque 'humidité est moyenne
(capacité au champ), les larves, constamment actives, épuisent leurs réserves et meurent
rapidement. Dans un sol saturé d’eau les larves meurent par asphyxie.

Des études plus analytiques ont été effectuées ces derniéres années sur V'éclosion
des ceufs et le comportement des larves libres de deuxieme stade. Elles ont montré que les
réactions a 'environnement pendant la phase exophyte étaient en réalité plus complexes.

20 Eclosion des ceufs.

Chez certaines espéces du genre voisin Heterodera, les larves ne peuvent sortir des
kystes que sous I’effet de substances diffusées dans le sol par les racines. Chez les Meloi-
dogyne les ceufs éclosent spontanément, on I'a vu, dans 'eau distillée. Dans le sol il
peut ne pas en étre de méme et certains facteurs peuvent y retarder ou y stimuler 1’éclo-
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sion. VIGLIERCHIO et LOWNSBERRY (1960) ont fait éclore des masses d’ceufs en présence
de plantules de tomate. IlIs obtiennent, selon les espéces, une éclosion de 15 a 30 %, supé-
rieure & celle qui se produit dans 'eau distillée. D’autres chercheurs (AumMED & KHAN,
1964 ; Swarup & Pirvrai, 1964) obtiennent une stimulation ou une inhibition variables
de I’éclosion en présence de diffusats de racines de plantes-hdtes ou non hotes mais ces
expériences demanderaient & étre reprises avec des techniques plus raflinées. JoNEs et
NiruLa (1963) observent de leur cdté une éclosion moindre en présence de diffusats de
racines de pomme de terre.

Tous ces résultats obtenus in vifro sont peu concordants. Ils ne semblent pas
indiquer la nécessité de la présence d’une plante-hdte pour lever une quelconque forme de
dormance. Les expériences effectuées dans le sol sont a ce point de vue, un peu plus
concluantes.

Warrace (1966a) obtient un pourcentage d’éclosion moins élevé dans un sol non
stérilisé que dans le méme sol stérilisé aux rayons gamma, sauf si le sol non stérilisé
porte des plantules de tomate. L’adjonction de simples diffusats de racine n’a, par contre,
aucun effet. L’éclosion serait donc partiellement inhibée dans le sol par I'effet des micro-
organismes mais cette inhibition serait levée par la présence d’une plante-hote. Ceci
demanderait cependant & étre confirmé par des expériences plus approfondies. On voit 1a
pourtant la possibilité d’une action biologique sur 1’éclosion des masses d’ceufs.

L’étude de I'influence des facteurs physiques a fourni des données plus détaillées
et plus précises, particuliéerement celle de I"'humidité du sol.

Linrorp (1941), cité plus haut, avait observé que dans un sol au voisinage du point
de flétrissement I’éclosion était suspendue, mais que le développement embryonnaire
continuait. DrRoPKIN ef al. (1958) observent le méme phénomene en mettant des masses
d’ccufs dans des solutions dont la pression osmotique est équivalente a la force de réten-
tion de ’eau dans le sol au point de flétrissement (pF 4,2 = 16 atmospheéres). Dans des
solutions biologiquement inertes, I’éclosion des ceufs dissociés n’est inhibée qu’a partir
de pF 3,6 = 4 atmospheres (BAxTER & BrLakE, 1969), mais dans un milieu poreux
simulant le sol, Péclosion des masses d’ceufs n’est vraiment importante qu’a une humidité
moyenne; elle est pratiquement nulle au point de flétrissement et a saturation et tres
diminuée deés que les macropores se vident d’eau (WALLACE, 1966b).

Dans des conditions expérimentales, le manque d’oxygeéne est trés probablement
responsable de I'inhibition d’éclosion dans un sol saturé puisque les ceufs sont tués dans
un milieu totalement privé d’oxygéne (WarLLACE, 1968a). Aux champs, il se peut qu’il y
ait inhibition avec survie des ceufs puisque Brown (1933) trouve des ceufs vivants apres
vingt-deux mois de séjour dans un champ inondé.

La cause de P'inhibition d’éclosion dans un sol sec est encore controversée. Elle
peut étre néanmoins supposée d’aprés les observations de Birp (1968) sur I’évolution
des structures de I’ceuf au moment de I’éclosion : lorsque les conditions de 1’éclosion sont
réunies, la couche interne lipidique de la coque de ’ceuf disparait tandis que la plasticité
de la couche interne chitineuse augmente. Ces modifications sont sans doute dues 4 une
action enzymatique de la larve, car de nombreuses granulations apparaissent & ce stade
dans le conduit des glandes cesophagiennes. La tension hydrique consécutive a la séche-
resse du sol empécherait ’éclosion en bloquant I'activité enzymatique de la larve au
sein de I'ceuf. Il reste encore a démontrer quels sont les mécanismes enzymatiques qui
entrent en jeu.

La substance gélatineuse qui entoure et réunit les ccufs joue certainement un role
trées important dans la résistance &4 la sécheresse. WarLace (1968b) a montré que les
ceufs isolés perdaient rapidement une grande partie de leur pouvoir d’éclosion dans P’air
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a 989, d’humidité relative alors que les masses d’ceufs subissaient sans dommage dix
jours de ce traitement. La substance gélatineuse constitue donc une barriere entre le
milieu extérieur et I'ceuf et permet 4 ce dernier, dans un milicu trés sec, de terminer son
développement puis d’attendre en état de vie ralentie, le retour de conditions favorables a
I’éclosion.

3o Comportement de la larve libre de deuxiéme stade.

Comme les ceufs, les larves libres de deuxieme stade sont directement soumises aux
facteurs écologiques agissant dans le sol, avec la différence qu’elles ne jouissent pas de la
protection fournie par la coque de I'ccuf et la substance gélatineuse. Comme ces larves
sont incapables de se nourrir entre I’éclosion et la pénétration dans les racines, clles
doivent vivre sur leurs réserves, constituées en grande partie de matieres lipidiques,
visibles au microscope sous forme de granulations trés réfringentes emplissant la paroi
dilatée de l'intestin.

Tout ce qui favorisera l'activité des larves réduira leur longévité en favorisant
I’épuisement des réserves. Cet épuisement se traduit par la disparition progressive des
granulations lipidiques et I'apparition dans I'intestin de vacuoles qui s’agrandissent. Le
nombre et la taille de ces vacuoles permet d’évaluer 'age « physiologique » des larves
(BaLmeR & CaIrNs, 1963). Le vieillissement physiologique des larves améne une diminu-
tion du pouvoir de pénétration dans les racines. Ce vieillissement est plus rapide in vilro
que dans le sol ou il est néanmoins accéléré par une température élevée, le drainage et
Iaération du sol, et la présence d’une plante-hote (Van Gunpy ef al., 1967).

Comme les masses d’ceufs, les larves sont donc soumises dans le sol a des stimuli
biologiques et physico-chimiques. Il est possible que les microorganismes sécretent une
substance inhibitrice qui ralentisse leur activité. La saturation en eau du sol et la baisse
de concentration en oxygene qui en résulte peut conduire & une forme de « quiescence »
qui prolonge la vie des larves. La présence d’une plante-héte tendrait par contre a sti-
muler leur activité et donc a les éveiller de cette quiescence, les réserves étant alors
consommeées pour migrer vers les racines et pénétrer dans les tissus (Van Gunpy ef al.,
1967).

40 Aftraction par les racines.

Sur le mécanisme qui permet aux larves de gagner le lieu de pénétration dans la
racine, les avis sont partagés. Il ne s’agit en fait que d’un aspect d’un probléme plus
large : celui de savoir comment les nématodes phytoparasites en général gagnent les
racines de leurs hotes. Deux théories s’affrontent pour expliquer le phénoméne. Selon
I'une, les nématodes ne subissent pas d’attraction mais se déplacent au hasard dans le
sol, les stimuli d’origine radiculaire ne faisant qu’activer leurs mouvements. Ils ont ainsi
plus de chances de rencontrer une racine et, I’ayant rejointe, ils seraient maintenus
dans son voisinage par un effet de rétention agissant a tres faible distance. Selon 'autre,
il y a une véritable attraction, les nématodes orientant leur déplacement vers la racine
sous l’effet d’un ou plusieurs stimuli, gradient de concentration des sécrétions radiculaires
par exemple. Chacune de ces théories est évidemment supportée par des expériences dont
certaines sont cependant interprétables selon les deux hypothéses.

En ce qui concerne les larves de Meloidogyne, il a été observé trés tot (LiNnrForb,
1939) qu’elles s’accumulaient autour de la zone sous-apicale des racines en cours de crois-
sance. Dans la recherche des causes de cette accumulation, différents stimuli appliqués
artificiellement se sont montrés attractifs (CO,, champs électriques, potentiels d’oxydo-
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réduction), mais il n’est pas certain qu’ils agissent en milieu naturel. Il est malaisé d’autre
part d’étudier analytiquement Pattraction par les exsudats radiculaires dont on connait
mal la composition exacte.

Le role de ces exsudats parait cependant indéniable. I.a zone sous-apicale ol se
produit I’élongation cellulaire et les points d’émission des racines latérales sont le siége
d’'une intense activité métabolique qui favorise certainement I’abondante excrétion
d’acides aminés observée par PEARSON et PARkINsON (1961) en ces deux endroits. Ce
sont ceux ou s’accumulent précisément les larves, cette accumulation étant proportion-
nelle au taux de croissance de la racine. Les larves se rassemblent également a I'endroit
d’une blessure ou au point ol une autre larve vient de pénétrer dans la racine. Enfin,
PEacock (1961) supprime I'infection des racines en adsorbant les exsudats sur du charbon
activé mélangé au sol. L’effet attractif semble également persister dans le sol, aprés que
la plante en ait été retirée, comme cela a été montré pour d’autres nématodes. (WALLACE,
1958 ; Lucg, 1961 ; BrLakE, 1962).

Il semble done bien qu’il y ait une attraction et que cette attraction soit due aux
exsudats radiculaires. Il se peut aussi comme le suggére WaLLACE (1963) que lorsque
cette attraction ne peut se manifester pour une raison dépendant du sol ou de la plante,
les larves gagnent les racines au hasard. Mais WaLLACE ne précise pas s’il pense qu’il y
a quand méme dans ce cas activation. On peut en effet se demander ce qui empécherait
la plante d’attirer les larves dés lors qu’elle pourrait les activer.

Parfois cependant, quel que soit le pouvoir activateur ou attractif qui s’exerce sur
elles, les larves voient leurs chances d’atteindre une racine et d’y pénétrer fortement
diminuées. On peut interpréter dans ce sens un certain nombre d’expériences destinées
a étudier les effets de ’environnement sur le développement de l'infection dans les
racines. Ces expériences consistent a introduire des masses d’ceufs ou des larves au voisi-
nage de plantes poussant dans des conditions variées et 4 mesurer au bout d’un certain
temps 1" «infection » par divers moyens. Or, les conditions étudiées peuvent n’avoir pas
tant géné le développement des femelles dans les tissus et leur reproduction que la possi-
bilité pour les larves de gagner les racines et d’y pénétrer. On a ainsi observé maintes fois
sur le terrain et vérifi¢ par des expériences que les attaques de Meloidogyne étaient plus
fortes sur sols légers que sur sols lourds et que, pour un méme sol, le développement de
I'infection était maximum a humidité moyenne (capacité au champ). Ceci est sans doute
dd a la plus grande facilité qu’ont les larves de se déplacer dans le sol & texture lache
(WALLACE, 1963) mais aussi peut-étre a la plus faible aération qui se produit dans les
sols lourds dont la teneur en eau est plus élevée pour une méme force de rétention (pF).
On a vu en effet plus haut que les faibles tensions en oxygéne provoquaient une inhibition
de I’éclosion des ceufs et induisaient une forme de quiescence des larves.

De méme, il est connu que les sols riches ou enrichis en matiére organique sont
défavorables au développement des infections par Meloidogyne. Ici encore, ¢’est sans
doute la phase exophyte qui est concernée. LinrorD (1938) proposait pour cela I'expli-
cation suivante : la décomposition de la matiére organique ameéne une prolifération de
microorganismes qui provoque elle-méme une augmentation du nombre de nématodes
saprophages. La faune nématologique totale se trouvant augmentée, les organismes
prédateurs de nématodes se multiplient et les larves de Meloidogyne, qui subissent leurs
attaques sans pouvoir se multiplier plus activement, voient leur nombre diminuer.
Cet effet défavorable est peut étre d également aux produits de décomposition de la
matiére organique, dont certains sont toxiques pour les nématodes (SAYRE ef al., 1965).
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B. — Phase endophyte.

Les conditions étant réunies pour que les larves rejoignent dans le sol la zone sous-
apicale des racines ou se fait préférentiellement la pénétration, quels seront les facteurs
qui favoriseront ou ralentiront le développement de I'infection ?

Celle-ci peut tout d’abord dépendre du taux de pénétration ou «infectivité » des
larves dans les racines. Les différentes expériences réalisées in vifro ou dans le sol,
indiquent que 50 9%, environ des larves dgées de 24 h pénétrent dans les racines. Il semble
que cette proportion varie peu ou pas du tout lorsque I'inoculum croit, toutes choses
égales par ailleurs.

Comme autre facteur pouvant faire varier la pénétration in sifu on ne peut guére
citer que I'dge physiologique des larves dont on a parlé plus haut. Encore, VAN GunDY
et al. (1967) observent-ils que des larves ayant apparemment épuisé leurs réserves sont
capables, en nombre trés restreint évidemment, de pénétrer dans les racines et de terminer
leur développement.

Le taux de pénétration peut encore dépendre de la plante. Tous les degrés existent
entre le taux maximum moyen (environ 509,) évoqué ci-dessus et une absence totale de
pénétration (Sasser & TavLor, 1952). Mais il arrive souvent que les larves entrent
aussi nombreuses dans les plantes non hdtes que dans les plantes-hotes (DE GUIRAN,
1959).

Les expériences réalisées pour étudier I'influence de différents facteurs externes sur
la pénétration sont difficilement interprétables, la migration vers les racines ayant pu
étre plus affectée que la pénétration elle-méme.

Le développement de linfection sur une culture dépend aussi des possibilités de
développement et de reproduction du parasite dans les racines. Ici encore, c’est la plus
ou moins grande sensibilité de I’hote qui sera le facteur prédominant. Mais pour les
cultures les plus sensibles, d’autres facteurs entreront en jeu. Il est cependant difficile
d’évaluer dans quelle proportion ces facteurs agissent directement sur le parasite ou
indirectement en modifiant I’état physiologique de I’'hdte.

TyLER (1933b) a réalisé un travail devenu classique sur I'effet de la température
dans le développement de Meloidogyne. D’apreés ses résultats expérimentaux, clle a calculé
qu'un nombre constant d’ « unités-chaleur » étaient nécessaires pour que le dévelop-
pement s’accomplisse depuis la pénétration jusqu’a maturité, de méme que pour celui
des ceufs depuis la ponte jusqu’a I'éclosion. Cette grandeur constante est calculée en
multipliant le nombre d’heures nécessaires au développement par le nombre de degrés
centigrades au-dessus d’un seuil qui est la température minimale au-dessous de laquelle
le développement ne peut s’accomplir. Ce seuil a été fixé empiriquement a4 10 °C. Le
développement dans les racines nécessiterait dans ces conditions, 6 500 a 8 000 unités-
chaleur (centigrade-heure) et le développement des ceufs 5 000 centigrades-heure. Ce
travail ayant été fait avant que CHiTWOOD reconnaisse plusieurs espéces dans le genre
Meloidogyne, on ne sait exactement avec quelle espeéce travaillait TyLEr. Or THoMASON
et LEAR (1961) ont montré que les différentes espéces de Meloidogyne et parfois méme
différentes populations a U'intérieur d’une espéce avaient différents optimum de tempé-
rature. DrRopPKIN (1963) a montré de plus que cet optimum ct par conséquent e nombre
d’ « unités-chaleur » diftérait pour chaque combinaison hdte-parasite. Néanmoins, pour
une population donnée sur un hote donné, il semble que le concept de TYLER soit valable
et MiLNE et Du PLEssis (1964) en déduisent que I’on peut prévoir le temps de dévelop-
pement d’une espéce sur un héte donné en fonction des variations de température. lls
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donnent pour Meloidogyne javanica sur tabac, dans le Transvaal, 56 jours pour le déve-
loppement complet a 14 °C de moyenne et 21 jours a 26 °C.

La nutrition minérale de I’héte et son équilibre physiologique ont certainement
une grande influence sur le développement du parasite. Mais bien peu de données sont
encore disponibles sur ce sujet. D’aprés OTeira (1952), les dommages dus aux Meloidogyne
seraient liés au niveau de potassium disponible dans la plante et seraient augmentés
par une déficience en cet élément. Il en conclut que la fourniture de potassium peut
diminuer les dégats subis par I'hdte. Plusieurs auteurs ont observé qu’une déficience en
azote provoque un développement des femelles et une ponte plus rapides. Cette réaction
est assimilée par Birp (1960) a celle qui provoque 'accroissement du nombre des males
dans des conditions défavorables et serait donc une réaction de défense de I'organisme.
RrTTER et RITTER (1958) ont observé que les plants de tomate 4gés sont plus rapidement
envahis et permettent un développement du parasite plus rapide que les plants jeunes.
Ils attribuent ce phénoméne 4 un changement physiologique qui se produit pendant le
vieillissement et qui rend la plante plus sensible aux Meloidogyne.

Mais pour qu'on puisse mieux étudier I'effet de la nutrition minérale de la plante
sur le développement des Meloidogyne, il faudrait que soit mieux connus les rapports
physiologiques, spécialement biochimiques, qui existent entre le parasite et sa plante-
hote.

Or si, comme on I'a vu, quelques enzymes ont été décelés chez les larves, quelques
réactions mises en évidence et des hypothéses formulées sur les mécanismes parasitaires,
I’ensemble du probléme est pratiquement inabordé et représente certainement un champ
d’investigation trés fertile.

C. — Conclusion.

Le développement d’une population de Meloidogyne sur une culture dépend donc
de trois possibilités : celle qu’aura le parasite de se conserver dans le sol en attendant
qu'une plante-hote y soit installée, celle de se déplacer pour atteindre les racines de cette
plante-hote, enfin celle d’y pénétrer, de s’y développer et de s’y reproduire.

La conservation dans le sol peut étre limitée par un certain nombre de facteurs dont
les plus importants en culture tropicale sont I’excés de sécheresse ou d’humidité. Le
parasite dans sa phase exophyte peut résister, dans une certaine mesure, a ces conditions
défavorables : la sécheresse du sol suspend l'éclosion des ceufs et I'exces d’humidité
induit une quiescence des larves. Peut-on pour autant parler chez Meloidogyne d’une
forme d’anabiose, telle que celle qui existe chez les nématodes parasites des parties
aériennes (Aphelenchoides, Ditylenchus, Anguina) et qui leur permet de redevenir actif
aprés des années de mort apparente ? Les résultats expérimentaux ne permettent pas
de répondre par I'affirmative. 1l s’agit plutot, dans le cas de Meloidogyne, de mécanismes
permettant au parasite de résister un certain temps pendant lequel le taux de survivance
décroit peu a peu. Mais ce taux de survivance parait étre sur le terrain bien supérieur
a celui observé in vifro et on remarque souvent que 'infection redémarre sur un champ
dont les méthodes d’analyse, méme les plus perfectionnées, ne permettraient plus
d’extraire depuis longtemps, aucune forme du parasite. En fait, une survivance prolongée
aux conditions défavorables ne doit concerner qu'un nombre d’individus tres faible et
dans un état physiologique tel que les méthodes d’analyse utilisées ne peuvent les déceler.
Mais le cycle relativement court, surtout en milieu tropical, et le grand pouvoir reproduc-
teur du parasite lui permettent de reconstituer rapidement des populations importantes
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et de provoquer sur les cultures des dégats d’autant plus prononcés que le sol favorisera
la migration des larves vers les racines en croissance et que les conditions permettront
un développement et une reproduction rapides dans les tissus.

VII. — METHODES DE LUTTE

Comme pour tous les nématodes phytoparasites dont une partie du cycle se déroule
dans le sol, il est pratiquement impossible d’éliminer complétement les Meloidogyne
d’un champ infesté par cc parasite. Les méthodes de lutte auront donc pour but de
maintenir la population suffisamment basse pour qu’une culture sensible réinstallée
sur ce terrain n’y subisse pas de trop grands dommages. On y parviendra par différents
moyens. Les plus efficaces sont ceux qui consistent a atteindre le parasite par des produits
toxiques soit dans sa phase exophyte, soit dans sa phase endophyte. Mais ils ont I'incon-
vénient d’étre onéreux et, lorsque la rentabilité des produits récoltés ne permet pas de
les utiliser, on devra rechercher d’autres méthodes. Ces derniéres viseront alors soit a
accentuer les conditions défavorables a la conservation du parasite pendant sa phase
exophyte, soit a le priver de plante-hote pendant suffisamment longtemps pour que la
population descende au-dessous du niveau minimum requis pour qu'une plante sensible
puisse étre a nouveau cultivée sans dégats.

Nous examinerons successivement ces diverses méthodes par ordre croissant de
fréquence d’emploi, en nous contentant cependant de les envisager d’un point de vue
général, leurs modalités d’application pouvant varier avec les différents types de
cultures.

A. — Méthodes biologiques.

Il existe un certain nombre d’organismes parasites ou prédateurs de nématodes.
Les plus connus sont les champignons pieges dont certains, par leur anneau mycélien,
prennent les nématodes « au collet » avant de coloniser leur cavité générale. De nombreux
protozoaires sont également parasites de nématodes qui sont en outre la proie d’autres
animaux : nématodes ou tardigrades. Mais aucune méthode de lutte biologique n’a pu
étre jusqu’ici mise au point. Cela tient aux difficultés quasi insurmontables rencontrées
pour élever les organismes parasites ou prédateurs de fagon massive. Or, sans cet
élevage massif, il est impossible de provoquer dans le sol une concentration en prédateurs
qui permettrait seule une lutte efficace.

B. — Méthodes prophylactiques.

Elles consistent a empécher la propagation du parasite et a éliminer les sources
possibles d’infection. La dissémination peut se faire par le sol, les eaux de précipitation
ou d’irrigation et le matériel végétal. On évitera donc le ruissellement des eaux d’un
champ infesté vers un champ non infesté, de méme que le transport des particules de
sol par les chaussures, les outils aratoires et les pneus de tracteurs. Il ne faut pas attendre
de résultats spectaculaires de ces précautions; cependant, clles seront d’une grande
importance et devront étre respectées scrupuleusement lors des essais de traitement.
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Le transport de P'infection par le matériel végétal contaminé est d’une importance
plus grande et le fait de le négliger peut aggraver considérablement les dégats sur une
culture. Dans le cas des Meloidogyne il consiste surtout dans l'utilisation de matériel
de multiplication (tubercules, rhizomes, etc.) hébergeant le parasite ou la transplantation
de jeunes plants infectés en pépiniere. On devra donc trier trés soigneusement ce matériel
et éliminer tout organe attaqué ou douteux. Mais le plus siir moyen sera de le produire
sur des terrains trés soigneusement débarrassés du parasite, spécialement dans le cas des
pépiniéres dont les plants peuvent héberger de jeunes larves qui passent trés facilement
inapercues. Les questions de rentabilité étant ici moins épineuses, on pourra envisager
des doses de produits toxiques trés élevées qui assureront une élimination presque
compléte du parasite dans le sol. Cette question sera reprise plus loin, dans le chapitre
consacré aux traitements chimiques.

Enfin, dans les terrains de culture, il peut étre utile d’éliminer, dés la récolte, les
racines infestées demeurées dans le sol par un labourage et un hersage.

C. — Meéthodes physiques.

Sur de petites surfaces, on peut envisager un traitement par la chaleur ou I’électricité.

La chaleur est appliquée sous forme de vapeur injectée sous pression dans le sol,
I’électricité aux moyens de conducteurs noyés dans le sol. L’'un comme l'autre de ces
moyens exigent un appareillage lourd, compliqué et coiiteux. Ils ne sont utilisables que
sur des surfaces restreintes : pépinieres de petites dimensions, serres. Ils sont en outre
d’une efficacité trés relative, et on aura intérét a leur préiérer des traitements chimiques,
plus facilement applicables et plus efficaces.

On peut assimiler aux méthodes physiques la lutte par submersion. L’efficacilé de
cette méthode est controversée. On a vu plus haut que la saturation ¢n eau du sol et la
baisse de tension en oxygene qui en résulte, induit d’aprés VAN Gunpy ef al. (1957) une
forme de quiescence chez les larves mais provoque la mort des embryons au sein des
masses d’ceufs (WaLLACE, 1968a). On a vu aussi que BrownN (1933) signale que les
masses d’ceufs peuvent survivre vingt-deux mois dans un sol inondé. En fait, il semble que
quantitativement, cette survivance ou cette quiescence soit assez limitée et en tout cas
inférieure a celle qui se produit dans un sol sec. THAMES et STONER (1953) ont montré
que la culture de riz irrigué diminuait davantage l'infestation dans le sol que celle du
riz sec. Il peut y avoir eu ici une activation des larves par les racines de riz qui a accéléré
leur épuisement et qui ne se produirait pas sur sol inondé non cultivé. Cependant, les
auteurs ont observé chacun de leur c6té (NETSCHER, 1970 ; pE GUIRAN, 1970) que les
plantes sensibles cultivées sur les sols tropicaux régulicrement inondés (« Niayes » du
Sénégal, « Baibohos » de Madagascar) étaient généralement peu attaqués par Meloido-
gyne. Cette question mériterait d’étre étudiée plus a fond en milieu tropical.

D. — Méthodes culturales.

Elles sont de deux sortes. Les premiéres consisteront a transformer le sol par des
amendements pour le rendre moins favorable au parasite. On peut y parvenir par l'incor-
poration de matiére organique qui favoriserait, on I’a vu, la prolifération d’organismes
parasites ou prédateurs des nématodes. L’addition de tourteaux d’oléagineux dans le
sol s’est également révélée efficace (SingH & SiTARAMAIAH, 1966) probablement par la
libération d’acide hutyrique qui est toxique pour les nématodes (SAYRE ef al., 1965).
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Dans un autre groupe de méthodes culturales on cherchera a priver le parasite de
nourriture suffisamment longtemps pour que la population décroisse jusqu’a un niveau
compatible avec une bonne récolte. On y parviendra par la jachere, les rotations cultu-
rales et, 4 la limite, par 'emploi de variétés résistantes.

L’emploi de la jachére posséde de multiples inconvénients, entre autres celui d’avoir
une influence généralement défavorable sur la fertilité des sols. De plus, dans le cas des
especes de Meloidogyne les plus répandues, qui sont trés polyphages, on aura de grandes
chances de voir la végétation spontanée qul se réinstalle sur le terrain, comprendre une
ou plusieurs plantes-hotes qui assureront la persistance, voire la multiplication du
parasite.

On aura donc de préférence recours aux rotations culturales qui consistent a inter-
caler entre ueux LulLuIeb de pldlll,eb bCHSU:)le, une ou plubleu[b culiures de pldIlLeb non
hotes. Ce moyen de lutte est trés eﬁicace C’est le seul utilisable avec de bons résultats
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— Etre rentables, 4 moins que I’on ne dispose d’étendues de cultures telles que ’'on
puisse sans inconvénients occuper une grande partie du terrain par des plantes de couver-
ture si aucune plante non hote intéressante n est disponible, ce qui est malheureusemcnt
souvent le cas;

— Ne pas avoir d’influence défavorable sur le sol, entre autre sur sa fertilité et sa
structure, et ne pas faciliter I’érosion ;

— Ne pas accroitre les risques de maladies dues a4 d’autres agents pathogeéncs
présents dans le sol (bactéries, virus, insectes) ;

— Avoir entre elles, et avec la plante que I'on cherche a protéger, des effets agro-
nomiques compatibles. Par exemple, on évitera de cultiver une plante enrichissant le sol
en azote avant une culture de tabac léger.

La pratique des rotations culturales pour lutter contre Meloidogyne est assez délicate
en raison du caractére trés polyphage de ces parasites. Pour diminuer efficacement Ia
population dans le sol, les plantes introduites en rotation ne doivent pas étre peu sensibles
a Meloidogyne, elles doivent y éire lotalement insensibles. Cela exige que les souches de
Melozdogyne presentes dans le terrain concerné soient bien connues et que les plantes
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le temps pendant lequel le terram devra demeurer exempt de toute culture sensible.

Enfin, la méthode la plus élégante et qui résoudrait définitivement le probleme si
elle pouvait étre généralisée, consiste a utiliser des variétés résistantes. Malheureusement,
bien peu de variétés sont encore disponibles et celles qui ont été mises au point sous un
climat ne conviennent pas forcément sous un autre. De plus, ’apparition de « races B »
qui brisent la résistance de la plante fait que le probléme n’est jamais résolu et que la
sélection de variétés résistantes est un perpétuel recommencement. Pourtant, I'intérét
de cette méthode est tel qu’'un programme de sélection devrait étre envisagé dans toutes
les régions ou des plantes sensibles a Meloidogyne sont cultivées de facon intensive.

On peut encore citer, comme méthodes culturales, I’emploi des plantes-pi¢ges et
des plantes nématicides. La plante-pié¢ge sensu siricio est une plante sensible que I'on
séme sur le terrain infesté et que I’on arrache avant que les larves qui ont pénétré dans
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les racines y aient terminé leur développement. C’est une méthode dont I'efficacité est
douteuse et qui, mal appliquée, risque de conduire au résultat exactement inverse de
celui recherché.

On a préconisé I’emploi de plantes telles que les Crotalaires dans lesquelles les larves
pénétrent sans pouvoir se développer. Mais ces plantes, ne doivent pas étre utilisées sans
de sérieux essais préalables, car certaines espéces sont des plantes-hotes de plusieurs
espéces ou souches de Meloidogyne. 1l n’est pas certain, d’autre part, que I’ « effet-piege »
entre ici tellement en jeu.

Cet «effet-piege » serait par contre le mécanisme par lequel les ceillets d’Inde
(Tagetes spp.) réduiraient les populations de Meloidogyne: WiNnoTo (1969) a, en effet,
montré que 'effet « nématicide » de ces plantes était plus endoradiculaire qu’exoradicu-
laire. Mais ici encore, des essais préliminaires doivent étre effectués car certains Tageles
sont des plantes-hotes de Meloidogyne.

E. — Méthodes chimiques.

Ce sont actuellement les plus employés et les plus efficaces, les plus onéreuses éga-
lement, et elles ne sont utilisables que sur les cultures dont le rendement financier a
I’hectare est élevé.

Une premiére génération de produits a été constituée par des fumigants du sol
précédemment utilisés contre d’autres agents pathogénes (sulfure de carbone, cyanamide,
formol), mais ils étaient ou peu efficaces, ou trop chers, ou d’un maniement trop délicat.
La Chloropicrine était dans ce dernier cas jusqu’a ce qu’on ait mis au point des appareils
adaptés a son usage, ce qui lui a donné récemment un regain de faveur en Europe et aux
Etats-Unis.

Une deuxiéme génération de produits vit le jour pendant la deuxieme guerre
mondiale, avec I'apparition du DD (mélange de dichloropropane et de dichloropropéne)
auquel ont succédé d’autres dérivés halogénés de carbures d’hydrogéne : EDB (dibromure
d’éthylene), DBCP (dibromo-chloropropéne). Ce sont des produits qui, incorporés dans
le sol, s’évaporent lentement et saturent les pores du sol ou ils tuent les nématodes par
asphyxie Ils ont l’avantage, sur les produits de la premiére génération, d’étre particu-
licrement bien adaptés a la lutte contre les nématodes. Ils ne peuvent donner naissance,
en raison de leur mode d’action par asphyxie, a4 aucune forme d’adaptation qui rendrait
les nématodes résistants a leur action, comme dans le cas des insectes et de certains
insecticides. L.e DBCP présentait sur les deux autres, a son apparition, 'avantage d’étre
beaucoup moins phytotoxique. Il 'est cependant en grande partie vis-a-vis des Solanées
qui comptent malheureusement beaucoup d’especes trés sensibles & Meloidogyne.

Ces fumigants peuvent étre utilisés sous forme liquide, soit pur, soit en concentré
émulsifiable. Dans le cas de petite surface, on I’applique alors au pal injecteur. Si de
grandes surfaces doivent étre traitées, on peut utiliser un appareil tracté ou porteé qui
débite une quantité constante de liquide pour une méme distance parcourue par le
tracteur. On peut également les incorporer a I’eau d’irrigation.

Certains fumigants se présentent aussi sous forme de poudre ou de granulés qui
peuvent étre appliqués comme un engrais et enfouis par une facon culturale légere.

Tous ces produits doivent étre appliqués sur un sol ni trop sec, car I’évaporation
serait trop rapide, ni trop humide, auquel cas la diffusion se ferait mal. L’idéal est deles
appliquer apreés ou a 1'occasion d’'un ameublissement du sol et de les faire suivre par un
arrosage quand cela est possible, ou a défaut par un roulage.
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Deux autres produits de cette génération doivent étre mentionnés a part : le
N-méthyl-dithiocarbomate de soude (Vapam) et le bromure de méthyle. Tous deux sont
trop onéreux pour étre employés en grande culture, mais ils possédent, outre leurs
qualités nématicides, une action bactéricide, fungicide, insecticide et herbicide qui les
désigne particulierement pour le traitement des pépinieres. I.e vapam se présente sous
forme de concentré émulsifiable que I'on applique en arrosage. Le bromure de méthyle
est un produit volatile trés dangereux par sa grande toxicité et son absence d’odeur qui
le fait passer inaperc¢u jusqu’a ce que 'intoxication soit irrémédiable. Mais on le condi-
tionne depuis quelques années en petites « bombes » d’une livre, suffisantes pour traiter
10 m? de semis sous bache de plastique, ce qui évite les transvasements. On y ajoute
également un gaz lacrymogéne qui sert d’avertisseur en cas de fuite. Le bromure de
méthyle est actucllement le produit le plus siir pour débarrasser les pépiniéres de tous
les organismes indésirables et on ne saurait trop recommander son emploi d’autant plus
que son action rapide et son élimination immédiate permettent d’effectuer les semis
48 heures apres le traitement.

Enfin, on assiste actuellement & Papparition d’une troisiéme génération de némati-
cides. Ce sont des produits systémiques, analogues aux thiocarbamates (Temik, LAN-
NATE) ou organophosphorés (Mocar, NEMaFos, NEMAGUR). IIs semblent étre d’une grande
efficacité et présentent 'avantage d’étre en méme temps insecticides. Toutefois leur usage
ne s’est pas encore répandu : ils doivent faire I'objet de nombreux essais préliminaires
et surtout ils ont, comme tous les systémiques, U'inconvénient de pouvoir présenter
pour 'homme un grave danger d’intoxication par accumulation dans I'organisme. C’est
une lourde hypothéque qui ne peut étre levée qu’avec le temps et qui doit interdire
pour de nombreuses années 'usage de ces produits sur les plantes alimentaires.
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