ar ses travaux sur le cycle de

base de I'infection, |’épidémio-

logiste tente de connaitre et

d’expliquer les mécanismes qui
font qu'une maladie augmente bruta-
lement de fréquence, dans un espace et
un temps définis. Ces approches concou-
rent 4 la recherche des modalités acti-
ves ou passives de la résistance des végé-
taux et des peuplements qu’ils forment
aux agressions parasitaires. Elles permet-
tent aussi de définir les modalités
d’exploitation des effets directs ou indi-
rects, constitutifs ou induits, qui sont la
manifestation de la présence de geénes de
résistance dans les peuplements. Les
interventions de 1’épidémiologiste se
situent au niveau de la sélection, de la
définition d’itinéraires techniques et du
choix du systeme de culture.

Apports au niveau
de la sélection

Distinguer la résistance d’un héte par
non-contact avec son parasite, de la
résistance apres contact entre les deux
partenaires est l'une des premigres
informations qui doit étre fournie au
s€lectionneur.

Résistance par non-contact

Celle-ci dénommée « esquive » est une
caractéristique constitutive et perma-
nente de 'héte. La morphologie de la

F. Rapilly : Station de pathologie végétale,
INRA, Route de Saint-Cyr, 78026 Versail-
les, France.

Cette publication est parue intégralement dans les
Comptes rendus de ['Académie d’Agriculture de
France 1992 ; 78 : 83-104.
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Synthése

Apports de |I'épidémiologie
a la connaissance
de la résistance des végétaux
aux agressions parasitaires

Frantz Rapilly

plante et son rythme de croissance sont
souvent mis en cause. Ainsi la liaison
entre la résistance au Botrytis et

I’épaisseur de la cuticule des grains de
raisin est reconnue depuis plusieurs
dizaines d’années [1]. La cléistogamie

Climat

Croissance et
développement
de la
population héte

Sol Pratiques
culturales

Tissus sains
e

—

non
réceptifs

Tissus Modulation par
réceptifs la résistance

' l
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v
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Tissus
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'

Figure 1. Etats des diverses fractions de la population héte lors d’une épidémie.

Figure 1. States of the various fractions of the host-population during an epidemic.
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Réceptivite
1 .
Stade juvénile

Stade adulte

Carie du blé

Ergot des céréales
Charbon nu du blé

Feu bactérien sur
poirier variété
Passe-Crassane

Piétin verse sur blé

Tavelure sur feuille
de pommier :

- face inférieure
- = « face supérieure

Rouille jaune du blé :
— [Esistance juvénile
- =« [ésistance adulte

Cercosporiose
du bananier

Temps

Figure 2. Variations de la réceptivité d’un héte & un parasite au cours du temps.

Figure 2. Variations in host-receptivity to parasites through time.

des fleurs explique le niveau élevé de
résistance du blé au Claviceps purpu-
rea et inversement la grande sensibi-
lit¢ des formes males stériles. Plus
récemment, la résistance des colzas
apétales au Sclerotinia sclerotiorum a
€té reliée a I'absence de pétales, sup-
port relai nécessaire a I’infection.
L’esquive peut aussi avoir pour origine
des vitesses de développement différen-
tes entre le parasite et 'héte ; c’est le
cas des riz 4 cycle court vis-a-vis de la
pyriculariose.

Résistance aprés contact

Lors d'une épidémie, la population
hote passe par différents états
(figure 1) dont le premier est 1’état
réceptif, qui ne préjuge pas du deve-
nir ultérieur des contaminations. Il est
rare qu’'un végétal, et encore moins un
peuplement, soit dans cet état pendant
toute sa vie. Ainsi le blé n’est récep-
tif 4 la carie que quelques jours par
an ; 4 l'opposé, le bananier est tou-
jours réceptif 4 1’agent de la cercospo-
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riose (figure 2). la connaissance des
époques ou se manifeste cet état de
I'héte permet d’expliquer la grande
sensibilité au feu bactérien du poirier
Passe-Crassane, dont les époques de
réceptivité correspondent 4 deux pério-
des successives de floraison. Cet état
des tissus hotes permet de moduler les
concentrations d’inoculum a utiliser
pour les infections artificielles et de
définir les dates de contamination. Il
permet de comparer des variétés aux
cycles différents. Ainsi la vérité de riz
Chianan 8 est trés réceptive a Pyricu-
laria oryzae au stade quatre feuilles,
mais trés peu au stade sept feuilles
tandis que d’autres variétés ont un
comportement différent. Enfin, la con-
naissance des états réceptifs est un pré-
liminaire a I’identification d’'un géne
de résistance qui s’exprime 4 un stade
précis de I’héte, comme chez les blés
vis-a-vis des rouilles. C’est un passage
obligé avant toute mise en place
d’expérimentations pour détecter des
résistances qui s’expriment aprés con-
tact entre un hdte et parasite.

® Choix des sites expérimentaux

La contamination, premiére séquence
du cycle de base de !'infection, est
souvent dépendante des variables de
flux que représentent les facteurs cli-
matiques (température et humidité).
L’action de ces variables est a définir
pour chaque couple hote-parasite.
Ainsi, implanter en France des essais
dans la région de Clermont-Ferrand
pour reconnaitre des résistances au
piétin-verse est, sur le plan climatique,
un non-sens, car la fréquence des évé-
nements du climat qui permettent le
déroulement des contaminations indis-
pensables est quasiment nulle [2]. Il en
est de méme pour le couple capitule
de tournesol-Sclerotinia sclerotio-
rum [3]. Les indices bioclimatiques
proposés par les épidémiologistes per-
mettent de réaliser un premier choix
des sites ou expérimenter. Mais ce
choix doit étre affiné, en particulier
pour comparer des résistances partiel-
les qui freinent 1'épidémie, et dont
I’expression est trés dépendante du cli-
mat, contraitement aux relations qui
interdisent la maladie. Les comparai-
sons entre différentes stations dans un
réseau expérimental impliquent au
préalable une étude comparative du
climat local des sites. Celle-ci peut étre
réalisée par l'ajout, dans chaque site,
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d’un couple héte-parasite parfaitement
connu qui permet, d’'une part,
d’appréhender les distorsions entre les
sites, et, d’autre part, de juger les
lignées étudi€es par rapport a ce cou-
ple, comme Mac Rae et Platt [4] I'ont
proposé pour le mildiou de la pomme
de terre.

® Choix du dispositif expérimental
L’approche épidémiologique permet de
mieux caractériser les effets de génes de
tésistance. Les données issues de la
connaissance des régles de dissémina-
tion des parasites, en particulier par
voie aérienne, permettent aussi d’affi-
ner I'interprétation biologique que 1’on
doit apporter aux tests statistiques réa-
lisés sur les notations.

Par rapport 4 un lieu d’expérimenta-
tion, on distingue deux types d’inocu-
lum (figure 3) : 1'auto-inoculum qui
géneére |'auto-infection et dont !'ori-
gine est la parcelle méme sur laquelle
les notations sont réalisées et 1’allo-
inoculum qui provient de I’extérieur.
A cette distinction est li€e la notion de
« demi-distance », qui est la distance
parcourue horizontalement par un
nuage de spores, a partir de la source
d’émission, pour que ses retombées
soient réduites de moiti€. Cette demi-
distance, qui varie avec la force de
I’émission, est de I’ordre de 120 meétres
pour Alternaria brassicicola, de
28 metres pour Puccinia triticina de
moins d’'un meétre pour Uromyces pha-

Summary

Contributions of epidemiology in understanding plant resistance to parasitic attack
F. Rapilly

The epidemiological approach to plant diseases and consequent epidemics cau-
sed by fungal parasites, i.e. through studies on the basic infection cycle
(monocyclic studies) or repeats in space and time (polycyclic studies), provi-
des breeders with information about the resistance mechanisms found in the
plant hosts. This research is necessary in order to differentiate between
« esquive » resistance and « true » resistance which occurs following host-parasite
contact. It also allows the variation in receptivity of a host or plant popula-
tion to be assessed. Epidemiology thus contributes to defining the criteria ena-
bling the experimental site and set-up to be selected, to determining what
should be recorded, as well as when and how, and also to analysing and inter-
preting the scoring and results. In order to judge the selective pressure exer-
ted by the hosts and plant populations and thence the durability of the resis-
tance genes’ effects, be they specific or not, this approach is indispensable.
Epidemiology also contributes towards the increasing use of varietal resistance
by farmers. The effects of cultivation strategies can only be improved by taking
this into account. On the plot level, a genetically diverse population invol-
ving varietal associations allows for phenomena such as premunition and may
reduce the inoculum efficiency to such a level that fungicides can be applied
in greatly reduced quantities. Understanding dispersion gradients and speed
of radial extension from a given source also means that spatial and temporal
cut-off points may be used in controlling the epidemic's spread.

Cahiers Agricultures 1992 ; 1 : 239-48.

seoli. Cette demi-distance conditionne
le dispositif expérimental, 1’éloigne-
ment entre parcelles, la maitrise géné-
tique de !'inoculum par I’expérimen-
tateur et |'intérét des contaminations
artificielles, mais aussi la signification
biologique des résistances détectées et

des taux de maladies observées a telle
ou telle distance d’une source conta-
minatrice.

Cet apport de I’épidémiologie, souvent
méconnu des sélectionneurs, est fonda-
mental. Pour I'oidium de I'orge [5],
les parcelles, disposées sous le vent les

Allo-inoculum

Non maitrise :
de la qualité
de la quantité

Auto-inoculum ou
Endo-inoculum

Maitrise :
de la qualité
de la quantité

Allo-inoculum

Non maitrise :
de la qualité
de la quantité

X X X 7
: > s ;
)/ ~ Parcelle B~ /
Figure 3. Distinctions entre auto-inoculum ou endo-inoculum et allo-inoculum.
Figure 3. Differences between auto- and allo-inoculum.
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unes par rapport aux autres, devraient
étre €loignées de 40 4 80 métres pour
éviter les interférences entre elles. Pour
la rouille brune [6], 2 33 métres sous
le vent d’'un foyer, la part d’allo-
inoculum recue par une parcelle trés
malade est de l'ordre de 6 %, mais
cette proportion atteint 73 % pour
une parcelle peu malade. Cet exemple
montre les difficultés rencontrées par
le sélectionneur pour avoir la maitrise
génétique d’un inoculum. Ce méme
probléeme d’interférence se rencontre
pour juger de I’efficacité des fongici-
des qui est eh général sous-estimée, ce
qui apporte un coefficient de sécurité
supplémentaire a |’utilisateur.

Pour prendre en compte ces contrain-
tes, des dispositifs expérimentaux ont
€té proposés (figure 4). Pour les para-
sites telluriques, le dispositif en poquet
est suffisant pour juger des résistances
a l'infection et 4 la progression de la
maladie. Pour les parasites aériens, ce
méme dispositif ne permet que de
juger de la résistance 4 |’infection,
mais |’expérimentateur ne peut appré-
cier la résistance a 1’épidémie.

Pour la rouille jaune [7], on utilise des
parcelles unitaires de I’ordre de 2,5 m?2
inoculées en leur centre par apport d’un
poquet de plantes malades. Les répon-
ses des plantes voisines de ce poquet
permettent de mettre en évidence le
comportement spécifique de I'inoculum
apporté€ (réponse monocyclique), tandis
que les lectures faites sur la parcelle
donnent le comportement face 4 1’épi-
démie (réponse polycyclique). Notteg-
hem [8] propose, pour la pyriculariose
du riz, un dispositif (dit DITER) de
parcelles allongées, perpendiculaires a
un foyer et sous le vent, ce qui permet
de recueillir, par rapport a l'auto-
inoculum et a I'allo-inoculum, quatre
types de réponses par lignée.

On recommande de ne jamais étudier
dans un méme dispositif la tolérance,
les résistances spécifiques et les résis-
tances non spécifiques. Notons que
'on doit s’interroger sur le risque épi-
démique que peut représenter une
vari€t€ tolérante. Il est également
recommandé de ne jamais apporter un
mélange d’inoculum pour détecter des
résistances spécifiques. La fraction
incompatible de I’inoculum peut
déclencher des mécanismes de résis-
tance comme la prémunition, dont le
niveau varie avec les hotes, mais aussi
avec |'inoculum.

Poquets

Microparcelles avec pivot central

xx

Dispositif DITER

X
xxx

X X
X
X X

Xx

X X
X

X

X x

X X

x X
X

X
X

o % X

Sens du vent

> x}‘ Zones contaminées
I:] Zones notées

Figure 4. Dispositifs expérimentaux proposés pour juger de la résistance des plantes aux agressions

parasitaires.

Figure 4. Experimental designs put forward for judging plant resistance to parasitic attack.

® Le type de résistance recherchée

En dehors de la tolérance, la résistance
recherchée par le sélectionneur a pour
effet, soit d’empécher la maladie (donc
I’épidémie de naitre), soit de freiner
I’épidémie. Ces deux facettes de la
résistance, a la distinction desquelles les
épidémiologistes ont beaucoup
apporté [9], ne sont pas exclusives 'une

Cahiers Agricultures 1992 ; 1 :

de l'autre, mais se complétent. Le choix
entre ces deux voies dépend du maté-
riel biologique étudi€ et des caractéris-
tiques du peuplement végétal cultivé.
Ne considérer que l'une ou l'autre
aboutit 4 une perte d’informations, en
particulier dans le cas de contournement
de résistance. Tout indice de contour-
nement est a €tudier car il permet de
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Figure 5. Gradients des gains de rendement (en pourcentage) en fonction de la résistance de variétés de
haricot & Erysiphe polygoni et de la distance des parcelles sous le vent de la source contagieuse. Couple

haricot-Erysiphe polygoni (d’aprés [13]).

Figure 5. Gradients of yield increase (in %) in bean varieties according to resistance to Erysiphe polygoni
and plot wind distance to source of contagion. Bean-Erysiphe polygoni pair (from [13]).

recueillir des informations sur la dura-
bilité de I’effet d’'un géne de résistance,
sur les pressions de sélection exercées sur
le parasite, sur la présence de génes non
spécifiques de résistance [10,11]. On
pourra mettre en €vidence des effets
résiduels non négligeables de génes con-
tournés [12] ou, a l'opposé, une tres
grande sensibilité comme 1’effet « Ver-
tifolia » de Van der Plank [9]. Il n’est

pas du domaine du sélectionneur de
prendre en compte la résistance collec-
tive qui se manifeste au niveau des peu-
plements hétes que cultivent les agri-
culteurs.

* Notations

La contribution de I'épidémiologiste 2
ce point technique peut se situer a trois
niveaux : que noter ? quand noter ?

Tableau 1 i

Distinction des épidémies en trois catégories sur base du poids
décroissant des éléments du cycle de base [25]

Catégories Eléments du cycle de base Exemples

qre inoculum primaire > efficience de I'inoculum > carie - charbon
période contagieuse > latence > incubation mildiou

2¢ latence > incubation > période contagieuse > oidium - rouille
efficience de I'inoculum > inoculum primaire

3e période contagieuse > incubation > latence > septoriose
inoculum primaire > efficience de I'inoculum kabatiellose

rhynchosporiose

Differentiation of epidemics into three categories according to decreasing
weight of the elements in the basic cycle

Cahiers Agricultures 1992 ; 1 :
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comment interpréter ? Sauf cas particu-
lier (tavelure sur fruit, rouille blanche
sur bouture de chrysantéme), la relation
maladie-nuisibilité est rarement sim-
ple ; de plus, elle est souvent fonction
de la concentration en inoculum, donc
de la distance, par rapport a la source
contagieuse, des parcelles observées.
Dans le cas du couple haricot-
oidium [13], la résistance par incompa-
tibilité€ se traduit par un gain de ren-
dement de 7 2 8 % A quatre métres
sous le vent de la source et atteint 20
a 25 %, a une distance de 24 meétres,
par rapport a4 un témoin sensible
(figure 5).

— Que noter :

La reconnaissance de génes qui interdi-
sent a I’épidémie de naitre par contréle
de la maladie, reléve d’une notation
qui porte sur l’efficacité infectieuse
d’un inoculum. Méme si les échelles
proposées comptent plusieurs degrés, les
notations sont en fait transposées en
tout ou rien, et un petit nombre de
relevés suffit a la reconnaissance de tels
genes.

Si c’est le contrdle de I'épidémie qui est
recherché, le « que noter » est plus
diversifi€ et plus abondant ; cette diver-
sification est cependant limitée par la
disponibilité du notateur, d’autant que
le nombre de notations a répéter dans
le temps est €levé. Celles-ci peuvent
porter sur l'évolution globale de la
maladie dans le peuplement héte par
dénombrement régulier, au cours du
temps, de la progression du nombre de
plantes malades, ou par |'estimation de
la proportion de la surface végétale sen-
sible portant des symptémes. Le nota-
teur peut aussi mettre 1’accent sur I’évo-
lution quantitative d’un état de la
maladie correspondant a la séquence
qui explique au mieux la cinétique
d’une épidémie. En effet, les études
polycycliques et ’approche systémique
permettent de classer les épidémies
(Tableau 1) en fonction du poids rela-
tif que représente chaque séquence de
I'infection. Cette hiérarchie indique sur
quoi doit porter I'effort de notation,
mais ces indications demeurent théori-
ques. Dans le deuxieme cas du
Tableau 1, le relevé, en champ, de la
latence ne présente pas de difficultés
particuliéres (sauf pour les maladies a
virus), mais dans le troisieme cas, le
relevé de la dutée de la période conta-
gieuse est tres difficile. Toutefois, il est
possible de réaliser des notations indi-




rectes de cette séquence en exploitant
la corrélation statistique qui souvent
existe entre la durée de la période con-
tagieuse et la durée d’incubation, tant
chez les parasites biotrophes [14, 15]
que chez les nécrotrophes [16, 17]. La
notation indirecte a €été utilisée par
nous-méme pour la résistance des blés
a Septoria nodorum, encore que |’exis-
tence de ces corrélations ne signifie pas
que les mémes geénes sont impliqués
dans les deux séquences [18, 19].

— Quand noter :

Le relevé de I'efficacité infectieuse de
I'inoculum peut s’effectuer 2 n’importe
quelle date qui suit la fin de la pre-
miere latence théorique et c'est la
recherche d’une résistance a tel ou tel
stade de la plante qui indique quand
il convient de noter. En revanche, pour
la détection de résistances contrblant la
cinétique de 1I'épidémie, les dates de
notation et leurs fréquences devraient
étre fonction de la vitesse de déroule-
ment du cycle de base de |'infection ;
ce qui cotrespondrait pour la rouille
jaune 4 envitfon une notation par
semaine et pour la septoriose a4 une
notation tous les 15 jours. En mettant
a la disposition des sélectionneurs des
formulations mathématiques qui per-
mettent de calculer, jour aprés jour, en
fonction des conditions climatiques, la
fraction accomplie d’un événement
comme |’incubation ou la latence [16],
I’épidémiologiste fournit le moyen de
préciser quand il convient d’effectuer
une notation apreés contamination.
Pour faciliter 1'usage de ces formules,
calculées souvent pour un héte supposé
dépourvu de résistance, il est recom-
mandé d’inclure cet héte dans le dis-
positif pour controler la validité des
formules utilisées et repérer les lignées
sur lesquelles une évolution plus lente
ou plus rapide est constatée, les lignées
plus « rapides » pouvant traduire un
effet « Vertifolias. Enfin, le relevé con-
joint des stades de développement
atteint par 1'héte est indispensable a
I'interprétation d’une vitesse épidémi-
que, ce relevé peut s’effectuer avec
celui de la maladie grice a une dou-
ble échelle, comme cela a été proposé
pour les céréales [20].

— Interpréter les notations :

En dehors du regroupement en tout ou
tien, I'interprétation des notations qua-
litatives ne pose pas de problemes
majeurs. Il n’en est pas de méme des
notations quantitatives qui peuvent étre
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globalisées sous la forme de la droite de

X et le temps,
1-x
x €tant la proportion de surface malade
pour la notation faite au temps t
(figure 6). Cette représentation permet
de comparer les lignées par rapport 2
I’ordonnée a I’origine (dont le niveau
traduit 1'efficacité contaminatrice de
I'inoculum primaire) et par rapport a
la pente qui illustre la cinétique de
I'épidémie. Une telle interprétation est
souvent utilisée pour les rouilles, mais
aussi pour les parasites non obligatoi-
tes comme le Pyricularia ou les Septo-
ria. La comparaison des aires sous les
courbes épidémiques (AUDPC) est de
plus en plus fréquente, car riche
d’enseignements. Elle fournit en effet
une interprétation globale mais aussi,
en découpant ces aires en fonction des
périodes de latence, permet de juger
de I'efficience contagieuse. Toutefois,
dans les interprétations quantitatives, le
climat et son réle dans I’expression des
symptomes de la maladie ne peuvent

régression entre log

étre négligés, ce qui rend difficiles les
comparaisons interstations. Pour
s'affranchir de cet effet [4], on propose
une interprétation qui prenne en
compte par période de temps, les sur-
faces de I’AUDPC, situées en-dessous
ou au-dessus des surfaces relevées pour
un couple témoin, dont I’héte doit
avoir un rythme identique ou trés pro-
che du rythme de croissance et de
développement des lignées jugées.
Les études polycycliques et la construc-
tion de modeles de simulations appot-
tent aussi des €léments pour juger les
différents niveaux de résistance partielle
des lignées. En effet, les simulations
faites 4 partir de nombreuses séries cli-
matiques fournissent des €léments sur
les niveaux d’expression de telles résis-
tances, permettant ainsi de porter des
jugements prospectifs, comme nous
’avons réalisé pour diverses lignées de
blé vis-a-vis du Seproria nodorum [21].
Notons que ces mémes interprétations
et simulations permettent aussi de
comparer les niveaux d’agressivité de
souches d’un parasite déterminé.
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+2 - 109 Hi
+1T
o -+
_1 -
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i 4 5= L L 1 1 i 1
T 10 20 30 40 50
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t = nombre de jours

T T T

60 70 80 90 100 110

Figure 6. Appréciation des composantes d’une épidémie par |'ordonnée a |’origine et par la valeur de la
pente de la droite de régression de log (x/1 - x) et du temps (t) : cas de la rouille jaune sur trois lignées
de blé de sensibilités différentes (Y, = 0,0296t - 2,612 ; Y, = 0,0297t - 3,683 ; Y3 = 0,0454t - 3,706).

Figure 6. Assessment of components of an epidemic according to the ordinate at the origin and value
of the slope to the linear regression of log (x/1 - x) and time (t) : for yellow rust on wheat : (Y; = 0,0296t
-2,612;Y, = 0,0297t - 3,683 ; Y3 = 0,0454t - 3,706).
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® Les pressions de sélection

La contrainte exercée par une popula-
tion sur une autre entraine la diversifi-
cation génétique. Pour le parasite, c’est
la diversification du pouvoir pathogéne
aussi bien de la composante virulence
que de la composante agressivité [19,
22]. Pour le végétal, c’est la diversifi-
cation des geénes de résistance. Ces phé-
nomenes conditionnent la durabilité
d’une résistance et permettent de dis-
tinguer, chez le parasite, des génes de
virulence dits « forts » et des genes dits
« faibles » selon qu’ils ont une demi-
vie, en I'absence de pression de sélec-
tion, de courte ou de longue durée.
Cette demi-vie conditionne, en partie,
le réemploi d’un geéne de résistance con-
tourné, en prenant en compte les asso-
ciations ou dissociations qui peuvent
exister entre geénes de virulence [23].

Valorisation de
la résistance par
I"agriculteur

L’agriculteur qui choisit une variété doit
permettre I’expression de la plus-value
potentielle que représentent les génes
de résistance présents dans les semen-
ces. Cette valorisation peut se raisonner
au niveau de la parcelle du systeme de
culture.

Valorisation par l'itinéraire
technique

Un itinéraire technique et les interven-
tions qui lui sont associ€es, doivent
prendre en compte les variations de la
réceptivité des hotes et exploiter les
effets directs ou indirects des geénes de
résistance présents dans le peuplement
végétal.

Chez I'hévéa [24], la variation de I'inte-
raction « réceptivité-climat » a ’agent
de 'anthracnose est exploitée. En effet,
en avangant la défoliation naturelle de
I'hévéa, il est possible d’obtenir la refo-
liation de I’héte a2 une époque de
I’année peu favorable au parasite.

En comparant deux itinéraires techni-
ques de conduite du blé [25], le niveau
de résistance au piétin-verse de la
vari€t€ Roazon est équivalent aux effets
d’un traitement fongicide. Deux prati-
ques souvent conseillées dans les syste-
mes intensifs, 4 savoir : semer dense et
précocement, représentent 35 % du ris-
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que total de piétin-verse et annulent
'effet d'une résistance variétale d’un
niveau moyen vis-a-vis de cette maladie.
Ces deux pratiques allongent la période
de réceptivité (semis précoce) et aug-
mentent la sensibilité par réduction de
I’esquive liée a I'architecture de I’hote.
La modification de la conduite d’une
culture de melon par I’introduction du
désherbage et du paillage plastique
augmente |'efficacité d’'un geéne de
résistance partielle au virus de la mosai-
que du concombre. Cette augmentation
se traduit par un retard de I’épidémie
qui peut atteindre 45 jours [26].
Enfin, il ne faut pas oublier que les
effets agronomiques de certains fongi-
cides sont analogues aux effets de génes
de résistance, comme par exemple
I'allongement du cycle de base de
I'infection : une synergie est i recher-
cher entre ces deux possibilités de
protection.

Valorisation par la diversité
génétique des peuplements

Les risques parasitaires liés a 'unifor-
mité génétique des peuplements, dans
le temps et I'espace, sont connus et
I’histoire en fournit de nombreux exem-
ples. L’épidémiologiste propose de rom-
pre cette monotonie dans le temps, par
la succession des cultures, mais aussi
dans I'espace, ce dernier étant considéré
au niveau de la parcelle, de I’exploita-
tion, ou encore de la région, voire d'un

pays.

® Au niveau de la parcelle

L’intérét biologique et économique de
la diversification génétique de I’embla-
vement d’une parcelle doit étre étudié
en comparant un peuplement constitué
d’une seule lignée pure, 4 un mélange
d’hoétes différant entre eux par leur
résistance. Il y a seulement une tren-
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3= Joss Cambier
-~ @~ Mélange
—@-- Mélange théorique
2000 1+
1000 +
500 1+
0 o L

-+

Semaines apres inoculation

-

10 12 14

Figure 7. Evolution de la surface contagieuse de rouille jaune (race 252 E 137) dans un mélange de
lignées pures (Clément sensible, Talent et Joss Cambier résistantes) par rapport aux lignées pures culti-

vées seules [28].

Figure 7. Changes of the contagious area of yellow rust (race 252 E 137) in an association of pure
lines (Clément susceptible ; Talent and Joss Cambier resistant) with respect to pure lines cultivated

alone [28].
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taine d’années, il était relativement fré-
quent d’observer des peuplements de
mélanges d’espéces : en Suisse, le
méteil qui associe le blé et le seigle ;
en Allemagne, ['association blé, seigle,
avoine. En Pologne, encore de nos
jours, et sans parler des mélanges
graminées-légumineuses, cette pratique
est courante : en 1990, un million
d’hectares €tait cultivé avec un mélange
d’orge et d’avoine, ou avec 1’association
orge + avoine + blé. Cette pratique
limite les attaques parasitaires par la
résultante de plusieurs actions basées sur
I’exploitation additive des effets indivi-
duels des génes de résistance, la réduc-
tion de I'efficience infectieuse d'un ino-
culum, la dilution de celui-ci, ’occu-
pation des sites sensibles par un inocu-
lum incompatible, la manifestation de
résistance inductible comme la prému-
nition [27]. L’ensemble de ces effets
confere une résistance collective au peu-
plement, qui se traduit par la réduction
de la vitesse de progression de ’épidé-
mie (figure 7). Ainsi, dix semaines
apres |'initialisation d’une épidémie de
rouille jaune, on obsetve 13 % de
maladie dans une lignée sensible, mais
seulement 2,5 % dans un mélange
associant cette lignée avec deux varié-
tés résistantes : treize semaines apres le
début de I’épidémie, les taux de mala-
die sont respectivement de 80 % et de
30 % [28, 29].

Dans un mélange idéal de plantes sen-
sibles et résistantes, les études, tant
théoriques que pratiques [30, 31],
montrent que la vitesse d’une épidémie
dans un mélange (rm) est une fonction
logarithmique de la proportion (f) de
plantes sensibles ; la vitesse de 1’épidé-
mie sur I’héte sensible cultivé seul étant
ts, cette relation s’écrit : tm = rs + E
La(f).

Dés les années 1960, des multilignées
ont été expérimentées [32] dont la plus
célebre, créée par Borlaug, fut le blé
Miramar 63 qui comportait dix lignées
ayant la méme base génétique, résistan-
tes aux rouilles jaune et noire. Pour des
raisons de colit économique, de fabri-
cation et de facilité de réalisation, des
mélanges vari€taux ont €té expérimen-
tés [27, 33-35], tant vis-a-vis des para-
sites obligatoires que des nécrotro-
phes [36]. Ces mélanges apportent aussi
une diversification du fond génétique
du peuplement hote et, de ce fait, pet-
mettent de réduire les variations inter-
annuelles de rendement.

Tableau 2

Gains de rendement (en pourcentage) pour des mélanges et
des composants purs, aprés trois applications fongicides ou
aprés une application fongicide, pour contréler une attaque de

rouille jaune sur blé [29]

Variétés pures et mélanges 1 tr.a:i1tement 3 traTi.ge;ents E\éf—e:;

Clément 54,9* 64,3* + 17,12
Joss Cambier 59,0 61,4 + 4,06
Top 61,6 62,7 + 1,78
Talent 63,0 65,8 + 4,44
Moyenne des mélanges 59,4 62,4 + . 5,00
Moyenne des variétés 59,1 63,6 + 7,00

pures : mélanges théoriques

* en quintaux hectare.

Increased vyield (in %) for mixtures and pure components after three appli-
cations of fungicide, compared to a single application for controlling an

attack of yellow-rust on wheat

En France, les vingt essais réalisés de
1985 2 1991 [28] pour controler les épi-
démies de rouille jaune sur blé mon-
trent que en moyenne le rendement des
mélanges (63,25 gx) est significative-
ment supérieur au rendement théorique
(60,56 gx) calculé a partir des lignées
pures. Toutefois, ces résultats cachent
de grandes variations de + 34,1 % 2
- 5,3 % en fonction de la répartition de
la rouille et de la présence ou non
d’autres parasites. La protection des
mélanges par un ou trois traitements
fongicides apporte un gain de rende-
ment identique 2 celui obtenu avec les
variétés résistantes (Tableau 2). L'effet
dépressif dbi a la variét€ sensible Clé-
ment, avec un seul traitement fongi-
cide, est pratiquement annulé dans le
mélange. L’augmentation de rende-
ment apportée par deux traitements
supplémentaires n’est pas économique-
ment rentable. Aucun inconvénient
pratique au mélange de variétés ayant
un méme rythme de croissance, de
développement et des qualités techno-
logiques comparables n’a ét€ mis en
évidence, mais quelques points sont
encore 2 €tudier. Le premier est I'apti-
tude des composants du mélange 2
résister 4 la compétition afin d’éviter
une dérive de la composition du peu-
plement au cours de son développe-
ment. Le deuxieme est I’appréciation

Cahiers Agricultures 1992 ; 1 :

des vari€tés par rapport au niveau de
manifestation d’une résistance inducti-
ble comme la prémunition et cette qua-
lit€ semble trés différente selon les
variétés.

Une directive de la CEE (n° 66-402)
prise en 1966 interdisait la commercia-
lisation de semences de céréales en
mélange, mais une modification de
I’article 13 adoptée en 1979, rend cette
commercialisation possible. Contraire-
ment 2 d’autres pays, cette modification
n’est pas 4 ce jour appliquée en France.
I apparait nettement que la pratique
des mélanges devrait naturellement
s’insérer dans une optique ou l’agricul-
teur doit chercher a diminuer d’une
part ses cotits, d’autre part des intrants
que l'opinion publique considere
comme dangereux pour l’environne-
ment. Notons que les essais actuels
d’obtention d’hybrides de blé intéres-
sent beaucoup les épidémiologistes, en
particulier si I’emploi des F, était
préconisé.

® Au niveau de I’exploitation ou d’un
groupe d’exploitations

La succession des cultures permet
d’introduire, dans un pathosystéme,
une rupture dans le temps ; il est aussi
nécessaire d’introduire des discontinui-
tés dans l'espace que représente une
exploitation, un groupe d’exploita-
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Figure 8. Importance of epidemiology in the detection and management of plant resistance to parasitic

attack.

tions, une région, voire un pays. La
diversification des espéces et la diver-
sit€ des variétés pour une méme
espece, permettent de réaliser cette dis-
continuité et de limiter le risque de
généralisation d’une €pidémie. L’épi-
démiologiste peut apporter deux types
de données pour raisonner cette rup-
ture : d’une part la connaissance des
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aspects qui concernent la dissémination
d’un parasite et les gradients de sa dis-
persion, d’autre part la connaissance de
la vitesse d’extension radiale d'un foyer
épidémique.

L’étude des gradients de dispersion de
la rouille couronnée de I’avoine a con-
duit les Etats du Continent Nord-
Américain a délimiter, sur ce vaste tet-
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ritoire, trois zones. A chacune d’entre
elles sont attribués 3 a 4 génes de
résistance spécifique [34]. Les études
faites sur I’oidium de I’orge [23] mon-
trent, pour les régions Nord et Ouest
de la France, que la proportion de
geénes de virulence provenant du
Royaume-Uni ne peut étre négligée
pour définir une stratégie de diversifi-
cation des variétés d’orge cultivées dans
ces régions. Des simulations mathéma-
tiques s’appuyant sur |'expérimenta-
tion [31] ont permis de calculer les
vitesses d’extension radiale de foyers
épidémiques. Ces vitesses varient de
quelques centimetres par jour pour le
mildiou de I'épinard, a prés de 60 km
par mois pour le mildiou de la pomme
de terre. A partir de ces données,
Zadoks [37] propose une typologie des
épidémies qui introduit la disconti-
nuité dans le temps et l’espace. Les
épidémies d’ordre zéro ont une pro-
gression de leurs foyers de quelques
centimetres par jour, sans discontinuité
dans le temps et 'espace, car se déve-
loppant dans une méme parcelle et au
cours d'un méme cycle cultural. Les
épidémies d’ordre un ont des foyers
qui progressent de quelques kilométres
par mois sans discontinuité dans le
temps (car se déroulant au cours d’un
seul cycle cultural), mais avec des cou-
pures dans 'espace qui correspondent
a I'éloignement géographique entre
parcelles d’'une méme région. Les €pi-
démies d’ordre deux ont des foyers
dont la vitesse d’extension est de plu-
sieurs kilomeétres par an, mais avec une
discontinuité dans le temps car pro-
gressant au cours de plusieurs cycles
végétatifs et des coupures spatiales, car
se généralisant sur de vastes territoires.
De telles études doivent setvir de base
a des préconisations de la gestion
phytosanitaire de I’espace et du temps
valorisant les effets de la diversité
génétique pour la résistance des peu-
plements hétes.

Conclusion

Les €tudes conceptuelles et pratiques
d’épidémiologie concourent a la con-
naissance de geénes de résistance et
la valorisation de leurs effets 4 diffé-
rents niveaux (figure 8). Toutefois,
I’application des propositions que for-
mulent les épidémiologistes se heurte
a diverses difficultés. Chez les sélec-

247




tionneurs, les observations conseillées
compliquent les notations mais surtout
demandent du temps. Les dispositifs
recommandés impliquent une quantité
minimale de semences qui générale-
ment n’est pas disponible dans les pre-
miéres générations de sélection. On
peut s’interroger sur |’opportunité,
pour le sélectionneur, d’ajouter 4 ses
objectifs actuels, celui du « mélange »
de génotypes. Une telle voie est lon-
gue, compliquée par rapport 4 la
lignée pure, dont 'une des supériori-
tés est la relative simplicité de création.
L’objectif « mélange » doit donc rester
du domaine des agronomes et des
phytopathologistes.

Chez les agriculteurs, exploiter la
diversit€é au sein d'une parcelle se
heurte a des impératifs économiques et
a des réglements. Gérer des disconti-
nuités spatiales et temporelles dans une
région suppose une concertation inha-
bituelle, et seule une incitation peut
étre réalisée par la publication de lis-
tes de variétés groupées selon leur
compatibilité, ce que fait le NIAB au
Royaume-Uni. Des efforts pour con-
vaincre du bien-fondé des orientations
proposées et des essais en coopération
sont 4 entreprendre.

Si I’épidémiologiste concourt 4 la valo-
risation de la résistance, ses travaux
doivent contribuer aussi a la lutte bio-
logique qui exploite le potentiel con-
tagieux d’un organisme pour lutter
contre un autre. La formulation de ce
débouché de I'épidémiologie n’est pas
récente puisqu’on la trouve dans les
écrits de Duhamel de Montceau [38]
datés de 1728. Enfin, |'exploitation de
la complémentarité des effets de génes
de résistance et des effets des fongici-
des représente sans conteste l'un des
champs d’application de 1’épidémio-
logic W
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