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RESUME - Selon l'auteur le déterminisme des «déséquilibres biologi-
quesy, pullulations des tétranyques, des pucerons, des cochenilles et
méme recrudescence de certaines maladies, consécutifs & certains
traitements pesticides, résulte principalement d’un phénoméne indi-
rect d’ordre nutritionnel. Le feuillage des plantes traitées entraine en
effet, chez les phytophages, des majorations de fécondité et de
longévité, de vitesse de reproduction. Ce processus selon lequel la
vitalité de tout organisme vivant dépend étroitement de la satisfaction
de ses besoins nutritionnels, a été désigné par 'auteur sous le terme
de trophobiose.

Certaines observations conduites au Maroc concernant la colonisa-

DETERMINISME DES PULLULATIONS DE
TETRANYQUES ET DE COCHENILLES SUR CITRUS
A LA SUITE DES TRAITEMENTS PESTICIDES

Multiplications de tétranyques.

Dés notre premiére mission au Maroc (1968), nous avons
pu €tablir que les multiplications d’acariens, tout comme
celles de la cochenille plate (Coccus hesperidum) étaient
lices a la lutte chimique contre le pou de Californie (Aoni-
diella aurantii) seul ravageur important jusqu’en 1955-1956.

En particulier, 'emploi de divers produits organiques de
synthése tels que le parathion ou le carbaryl entrainait de
brusques et importantes pullulations de Létranyques : no-
tamment de Tetranychus cinnabarinus dans le Rharb et de
Hemitarsonemus latus dans la région d’Azemmour.

[l faut signaler également la présence, dans toutes les ré-
gions agrumicoles du Maroc, de lacarien des bourgeons :
Aceria sheldoni EWING, et dont DELUCCHI précise que :
«I‘apparitiun massive a fait suite, au Maroe, comme dans
beaucoup d’autres pays, a l'utilisation d’insecticides phos-
phon‘rs de synthéses.

* - Directeur de la Station de Zoologie du Centre de Recherches
agronomiques, INRA. Bordeaux.

Communication présentée au Congrés mondial de 'Agrumiculture
fMurcie— Valence, 29 avril- 10 mai 1973).

tion entomologique d’une jeune plantation de mandariniers ayant
requ divers types d'amendements, montrent toute I'importance de la
fertilisation dans la résistance vis-a-vis des cochenilles. Corrigeant en
effet les effets néfastes des excés de calcium dans le sol et les eaux
d'irrigation, les engrais potassiques ont réduit, de moitié aux quatre
cinquiémes, la reproduction des cochenilles Lepidosaphes beckii et
Saissetia oleae.

Or les niveaux des populations de ces cochenilles se trouvent en

relation inverse avec les valeurs du rapport K dans les feuilles et
Ca+ Mg

les écorces des fruits. L'auteur émet cette hypotheése que I'élévation
de ce rapport entrainée par la fertilisation potassique, permet une
meilleure protéosynthese, processus physiologique précisément corré-
latif d’une diminution de la teneur de la séve en acides aminés et
glucides réducteurs, soit d’éléments nutritionnels bien connus pour
étre favorables a la reproduction des diverses catégories d’insectes
piqueurs.

Ces proliférations anormales de tétranyques rappellent
d’ailleurs celles déja enregistrées par HOLLOWAY et al
(1962) a la suite de pulvérisations a base de zine, ainsi que
celles expérimentalement mises en évidence par FLESCH-
NER (1952) concernant Paratetranychus citri et consécutive
au traitement des Citrus a base de DDT.

Au Liban, ASLY (1965) signale également que, dans de
nombreux cas, divers pesticides tels que : produits cupri-
ques, zine, soufre, etc. peuvent aceroitre sensiblement les
populations des acariens. A cet égard, il souligne les effets
particulierement nocifs des esters phosphoriques, le para-
thion notamment multipliant les tétranyques «d’une fagon
démentielle». Cet auteur fait également remarquer qu'en
cas d'échec, les acaricides eux-mémes peuvent provoquer
des pullulations comme cela a d’ailleurs été démontré par
les expériences de DOSSE et par WAFA et al. (1969). De
telles proliférations ont également été enregistrées au
Maroe, a la suile de traitements au moyen d’acaricides
phosphorés au cours des essais de WILLINSKY (CHABOUS-
S0U, 1970).

Bref, en ce qui concerne les pullulations d’acariens sur
Citrus, nous nous trouvions en présence du méme probleme
dont nous avions eu & nous occuper sur vigne, a la suite,
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soit des traitements insecticides contre les vers de la orappe
(CHABOUSSGU, 1969 a) soil des interventions fongicides
contre le mildiou (CHABOUSSOU, 1967).

Or, nous pensons avoir montré - et ceci grice i un certain
nombre d'observations et d’expérimentations conduites en
plein champ, d’une part, et d’élevages en laboratoire d'autre
part - que la multiplication des acariens phytophages a la
suite des traitements pesticides ne résultait pas seulement
de la destruction des ennemis naturels.

Les élevages onl effectivement montré que les traitements
du feunillage provoquent chez les acariens de notables
majorations de longévité et de fécondité ainsi que divers
autres phénomenes tels que : raccourcissement du cycle
évolutif et distorsion de la sex-ratio en faveur des femelles.

FLESCHNER (op. cit.) avait dailleurs ohservé que ces
pulvérisations entrainaient dans les feuilles des modifications
bim"hirniqm:s qui les rendaient moins résistantes vis-i-vis
des acariens, et ceci pendant des périodes pouvant se prolon-
ger au-dela de sept mois.

Ce phénoméne de stimulation de la reproduction des
tétranyques trouve done son origine dans la modification
du substrat nutritionnel en faveur de I"animal.

Nous avons désigné ce processus, selon lequel la vitalité
de tout organisme vivant dépend étroitement de la satisfac-
tion de ses besoins nutritionnels sous le terme de tropho-
biose.

Il s'agit effectivement, comme le montre I'étude appro-
fondie des rapports entre la plante et Uinsecte, d’un phéno-
méne d'ordre général et qui se retrouve notamment chez les
cochenilles et autres insectes et également chez les maladies.

Multiplications de cochenilles.

THOMPSON (1939) a montré que sur Citrus, les traite-
ments au moyen de composés cupriques, entrainent un ae-
croissement des populations de Pseudococcus citri RISSO,
ainsi d’ailleurs que de aleurode : Dialeurodes citri folii
MORGAN, et du tétranyque : Paratetranychus citri McG.

Plus récemment, TSUGAWA et al. (1964) onl constaté
des proliférations de pou de San José : Aonidiella perniciosa
COMST., et des acariens P. citri, 4 la suite également de
pulvérisations cupriques.

Par ailleurs, KOZLOVA et KURDYNKOV (1964) ont
montré que sur murier, aprés un premier effet coccicide
vis-d-vis de Pseudococcus comstocki, on pouvail enregistrer
aprés deux ans de traitements, des populations pouvant
atteindre sur les arbres traités au parathion (30 kg PA/hl)
plus de 200 p. cent de celles des témoins, 165 p- cenl avec le
déméton. Or, les dénombrements concernant les principaux
prédateurs et parasites de P. comstocki montrent que les
composés phosphorés utilisés et véhiculés a l'intérieur de la
plante, n'inhibaient en aucune fagon le dévtluppemcnl de
ces ennemis naturels.

Bref, ces auteurs concluent finalement que, vis-a-vis des
cochenilles, les traitements au moyen de produits organo-
phosphorés présentent des post-effets a la fois directs et
indirects. Il ne serait donc nullement ctonnant qu'il en
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soil de méme vis-a-vis des cochenilles des agrumes et que ces
mémes produits entrainent une stimulation aprés une pre-
miere action coccicide. Effectivement, BEDFORD (1968)
a signalé qu’en Afrique du sud.dans la région de Rustenberg,
en 1964-1967, les attaques de A. aurantii se sont montrées
généralement plus élevées dans les vergers qui avaient déja
été traités une ou deux fois au moyen du parathion.

De méme, HART et JUGLE (1970) ont expérimentale-
ment démontré que la multiplication de Coccus hesperidum
sur Citrus par le méthyl parathion résultait d’'un processus
différent de celui de la destruction des ennemis naturels.
Ainsi, comme vis-a-vis des Lélranyques, les pcsticides el les
esters phosphoriques en particulier, peuvent, aprés un
premier effet coccicide, entrainer des multiplications de
cochenilles par un effet indirect sur la physiologie de la
plante.

Multiplications de pucerons.

Des phénomenes analogues de multiplication de pucerons,
apres traitement et en dehors de toute action sur les ennemis
naturels, ont également été mis en évidence chez Myzus
persicae sur labac, aprés traitement au mévinphos. MICHEL
(1964) a pu montrer en effet que cette multiplication
résulte d’un triple processus : augmentation de fécondité
el de longévité des individus et raccourcissement du cycle
évolutif (aptitude des insectes a se reproduire plus précoce-
ment), soit des mécanismes analogues & ceux que l'on
constate chez les acariens.

En résumé, qu'il sagisse de télranyques, de cochenilles
ou de pucerons (et sans doute aussi de cicadelles), les proli-
férations enregistrées a la suite de traitements pesticides
résultent d’un phénoméne indirect, d’ordre nutritionnel,
entrainant des majorations de fécondité, de longévité et de
vitesse de reproduction. Aussi, la mise en évidence de ce
processus pose-t-elle, d'une fagon accrue, le probléme des
relations entre la plante d’une part et Uinsecte ou le champi-
gnon parasite d’autre part.*Cest ce que nous allons ticher
d’examiner de plus prés maintenant.

PHYSIOLOGIE DES CITRUS ET SENSIBILITE
VIS-A-VIS DES ARTHROPODES PIQUEURS

Physiologie des Citrus et sensibilité vis-a-vis des acariens.

Dés 1942, HENDERSON et HOLLOWAY avaient remar-
qué, sans pouvoir en fournir d'explication satisfaisante, la
rapide disparition des importantes multiplications de Pano-
nychus (Paratetranychus) citri survenant dans les conditions
naturelles. En fait, ces auteurs ont montré que la fécondité
de ces tétranyques présente des différences hautement
significatives selon la condition physiologique de la feuille,

* - On sait que des phenomenes de «deséquilibres biologiques» dans le
domaine des maladies peuvent également surgir a la suite des traite-
ments pesticides. Il en est ainsi par exemple, concernant le développe-
ment de 'Oidium (el vraisemblablement du Botrytis) sur vigne a
la suite des traitements contre le mildiou au moyen des dithiocarba-
mates : manébe, zinébe, propinébe (CHABOUSSOU, 1967, 1968,
1970 a et b).
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Le nombre des oeufs pondus par élevage sur feuilles jeunes
ou d’age moyen est significativement plus élevé que sur
vieilles feuilles. Ainsi, parait done s’expliquer le ralentisse-
ment de la multiplication au fur et a mesure du vieillisse-
ment du feuillage.

Conecernant le méme tétranyque : P. citri, JEPPSON et
al. (1961) ont pu mettre en évidence, dans des vergers de
Valencia et de citronniers, une corréiation entre le niveau
des populations et les cycles de croissance de la plante.
Or, ces derniers sont cux-mémes en relation avec des change-
ments météorologiques et saisonniers. Ainsi, cerlaines bais-
ses de populations paraissent-elles en relation avec les
périodes caractérisées a la fois par de hautes températures
et de basses humidités.

Ces auteurs estiment en effet que de tels facteurs
extrémes du climat peuvent apporter de notables change-
ments dans la physiologie de la plante et se réperculer ainsi,
de facon indirecte, sur la reproduction des acariens. En
concordance avee les résultats de HENDERSON et HOLLO-
WAY, ils considérent que la période la plus favorable pour
le développement de cette espéce d’acarien est I'époque de
croissance des feuilles.

Or les deux principaux cycles de croissance des oranges
Navel, aux Etats-Unis, sont de mars a mai d’uge part, et de
septembre a novembre d'autre part. Précisément, ces deux
périodes coincident avec les maxima de populations de
P. citri. Les cycles saisonniers de croissance des Citrus
savérent donc comme des facteurs majeurs responsables des
fluctuations des tétranyques.

Ces fluctuations saisonniéres présentent dailleurs d'inteé-
ressantes répercussions au point de vue pratique : par suite
de la décroissance naturelle des populations de P. cifri en
mai et juin de chaque année, (en concordance avec les
observations de ces auteurs, NADIR a pu observer fin mai-
début-juin, au Maroc, a 'époque de la chute des fruits et au
moment de «creux» dans les multiplications d’acariens, une
baisse de la teneur des feuilles dans les divers éléments
minéraux : N, P, K). les traitements acaricides de mars-avril
maintiennent les populations des acariens au-dessous du seuil
de nuisibilité au moins pendant deux mois. Par contre,
comme le font également observer JEPPSON et al. (op. cit.),
les applications conduites en juillet-aoat ou méme en
septembre n’empéchent nullement les populations d’acariens
d'atteindre des niveaux élevés durant automne et Uhiver.
Nous ajouterons : el ceci d’autant plus que I'on utilisera
des pesticides susceptibles, comme nous l'avons vu plus
haut, de stimuler indirectement la multiplication des tétra-
nyques,

Par ailleurs - et nous en évogquerons la possibilité au cours
de la derniére partie de ce travail - peut-étre serait-il possible
de restreindre le développement des acariens, au moyen de
produits appropriés, en agissant de fagon inverse sur le
métabolisme de la plante.

Des observations analogues ont été conduites par STERN-
LICHT (1969) concernant la dépendance de Dacarien du
bourgeon : Aceria sheldoni vis-a-vis des jeunes feuilles. Ces
acariens s'installent de préférence sur les feuilles de 1 a 3

mm de long ainsi que sur le méristéme apical des hourgeons
terminaux. Ces derniers, étant plus riches en substances de
croissance, semblent influencer, dit I'auteur, la multiplica-
tion des acariens en leur apportant de la «nourriture
vitaley. (Il s"agit vraisemblablement d’éléments azotés).

C’est pourquoi la nouvelle pousse qui, chez la plupart des
variétés de Citrus, dans la région méditerranéenne, survient
en février-avril, puis en am‘ltlscpte:mhrc (qualquef{;is en
juin-juillet), s’accompagne du phénomeéne de la dispersion
de ces acariens, ces derniers étant attirés par les jeunes
organes.

Physiologie des Citrus et sensibilité vis-a-vis des pucerons.

La préférence des pucerons pour les organes en voie de
croissance, pousses et jeunes feuilles, ou a l'inverse, pour les
feuilles sénescentes, est bien connue. Un tel preferendum
parait en relation avec la richesse de la séve ou des tissus
foliaires en substances solubles el notamment en acides
aminés libres.

Or, concernant plus spécialement les Citrus, WEISSMANN
et MONTES DIAZ (1968) ont précisément montré - en
relation avec la nature méme de ce preferendum - étroite
relation existant entre la densité de la séve des feuilles de
citronniers (variable selon leur age) d’une part, et la fécon-
dité, la production des ailés et la durée du développement
des aptéres du puceron noir de l'oranger, Toxoptera aurantii
BOY., d’autre part. Les conditions trophiques sont optima-
les lorsque la densité de la séve est au-dessous de 10 p. cent,
ce qui est le cas des jeunes feuilles en voie de croissance.
Plus dgées, les feuilles en voie de développement et dont la
densité de séve s’échelonne entre 10 et 14,8 p. cent, présen-
tent de moins bonnes conditions pour le puceron. Quant
aux feuilles matures ayant cessé de se développer et dont la
densité de seve est au-dessus de 15 p. cent, elles se montrent
inaptes a assurer un bon développement du puceron.

Ainsi se confirme-t-il, chez les Citrus, que les populations
de T. aurantii s'élévent durant les périodes de croissance des
jeunes feuilles, soit effeclivement, au printemps et a
'automne, comme on peut le constater par exemple au
Maroc.

Physiologie des Citrus et attaques des cochenilles.

Dés notre premiére mission au Maroe, et en nous
appuyanl, d’une part sur les travaux de STEYN (1951)
coneernant la vitesse du cycle évolutif de Aonidiella aurantii
en fonction du type de solution nutritive fournie aux Citrus,
et d’autre part sur les travaux de NADIR (1965-1966), nous
émettions 'hypotheése que I'exceés de calcium constaté dans
les feuilles de Citrus et provenant lui-méme a la fois de la
nature du sol et de celle des eaux d’irrigation, pouvait se
trouver a l'origine de la virulence des cochenilles dans
certaines régions du Maroc, el notamment dans le Rharb
(CHABOUSSOU, 1968).

STEYN (op. cit.) avait en effet remarqué d'importantes
variations des populations d'A. aurantii selon les différentes
régions de I'Afrique du sud. Aussi s'était-il demandé si
l'influence de la composition chimique du sol ne constituait
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pas un important facteur dans la dynamique de la cochenil-
le 7 Pour s’en assurer, STEYN conduisit des cultures de
citronniers sur sable, au moyen de solutions nutritives
diversement carencées, nolamment en Ca, P et N. Les
élevages ont permis de déterminer la durée du cycle évolutif
de l'insecte. Par ailleurs, des analyses concernant les mémes
types de feuilles ayant servi aux élevages,permirent d’évaluer
les teneurs en N, P, K, ;\'[g (tableau 1).

TABLEAU 1 - Taux (en ppm) de matiére séche des divers
éléments du diagnostic foliaire des Citrus en fonction des

«trailemenls».
Traitement N P Ca Mg K |K/Ca
témoin 24.780 | 1.034 | 53.500{4.620 | 14.020[0.262
Bas Ca 21.200 | 0.973 ] 39.400{3.560 | 29.400[{0,746
Bas P 25.600 | 1.000 | 52.700{4.180 [13.560(0,257
Bas N 15.200 | 1.191 | 46.900{3.820 | 15.520{0,330

Nous envisagerons seulement ici les résultats du traitement
«bas Ca». Ce dernier s'est montré en effet peut-etre le plus
intéressant : en réduisant les taux de Ca et de Mg et en
multipliant approximativement par deux celui de K. Or, ce
phénomeéne, fait remarquer 'auteur, se retrouve également
en plein champ en Afrique du sud, le K dans les feuilles
g'élevant a 20.000 ppm de matiére séche dans les sols
pauvres en Ca, tandis qu'il n'est que de 4.000 a 15.000 dans
les terrains mieux approvisionnés en Ca et Mg.

Ce traitement pouvant étre qualifi¢ de «bas Ca et Mg et
haut K» est précisément celui qui s'est avéré le plus défavo-
rable au développement du pou de Californie, en prolon-
geant la durée de son cycle évolutif, par rapport aux autres
traitements : témoin, bas P et bas N.

Or les travaux de STEYN en Afrique du sud peuvent,
pensons-nous, étre fructueusement rapprochés des recherches
de NADIR (1965-1966) au Maroc et relatifs au diagnostic
foliaire des agrumes. NADIR a pu établir en effet que dans
une grande majorité des orangeraies du Maroc, le taux de Ca
dans les feuilles est anormalement ¢élevé, tandis que ceux de
P, K et Na sont faibles.

Ainsi, Iétat physiologique des Citrus dans certaines
régions du Maroc, et en particulier du fait de la teneur des
eaux d'irrigation en calcium, favoriserait le développement
de la cochenille. Ces conditions paraissenl. expliquer en
grande partie la virulence d’A. aurantii dans le Rharb.

Par ailleurs, cette alcalinité du sol entraine des carences
en oligo-éléments, qui surviennent en effet dans les sols a
pH trop faible ou trop élevé. Or, de telles carences concer-
nant notamment le zine et le fer sont précisément suscepti-
bles de favoriser la multiplication des cochenilles. Les
chercheurs de 'IFAC ont pu constater en effet, des prolifeé-
rations anormales dune diaspine, Diaspis boisduvali, sur
ananas cultivés sur des solutions nutrilives carencées en
zine.

Bref, tout ceci nous conduit a approfondir la question
des relations entre les facteurs nutritionnels offerts par la
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plante et la multiplication des ravageurs phytophages, en
particulier des arthropodes piqueurs.

Etat biochimique de la plante et multiplication des
arthropodes piqueurs.

Les récenles recherches concernant l'alimentation des
insectes sur diéte artificielle et leurs répercussions sur leur
développement et leur reproduction, nous apportent d’in-
téressantes précisions concernant leurs besoins nutritionnels.

Il ressort de ces travaux - dans le détail desquels nous
n'entrerons pas ici - que chaque espéce d'insecte ou d'aca-
rien présente des besoins nutritionnels particuliers. La diéte
optimum parait notamment caractérisée par un équilibre
déterminé entre les glucides et les produits azotés.

D’autre part, confirmant les conceptions de THORS-
TEINSON, tout parait indiquer que les produits nutrition-
nels sont principalement a lorigine du comportement
alimentaire de I'animal, ¢'est-a-dire de I'attaque de la plante.

Cest dire toute 'importance de I'état biochimique de la
plante dans sa susceptibilité vis-a-vis des atteintes des
insectes ou des acariens. Aussi allons-nous tenter de les
cerner de plus pres, en particulier en ce qui concerne les
arthropodes piqueurs qui nous préoccupent plus particulie-
rement, ¢’est-a-dire cochenilles et acariens.

Besoins nutritionnels el multiplication des cochenilles.

Si malheureusement, nous ne connaissons que peu de
choses a ce sujet, nous pouvons cependant présumer que la
richesse de la séve en élements azotés, acides aminés en
particulier, doit étre un facteur déterminant dans la repro-
duction des cochenilles et done dans la sensibilité de la plan-
te aux attaques. Les travaux d’AUCLAIR concernant les
pucerons (aulres insectes piqueurs), montrent qu'il existe
une relation directe entre la teneur des variétés de pois en
acides aminés et leur susceptibilité vis-a-vis de Myzus
persicae.

Par ailleurs, de récentes recherches concernant précisé-
ment les Citrus ont montré que les acides aminés s’accumu-
lent dans les tissus chaque fois que la nutrition potassique
est, soit insuffisante, soit excessive (HOFFMANN et SA-
MISH, 1969).

Ce fait confirme bien, d"ailleurs, le role du potassium dans
élaboration des protéines : les teneurs les plus faibles en
acides aminés correspondent a une nutrition optimale en K
et au maximum de croissance de la plante. BOVE et al.
(1957) ont d'ailleurs effectivement montré, en culture de
tissus de Citrus limonum, que la croissance absolue et relati-
ve est beaucoup moins intense sur les milieux carencés en
potassium et en glucides solubles.

Et e’est pourquoi - estimions-nous dés le début de nos
travaux - que la recherche d'une nutrition optimale des
Citrus en polassium devrait étre doublement bénéfique :
d'une part, elle assurerait a la plante un maximum de
croissance el de récolte, et d'autre part, la régression
corrélative de la teneur en acides aminés libres qu’elle
entrainerait, provoquerait a son tour une réduction dans la
multiplication des cochenilles.
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Ce niveau optimum de K, ou plutot I’(‘r[uilibrc souhaita-
ble : K<»Ca + Mg reste encore a délerminer. Cependant,
les travaux de NADIR ont déja largement fait avancer la
question. Justifiant cette conception, nous verrons d'ailleurs
plus bas les résultats positifs - sinon spectaculaires - déja
obtenus dans la lutte indirecte contre les cochenilles, par
simple apport au sol d’amendements potassiques,

D’autre part, les glucides sont également nécessaires aux
cochenilles. Ainsi BURNS et DAVIDSON (1966) ont
montré que la cochenille, Toumeyalla liriodendri, digére
entierement le saccharose contenu dans la séve.

Besoins nutritionnels et multiplication des acariens.

Comme les cochenilles, pucerons, psyihfs et cicadelles,
les acariens arthropodes piqueurs se nourrissent également
de substances solubles. Ainsi peut-on présumer, comme pour
les cochenilles - et sans conclure pour autant qu'ils présen-
tent identiquement les mémes besoins - que tout facteur
susceplible d’entrainer dans la plante un aceroissement de la
protéogénése et corrélativement une régression des éléments
solubles, aura automatiquement pour résultal un renforce-
ment de la résistance vis-a-vis des acariens.

Inversement, on assistera au phénmnénc contraire, ¢’esl-
a-dire a la pullulation du genre Tetranychus, chaque fois
que dans la plante, la protéolyse 'emportera sur la protéo-
génese. Or, si ceci peul survenir naturellement & certaines
périodes du cycle végétatif de la plante (sénescence), de tels
déséquilibres peuvent aussi surgic a la suite de 'action
néfaste de certains pesticides - méme acaricides - sur la
physiologie de la plante.

Précisons bien dlailleurs que les différentes espéces
d’acariens, comme celles des pucerons. ne présentent pas
les mémes besoing nutritionnels. Ceux auxquels nous venons
de faire allusion plus haut concernent principalement le
genre Tetranychus. Si Palimentation optimum de cet acarien
nécessite des substances azotées solubles, ses exigences en
glucides réducteurs paraissent également nettement élevées
comme l'ont montré les travaux de plusieurs auteurs
(FRITZSCHE, 1961 - WAFA el al., 1969). Nous verrons
précisément plus bas comment, par des incidences de ce
genre sur la biochimie de la plante, sexpliquent les pullula-
tions de tétranyques déclenchées par divers pesticides.

Ainsi, 'ensemble de ces faits concernant 'importance des
besoins nutritionnels des insectes ou acariens dans la résis-
tance de la plante vis-a-vis des ravageurs des Citrus, nous
conduit tout naturellement a passer en revue les divers
facteurs précisément susceplibles d’agir sur le conditionne-
ment physiologique de la plante.

LE CONDITIONNEMENT PHYSIOLOGIQUE DE LA
PLANTE : FACTEUR DE RESISTANCE VIS-A-VIS DES
INSECTES ET DES MALADIES

Les facteurs en cause.

Indépendamment de l'age des organes, trois types de
facteurs sont susceptibles d’agir sur la physiologie de la
p &l phy g
plante et done sur la composition biochimique des tissus :

-27

la constitution génétique de la plante,
les facteurs écologiques,
les facteurs culturaux.

Or. le choix de la plante et de la variété étant npéré le
praticien ne peut guére que subir ensuite les répercussions
des deux premiéres catégories de facteurs sans guére
pouvoir les infléchir en sa faveur. Par contre, il n'en est
nullement de méme des facteurs culturaux. Fn principe,
l'arboriculteur en est le maitre, mais peut-étre ne les met-il
pas toujours en oeuvre avec le discernement souhaitable,
ceci parce quil les utilise en ne tenant généralement aucun
compte des répercussions qu'ils entrainent sur le condition-
nement physiologique de la plante et donce sur la résistance
de cette derniére vis-a-vis des insectes ou des maladies.

Trois types de facteurs culturaux seront successivement
passés en revue : il s'agit du greffage, des fumures et des
traitements pesticides.

Influence du greffage.

Cette pratique culturale présente, sur la sensibilité du
greffon vis-a-vis des insectes et des maladies, une influence
sang doule plus considérable qu’on ne saurait le soupgonner.
Un certain nombre de faits donnent & penser, par exemple,
que le greffage de la vigne mis en oeuvre pour la sauvegarder
du Phylloxera 1'a sensibilisée vis-a-vis des attaques de
Botrytis et sans doute aussi du Mildiou. Clest ainsi que,
areffé et devenu plus vigoureux, le eépage «Folle blanche»
n'est pratiquement plus cultivable a cause de son EXCessIve
vulnérabilité vis-a-vis du Botrytis.

Pour nous en tenir au cas des Citrus, WALLACE et al.
(1953) qui ont éludié, de fagon approfundie, P'influence du
porte-greffe sur la nutrition minérale du greffon, soulignent
bien que les portr‘ ;_rreife prL‘iLlltLl’ll des rLPSTLllelUIlS. non
seulement sur la taille de I'arbre, la récolte et la qualité du

fruit, mais aussi sur sa susceptibilité vis-a-vis de diverses
maladies.

La Tristeza constitue notamment un excellent exemple
de maladie d’arbre fruitier dans laquelle les combinaisons
entre le porte-greffe et le greffon jouent un role tres
important. Les symptomes les plus graves apparaissent
lorsquun oranger est greffé sur bigaradier. Aussi, utilise-t-
on dans la pr.i{ulu-. des porte-greffe tolérants ou résistants :
oranger, Poncirus trifoliata, ete.

Ainsi est-on amené a se poser la question du déterminis-
me des [ar‘rlurhalinm phv‘:iolngiques induites dans le gref-
fon ? Or, quil s'agisse de vigne (BOVAY, 1959 - BOVAY
et 1SOZ, 1964), :] ‘arbres Imlln’r% (BLANC AICARD et
BROSSIER, 1962) ou de Citrus (WALLACE et al., 1952,
1953 - BAR-AKIVA et al., 1972), les divers auteurs aboutis-
sentl a celle conclusion que le porte-greffe détermine
I’équilibre cationique et en particulier le rapport

ions divalents
ions monovalents
Rupestris 3309 entraine généralement dans le greffon les
nutritions azolées et potassiques les plus élevées), Or, com-
me nous avons déja eu l'occasion de le signaler plus haut a
propos de la multiplication des cochenilles en fonction de

(c’est ainsi par exemple que le Riparia X



I’état biochimique de la plante, le mélahulismclds cetle
derniére et notamment Uintensité de la protéogénése se
trouvent précisément (avec les facteurs d’ambiance) sous la
dépendance de cet équilibre. A son tour, celui-ci condition-
ne la teneur des lissus en éléments azotés (solubles ou
insolubles) et en glucides divers ... et done la sensibilité de la
plante vis-a-vis de ce que I'on peut appeler ses «parasitess.

Influence des traitements pesticides.

Il s’agit la d’un important sujet que nous avons déja eu
I'oceasion de traiter largement par ailleurs (CHABOUSSOU,
1969 a) et que nous tenterons de résumer aussi briévement

que possible.

Tout d’abord, il nous parait fondamental de mettre en
garde contre cette conception assez communément répan-
due et selon laquelle seuls les produits systémiques seraient
a4 méme de pénétrer dans la plante et donc d'influer sur sa
physiologie. En réalité, les divers produits utilisés dans la
lutte phytosanitaire, qu'ils soient minéraux ou organiques,
anticryptogamiques ou insecticides, sont susceptibles de
pénétrer dans la plante et donc de retentir sur son métabo-
lisme.

Trés schématiquement, les pesticides peuvent entrainer
trois types de répercussions : enrichissement de la plante
dans les métaux ou les métalloides contenus dans la formule,
et action positive ou négative sur la protéogénese.

Enrichissement de la plante en un métal ou un métalloide

Ainsi, les produits cupriques élévent-ils la teneur des
tissus foliaires en cuivre, tandis qu’aprés la pénétration dans
la feuille, le soufre peut participer a I'élaboration de certai-
nes protéines. Quant aux divers fongicides organiques,
comme les dithiocarbamates, ils peuvent apporter a la
plante : soufre, fer, manganése ou zine el a ce titre, ils
peuvent éventuellement corriger les carences correspondan-
tes.

Par ailleurs, nous avons pu montrer que sur vigne, le
traitement aux esters phosphoriques (parathion, diazinon,
carbophénothion) enrichissait les tissus foliaires en phos-
phore, important élément énergétique qui retentit néces-
sairement sur les processus métaboliques.

Action positive des pesticides sur la protéogénése :
accélération et prolongation de la croissance.

De nombreux pesticides - et particuliérement les produits
organiques - peuvent agir par une action de type hormonal,
sur les principaux processus physiologiques de la plante et
notamment : respirali()n,lrallspiralinn,phulosynlhése‘ Pour
le détail de ces répercussions, nous renvoyons aux diverses
mises au poinl déj;‘j faites a ce sujel (BRUINSMA, 1965 -
CHABOUSSOU, 1965, 1969).

Ainsi, le DDT a 0,1 p. cent exerce-t-il sur vigne une ac-
tion positive sur la protéogénése, action pouvant d’ailleurs
retentir positivement sur la récolte. Trés tot aprés le traite-
ment, on constate dans les feuilles une élévation du taux
d’azote total et protéique, accompagnée d'une réduction,
semble-t-il corrélative des glucides réducteurs.
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Des répercussions analogues sonl aussi fréquemment
constatées avec le carbaryl et ceci aussi bien sur vigne que
sur haricot ou pomme de terre.

Par ailleurs, de nombreux fongicides présentent une
influence analogue, c’est notamment le cas sur vigne ot les
dithiocarbamates tels que le zinebe el le manébe élévent,
par rapport aux témoins, le taux de N insoluble dans la
feuille avec également réduction des glucides réducteurs.
Ajoutons que ces dithiocarbamates prolongent la végétation,
retardant ainsi la sénescence, phénoméne paraissant lié a un
accroissement de la sepsibilité aux maladies et ceci probable-
ment en rapport avec l'élévation du taux d'azote et de
glucides dans les tissus foliaires.

Action négative des pesticides sur la protéogénése :
inhibition ou arrét de la croissance.

Les effets de bralures ou de décoloration du feuillage
pouvant étre entrainés par les pesticides sont bien connus :
la non-phytotoxicité constitue en effet la premiére condition
exigée d’un produit phytosanitaire. Toutefois, des inciden-
ces plus insidieuses et susceptibles méme de ne se manifester
que plusieurs années aprés le traitement chez les plantes
pérennes, peuvent également survenir. C'est le cas notam-
ment de la nécrose hivernale des rameaux de pécher,
consécutive aux traitements a base de zirame, comme I'a
montré GROSCLAUDE (1964).

Sur vigne, un traitement au début du mois de juillet et
aux doses standard utilisées, le parathion (20 g PA/hl) et le
carbaryl (100 g PA/hl) entrainent un arrét de la protéogéne-
se. A Danalyse, une lelle inhibition se traduit par une
régression de N protéique el une majoration des glucides
réducteurs dans les tissus foliaires (CHABOUSSOU. 1969 a).

De tels effets régressifs sur la protéogénése ont d'ailleurs
été  également constatés par divers auteurs chez différentes
plantes et avec une série de produits.

Influence de la dose du produit, de 'époque des traite-
ments el de I’état initial de la plante.

[l faut bien préciser ici que les incidences dun produit
déterminé sur la physiologie de la plante sont fonction non
seulement de la nature du pesticide et de sa dose, mais aussi
de I'état initial de la plante. Or ce dernier est a4 son tour
conditionné, a la fois par les facteurs génétiques, les condi-
tions ér-nlngiqucs, le cycle ]lhysinlogiqut‘. annuel, enfin la
nature du sol et des fumures.

Ainsi, ne faut-il pas s’étonner si les répercussions d’un
produit utilisé & la méme dose et sur une méme plante, peu-
vent se montrer différentes - les conditions écologiques
étant les mémes - selon I'époque o1 l'on intervient ou le sol
sur lequel le végétal s’est développé. Les fumures présentent
notamment une grande importance el c’est ce que nous
allons examiner maintenant.

Influence du sol et de la fertilisation.

Maladies. Les fumures ont été fréquemment mises en
cause tanl dans la sensibilité des plantes vis-a-vis des mala-
dies que des insectes ou des acariens. Tout comme le
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greffage ou les traitements pesticides, elles retentissent en
effet sur la composition des tissus foliaires.

[V'une fagon gr?m."r;llv, on peut dire que l'azote - ou plutot
son excés - accroil la sensibilité des plantes vis-a-vis des
maladies cryplogamiques. C'est nolammenl le cas des
rouilles, de I'oidium du blé et de la vigne. de la tavelure du
pommier, du mildiou et du Botrytis de la vigne, du Scleroti-
nia de la carotte, etc.

Par ailleurs, si dans ['état de nos connaissances, il est
difficile de définir le niveau & partir duquel cet élément se
trouve en exceés, on sait qu'unf‘ meme dose d'azote peut
présenter des répercussions différentes selon la forme
chimique sous laquelle il est utilisé. Ainsi SOL (1967) a-t-il
pu Expérimellta}.emem démontrer (ue, sous forme ammo-
niacale, 'azote sensibilise h(ruuwup plus netiement la feve
vis-a-vis du Botrytis que sous forme nitrique. (Phénoméne
qui parait s’expliquer par la différence dans la composition
des exsudats).

Ces résultats sont d’ailleurs entiérement confirmeés par les
recherches de WEISMAN (1964) concernant U'influence du
rapport ammonium dans la solution de culture sur la

nitrale
concentration protéinique dans les divers organes de la
plante et la composition des exsudats. Or, il s’avére de plus
en plus que celle-ci est étroitement lide, par I'intermédiaire
de son influence concernant la germination des spores, a la
sensibilité de la plante vis-a-vis des maladies (SHARMA
et SINHA, 1970).

A Tinverse de l'azote, la plupart des auteurs s’accordent
pour estimer que la polasse confére aux vegélaux une
meilleure résistance aux maladies. C'est notamment le cas de
nombreux champignons parasites. par exemple : loidium et
le mildiou de la vigne, le Monilia de I'abricotier, les rouilles
des céréales, le Sclerotinia de 'oignon et de la carotte et
méme certaines maladies physiologiques du pécher.

Tout récemment enfin, on a pu mettre en évidence le
role bénéfique du potassium vis-a-vis de certains effets
néfastes des maladies a virus, comme la jaunisse de la
betterave : la récolte en sucre croit en effet parallelement
avec le niveau de potassium, sur Citrus, les engrais polassi-
ques réduisent les attaques du gaufrage.

Attaques des insectes et des Acariens. Un certain nombre
de travaux font état de Dinfluence des fumures ou de la
composition des solutions nutritives sur la susceptibilité
des plantes vis-a-vis des acariens ou des insectes.

D'une fagon générale, la multiplication des tétranyques
est en liaison avec le taux d'azote dans les tissus foliaires :
c'est le cas aussi bien pour P. ulmi que pour T. urticae.
Toutefois, 'azote n'est pas le seul élément a jouer sur la
reproduction de Pacarien et Dattractivité de la plante :
comme nous I"avons signalé plus haut, les éléments «énergeé-
tiques» comme les glucides présentent aussi une grande
importance.

Cest précisément sur cel équilibre N/glucides et par
I'intermédiaire du rapporl entre les éléments cationiques,
qu'influent aussi bien le porte-greffe que les traitements
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pesticides et les fumures. Ainsi FRITZSCHE (1961) a-t-il
pu montrer sur haricot, qu'une carence en K enlraine une
augmentation de la leneur des tissus foliaires en gluci(!es et,
consécutivement, la multiplication de T. urticae.

C'est par un phénoméne analogue : inhibition de la
pmlw:gulcq et augmentation de la teneur des tissus
foliaires en glucides réducteurs. que les produits organo-
phosphorés (acaricides aussi bien qu'insecticides) entrainent
les pullulations des diverses espéces du genre Tetranychus
(WAFA et al. 1969 - CHABOUSSOU, 1970).

LA CORRECTION PHYSIOLOGIQUE DE LA PLANTE
COMME MOYEN DE LUTTE VIS-A-VIS DE SES
RAVAGEURS ANIMAUX

Nature des rapports plante-insecte.
Déséquilibres biologiques et immunité de la plante.

De tout ce qui précéde, il ressorl que les rapports entre
Iinsecte et la plante - pour laisser provisoirement de coté
les maladies - sont principalement (bien que non totalement)
de nature nutritionnelle. Or nous avons vu que la nutrition
de la plante esl a son tour conditionnée non seulement par
sa constitution génétique, mais aussi par divers facteurs
culturaux tels que : greffage, fumures et aussi - ce que l'on
ignorait ou sous-estimait jusqu'ici - traitements pesticides.
L’étude de ces derniéres répercussions démontre d’ailleurs
que l'on ne saurait utiliser de facon rationnelle la lutte
chimique si l'on ne tient pas le plus grand compte de ces
incidences. Bien au contraire, la méconnaissance de ces
phénomeénes peut amener a des pullulations de ravageurs
phytophages ou & des recrudescences de maladies.

Ainsi, ce que l'on qualifie communément de «déséquili-
bres biologiques» parait bien résulter d’une concordance
entre un certain état biochimique de la plante et 'optimum
des besoins nutritionnels du ravageur en question.

Par contre, le processus contraire peut également surve-
nir : par son action sur le métabolisme du végétal, tel
produit peut entrainer une résistance vis-a-vis de tel insecte
ou de tel champignon parasite. (C’est ce que 'on peut cons-
tater notamment par élevage, chez les tétranyques dont la
fécondité peut étre réduite par des traitements appropriés
de la planlf-) Cependant, dans ces cas ol la plante se trouve
ainsi immunisés, on pense en général & une action directe,
antagoniste, du pesticide vis-a-vis du phytophage, sans se
demander s'il ne s'agirait pas d'une action indirecte par
lintermédiaire de la physiologie de la plante ? ... Et pour-
tant le simple fait que 'on ignore encore le mode d’action
exact des fongicides classiques comme les produits cupri-
ques ou le soufre devrail nous amener a réfléchir a cette
importante question ...

Pour en revenir au probléme de la défense des Citrus qui
nous intéresse plus particulierement ici, c’est celui de la lutte
contre les cochenilles : Aonidiells aurantii, Lepidosaphes
beckii, Saissetia oleae, ele., qui s’avere le plus important. Or,
en nous basant sur les facteurs nutritionnels favorables &
leur multiplication. on pouvait se demander si, par correc-
tion physiologique de la plante au moyen des fumures, il
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n'était pas possible de briser cette concordance entre 'état
biochimique des Citrus favorable aux pullulations de coche-
nilles, notamment dans le Rharb, et les facteurs nutrition-
nels de ces coccides. Effectivement, les premiers résultats
obtenus dans cette vole sont, comme nous allons le voir,
trés encourageants,

Le conditionnement physiologique des Citrus comme
moyen de lutte contre les cochenilles.

Correction des fumures.

Il nous a paru intéressant de mettre a profit lexpérimen-
tation de fumure minérale, conduite depuis 1965 a Sidi
Bouknadel (Maroc) par NADIR sur une parcelle de mandari-
niers. Ces essais - a lorigine puremenl agronomiques
avaient pour but de démontrer que 'apport massif de
potassium dans le sol entrainait une augmentation de K
dans les feuilles et corrélativement une diminution de Ca, ce
dernier ¢tant précisément en excés dans le sol. Les doses
d'engrais appliquées a chaque arbre ont varié au cours du
temps. Indiquons simplement ici que, par rapport aux
témoins, les traitements ont été : CO3Ca, SO4K2 et NO3K.

Nous nous sommes proposé d’étudier les répercussions
de ces divers traitements «fumure» sur la faune des phyto-
phages en train de coloniser ces jeunes arbres et notamment
sur les pnpulatiuns de cochenilles, d’acariens et de pucerons.
Or ces observations confiées a Mme SKITARELIC - et qui,
pour étre pleinement profitables, devraient se poursuivre
pendant un certain nombre d’années - ont déja donné des
résultats extrémement intéressants, concernant en particu-
lier deux espéces de cochenilles : Lepidosaphes beckii et
Saissetia oleae.

Multiplication de L. beckii. Cette cochenille présente,
dans la région de Rabat, quatre générations, une femelle
pondant de 120 a 170 oeufs.

Comme le montre la figure 1, la croissance des popula-
tions au cours des trois premiers trimestres de 1970 est
faible ; cependant on peut déja constater que la mulliplica-
tion est plus importante avec le traitement CO3Ca.

Par contre, sur fruits a la récolte, les différences
deviennent relativement considérables. Ainsi, enregistre-t-on
par rapport aux témoins, une population triple sur les
arbres du traitement CO3Ca, tandis qu'elle est réduite
presque de moitié par les «traitements potassiquesy :
nitrate et sulfate de potassium (figure 1).

Des 1971, les différences s’accentuent encore, nolam-
ment sur brindilles et sur feuilles, les traitements potassiques
ramenant les populations au tiers de celles des témoins
(figure 2).

Or, il résulte du mécanisme de la multiplication des
cochenilles, tel que nous I'avons étudié plus haut, que la

régression des populations est liée a des facteurs nutrition-

nels, el vraisemblablement 4 la relative raréfaction des
substances solubles dans la séve, en particulier des acides
aminés. Effectivement, ce processus parail bien se passer
par lintermédiaire de l'instauration dans la plante d'un
nouvel équilibre cationique. Si nous rapportons la popula-
tion de L. beckii sur fruits a la récolte, aux valeurs du
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g h’ T we \ e 3 A .
rjappurt mg .dt.b t.u)rt,f:e. ( ), on t.()nbt'dlt.‘ que la régres
sion des pl:Pulal'mns parait bien en corrélation avee Paug-
mentation de ce rapport (figure 3).

Inversement, I'abaissement de ce méme rapport par le
traitement CO3Ca se trouve en relation avee la multiplica-
tion de la cochenille par rapport aux témoins (figure 3).

Multiplication de Saisselia oleae. La multiplication de
la «cochenille tortues présente, en fonction des traitements,
la méme allure que celle de L.beckii. On enregistre en effet
par rapporl aux témoins, des régressions analogues de
populations avec les fumures potassiques el une majoration -
moins importante il est vrai - avec le traitement CO3Ca

(figure 4).

Par ailleurs, on peut remarquer qu’en valeur absolue, les
populations de S. oleae sont trés nettement inférieures &
celles de L. beckii, Ce phénoméne parait étre da a la
différence dans la biologie des deux espéces : alors que
L. beckit présente, a Rabal, quatre générations annuelles,
S. oleae n'en a guére qu'une ou deux. En outre, cette der-
niere espéce parait beaucoup plus sensible a la sécheresse
estivale.

Ainsi, ces résultats paraissent-ils bien démontrer, justi-
fiant notre hypothese, qu'une correction adéquate de la
plante, en particulier grice aux fumures polassiques, soil a
méme d’entrainer une régression sensible dans les popula-
tions de cochenilles,

Pulvérisations foliaires.

Ce que I'on obtient par les amendements du sol pourrait
Iétre aussi vraisemblablement, bien que d’une fagon peut-
étre moins accusée et moins durable, par des pulvérisations
d’engrais foliaires.

NADIR a pu montrer en effet, que dans les quinze jours
suivant lapplication de nitrate de potasse, un nouvel équili-
bre K/Ca s'instaure dans les feuilles de Citrus. De plus, fait
important et assez inattendu, I'incidence de ces traitements
sur le métabolisme de la feuille peut parfaitement retentir
d’une année a lautre.

De méme, CALVERT et SMITH (1972) ont montré
¢galement sur Citrus que les effets des pulvérisations de sels
potassiques sont plus rapides, plus importants mais de plus

* . Precisons bien que les valeurs des rapports W'KWE figurant en

abscisses des figures 3 et 4 ont été calculées a partir des chiffres
d'analyses de NADIR concernant 'année 1969. Or, de toute évidence,
il aurait fallu confronter les populations des cochenilles sur fruits
en 1970 avec les valeurs correspondant aux analyses des écorces de la
méme année, données que nous ne possédons pas encore. Toutefois,
depuis six ans que ces essais ont débuté, on peut présumer que la
teneur des éléments cationiques doit tendre vers une certaine limite
et ne doit plus sensiblement varier. Aussi peut-on présumer que les
différences constatées entre les traitements - et que I'on retrouve du
méme ordre, aussi bien dans les feuilles et la pulpe des fruits que dans
I'écorce - doivent étre analogues d'une année & lautre.
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courte durée que les traitements du sol comparables.
En fait, des effets bénéfiques - sinon méme spectaculai-
res - onl déja été obtenus par certains praticiens sur
Citrus, grice a la fois a des fumures appropriées et a des
pulvérisations d’engrais foliaires et autres substances. Ce qui
montre bien que, méme conduits d’une fagon plus ou moins
empirique (mais aboutissant néanmoins a une élévation du
rapport K/Ca dans les feuilles), de telles pratiques peuvent
rapidement apporter de trés intéressants résultats. (voir
CHABOUSSOU, rapport V., mission au Maroc).

CONCLUSIONS

En résumé, I'étude du déterminisme des déséquilibres
biologiques nous a conduit a cette notion fondamentale de
la primauté du «terrain» au sens de substral nutritionnel
constitué par la plante-hote, concernant a la fois la multi-
plication des ravageurs animaux et le développement des
champignons parasites.

Concernant la médecine humaine, on a pu dire que la
grosse erreur de la thérapeutique moderne a été d'étudier la
maladie en elle-méme sans se préoccuper du terrain aux
dépens duquel elle évolue. Or il parait bien en avoir été de
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méme dans le domaine de la pathologie végétale et de
I'entomologie agricole. Certes, il faut en voir la raison dans
les difficultés soulevées par I'étude du probléme des rela-
tions plante-insecte ou plante-champignon parasite. Cepen-
dant, cela ne justifie pas pour autant qu’il ne faille pas
Paborder, méme avec des moyens relativement restreints.

Nous estimons en effet que les résultats obtenus chez les
Citrus, dans la lutte contre les cochenilles au moyen des
fumures, ne peuvent que nous encourager dans cette voie. Il
nous parait d’ailleurs éminement souhaitable que nos essais
soient non seulement activement poursuivis au Maroc, mais
aussi repris dans d’autres régions de citriculture.

Il ressort aussi de 'ensemble de ces considérations qu’une
étroite collaboration est absolument nécessaire entre phyto-
pathologistes, agronomes, entomologistes, biochimistes et
spécialistes de la physiologie végétale. De toute fagon, il
parait maintenant bien démontré qu'a coté de la lutte
chimique qui vise la destruction du ravageur par action
directe et de la lutte biologique mettant en oeuvre I'insecte
contre l'insecte, il y a place pour une troisieme voie qui
réside dans la correction physiologique de la plante. Nous
sommes persuadé, quant a nous, qu'elle ne saurait que se
développer pour constituer dans un avenir peut-étre proche,
une méthode de lutte tout aussi élégante - sinon davantage -
que celles qui 'ont déja précédée,
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