
Tylenchulus semipenetrans Cobb est un nématode se-
mi-endoparasite sédentaire inféodé aux racines de biga-
radier, Citrus aurantium, porte-greffe le plus utilisé en
pépinière et en verger dans la région méditerranéenne.
Les symptômes sur les arbres en production sont très
peu étudiés étant donné la généralisation de l’infestation
dans les vergers et la présence de plusieurs maladies sur
un même arbre. Les symptômes associés au nématode
dans un verger sont liés à une perte de vigueur (Thorne,
1961; Vilardebo et Luc, 1962; Webster, 1972), à la pré-
sence des chloroses (Dropkin, 1980), à une défoliation
des branches surtout au sommet de la frondaison (Rey-
nolds et O’Bannon, 1958) et au dessèchement des
pousses appelé “die back” (Ritter, 1961; Thorne, 1961 ;
Kallel et al., 2004). D’après Vilardebo et Luc (1962), les
symptômes aériens ont même quelquefois été confondus
avec ceux de la “Tristesa”, maladie à virus. Ces symp-
tômes sont en rapport avec la réduction de l’absorption

hydrique et minérale au niveau des racines (Ambrogioni
et D’Errico, 1984; Duncan et Cohn, 1990). Cette défi-
cience de l’absorption radiculaire est liée au faible déve-
loppement du système radiculaire (Duncan et Cohn,
1990) et à son infestation par des femelles de Tylenchu-
lus qui modifie profondément sa région corticale. En ef-
fet, elle édifie un site trophique complexe qui produit
des substances indispensables au développement du né-
matode (B’Chir, 1988; Kallel et al., 2005), perturbe le
métabolisme des arbres infestés (Duncan et Eissenstat,
1993) et provoque un stress hydrique de la partie aérien-
ne (Kallel et B’Chir, 2005). Le stress provoqué par la
présence du nématode a une incidence sur la modifica-
tion de la morphogenèse des jeunes arbres de citron-
niers (B’Chir et Kallel, 1992). Il aboutit à une variabilité
de la production des arbres en vergers (Kallel et al.,
2001; Kallel et B’Chir, 2004a; Monselise et Goldsch-
midt, 1982) et à une diminution de la productivité entre
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Résumé. L’étiologie et l’effet du nématode des Citrus, Tylenchulus semipenetrans, sur la physiologie a été étudiée sur des jeunes
plantations d’oranger élevées en bacs pendant quatre années. Les résultats montrent que les plants de ‘Maltaise douce’ greffes sur
bigaradiers installés en bac sur un sol infesté par le nématode des Citrus présentent un retard de croissance pendant les premières
années. En effet, la hauteur du greffon et le diamètre des troncs des arbres infestés sont significativement plus faibles que ceux des
arbres sains. Les plants infestés par le nématode, par comparaison aux plants sains, présentent des difficultés pour la production et
l’accumulation de réserves avec une diminution de la biomasse des racines primaires et la surface totale foliaire par arbre la premiè-
re année ainsi que la biomasse du tronc la deuxième année. Pendant la phase d’entrée en production, le nématode des Citrus induit
une modification de la morphogenèse du greffon. Quatre années après la plantation, les plants infestés par T. semipenetrans,
contrairement aux plants sains, présentent un excès de croissance des rameaux orthotropes par rapport à la croissance des rameaux
plagiotropes. Le nématode a altéré des paramètres physiologiques des orangers en diminuant la conductance stomatique et la trans-
piration des feuilles des arbres infestés par rapport aux arbres sains mais il n y a pas eu d’effet sur la photosynthèse.

Mots-clés: Accumulation d’amidon, Citrus aurantium, effet sur la croissance des arbres, nématode des Citrus, photosynthèse,
stress hydrique.

Summary. Effect of citrus nematode, Tylenchulus semipenetrans, on morphogenesis and physiology of ‘Maltaise douce’ orange graft-
ed on sour orange. The aetiology and effect of the citrus nematode, Tylenchulus semipenetrans, was studied on young orange trees
grown in large containers, in infested and non-infested soil. The citrus nematode affected the growth of young trees of “Maltaise
douce” grafted on sour orange during the first years. Scion height and trunk diameter of infested trees were significantly smaller
than those of the healthy trees. In soil infested with the citrus nematode, orange trees produced and accumulated less energy re-
serves, correlated with the reduction of primary root biomass and total leaf surface per tree the first year and trunk biomass the
second year. At the beginning of the fruiting period, the citrus nematode modified scion morphogenesis. Four years after plantat-
ing, trees infested by T. semipenetrans produced more orthotropic than plagiotropic scions. The physiology of young trees was al-
so affected by the nematode as it reduced stomatal conductance and leaf transpiration but not scion photosynthesis.

Keywords: Citrus nematode, Citrus aurantium, effect on plant growth, photosynthesis, starch accumulation, water stress.



20 et 30% (Webster, 1972; Philis, 1989) soit autour de
12,4 tonnes/ha (Timmer et Davis, 1982). 

Les conditions de l’environnement, l’arbre et les fac-
teurs biotiques agissent sur les populations du nématode
en vergers ce qui explique la fluctuation des populations
de T. semipenetrans selon une évolution bi-modale avec
un pic au printemps et un pic en automne dans les ré-
gions à climat méditerranéen (Macaron, 1972; B’Chir et
Kallel, 1992; Al-Sayed et al., 1993; Abd-Elgawad et al.,
1994). Cette variation de l’infestation est fonction de l’âge
des racines (Cohn, 1964), de leur abondance (Duncan et
Noling, 1987), de leurs réserves en amidon (Duncan et
Eissenstat, 1993; Duncan et al., 1993) et des conditions
abiotiques principalement la température (Davis, 1984)
et l’humidité du sol (Duncan et El Morshedy, 1996).

Le présent travail a pour objectif d’étudier l’étiologie
du nématode des Citrus sur les arbres d’oranger en bac
en phase de croissance et son action sur la physiologie
des ces arbres en comparant des arbres infestés à des
arbres indemnes. 

MATÉRIELS ET MÉTHODES

L’essai est mené depuis Mai 1999 en bac cimenté de 3
× 1 × 1 m, sur des arbres d’oranger ‘Maltaise douce’ gref-
fés sur bigaradiers de même vigueur, âgés d’un an et pro-
venant d’une pépinière indemne de nématodes (Groupe-
ment Interprofessionnel de Fruits, Gobba). Deux ran-
gées de six bacs ont été à moitié remplis par un sol
constitué d’un mélange de sable de carrière et de fumier
de mouton (2 : 1) puis complété par un sol provenant de
bacs cultivés en citronnier greffé sur bigaradier. La moitié
des bacs est complétée par un sol provenant des bacs cul-
tivés, pendant 10 ans (entre 1989 et 1999), en citronnier
greffé sur bigaradier infesté par une population de T. se-
mipenetrans (un millier d’œufs et de larves L2) provenant
des racines de bigaradier greffés par un oranger ‘Maltaise
demi-sanguine’ de la région agrumicole du Cap Bon (Tu-
nisie) et l’autre moitié reçoit un même sol témoin indem-
ne de nématode. L’infestation originale des citronniers a
été effectuée par une suspension de larves et d’œufs is-
sues des racines d’arbres provenant de vergers d’appa-
rence saine ne présentant pas de symptômes de gommo-
se, de pourridié (Armillaria) et de virose pendant toute la
période de l’essai. Pendant toute la période de culture, les
plants de citronniers greffés sur bigaradier utilisés pour
un essai qui a fait l’objet d’une publication par B’Chir et
Kallel (1992) et dont le sol a servit à ce travail n’ont pas
présentés eux aussi des symptômes de gommose, de
pourridié et de virose, etc. A l’intérieur de chaque bac
ainsi rempli quatre arbres sont plantés. Ces deux rangées
de bacs sont équipées d’un système d’irrigation localisé et
reçoivent la même quantité d’eau. 

Effet sur la morphogenèse des arbres
L’évaluation des populations printanière et automnale

du nématode est effectuée régulièrement pour chaque

arbre. L’échantillonnage consiste à prélever les jeunes ra-
dicelles entre 0-30 cm de profondeur, selon la technique
décrite par Duncan (1986). L’extraction des nématodes
de racines est réalisée selon la méthode de la double cen-
trifugation (Macaron, 1972). Chaque échantillon de ra-
cines est soigneusement lavé à l’eau puis coupé en petits
morceaux et pesé, 20 gr de racines sont placées dans le
bol d’un mixer contenant 200 ml d’eau et broyées à vites-
se réduite pendant 15 secondes. Ce broyage permet d’ex-
traire les femelles. Le contenu du mixer est versé dans
deux tamis superposés, le premier est de 2 mm de mailles
permettant de retenir les racines qui vont subir un
deuxième broyage, le second sous-jacent de 40 µm de
mailles. Le broyat retenu par le second tamis est récupéré
à l’aide d’un jet brisé dans un verre à pied. Les racines re-
tenues par le tamis de 2 mm de mailles sont récupérées
dans le bol du mixer et vont subir un deuxième broyage à
une vitesse élevée, pendant une minute, permettant ainsi
d’extraire les larves et les œufs à partir des racines. Le
contenu du mixer est versé ensuite à travers deux tamis
superposés identiques aux précédents, le broyat retenu
par le tamis de 2 mm est jeté et le broyat récupéré par le
tamis de 40 µm de mailles est ajouté au premier extrait
dans le verre à pied. On ajoute une petite quantité de
kaolin, la suspension est homogénéisée et repartie dans
les godets de la centrifugation. La première centrifuga-
tion se fait pendant 7 minutes à 3000 g environ, le surna-
geant obtenu est éliminé, puis remplacée dans le même
godet par une solution de saccharose de densité 1,18. Le
culot de la première centrifugation est remis en suspen-
sion dans la solution sucrée avec un vibromixer ou un
agitateur propre avant de subir la seconde centrifugation
pendant une minute à la vitesse de 1800 g. Les néma-
todes que se trouvent dans le surnageant sont récupérés
dans un verre à pied contenant de l’eau afin de diluer la
solution sucrée et prévenir l’éclatement des nématodes.
La suspension clarifiée passe à travers un tamis de 5 µm
de mailles et les nématodes retenus sont récupérés dans
un récipient étiqueté. Le dénombrement, des nématodes
sous formes d’œufs, de larves et d’adultes, est réalisé sous
loupe binoculaire. 

La floraison des arbres a été évaluée au printemps en
dénombrant les fleurs émises par arbre. L’estimation de
la croissance, des rameaux orthotropes ou plagiotropes
par arbre (48 arbres au début de l’essai et 24 arbres à la
fin de l’essai), est évaluée après chaque flux de croissan-
ce végétative (printemps, été et automne). Un rameau
orthotrope présente une direction de croissance verticale
ou proche de la verticale, un rameau plagiotrope a par
contre une direction de croissance proche de l’horizon-
tale. La longueur de l’ensemble des rameaux orthotropes
et plagiotropes produits par l’arbre pendant la saison est
mesurée. La croissance quantitative totale moyenne en
centimètres est calculée par la formule suivante:

Croissance totale = (Longueur × nombre des rameaux
orthotropes) + (Longueur × nombre des rameaux plagio-
tropes) 
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et sur le plan qualitatif selon la formule:

Croissance relative (O/P) = (Longueur × nombre des
rameaux orthotropes) / (Longueur × nombre des rameaux
plagiotropes). 

La production en fruits par arbre est évaluée à la ré-
colte entre les mois de décembre et janvier de chaque
année. La vigueur de l’arbre est évaluée par la longueur
du greffon et par le diamètre du tronc mesuré par un
pied à coulisse à différentes périodes de flux de crois-
sances végétatives (avril, juillet, août, octobre et février)
A ces mêmes périodes, les diamètres du porte-greffe et
du greffon sont évalués respectivement à 10 cm du sol
et à 2 cm de la ligne de greffe.

Une année après l’installation de l’essai et pendant
deux années successives, douze arbres (un arbre par
bac) ont été soigneusement prélevés au printemps et
après le flux printanier. La biomasse des différents or-
ganes de l’arbre (gramme de matière fraîche) et l’indice
de surface foliaire ont été évalués. L’indice de surface
foliaire (ISF) est calcule selon la formule:

ISF = nombre de feuille × surface moyenne d’une
feuille

La surface foliaire moyenne d’une feuille est calculée
selon la formule:

Surface moyenne de la feuille = p/4 × longueur de la
feuille × largeur de la feuille

Au printemps 2003, 300 feuilles ont été prélevées sur
les pousses printanières des arbres aussi bien indemnes
qu’infestés pour évaluer la surface foliaire par un plani-
mètre Laser Area Meter CI-203 (CID, Inc.). 

Effet sur le bilan hydrique des feuilles
Au printemps 2003, pendant deux journées

(11/06/2003 et 13/06/2003), des mesures indirectes de
photosynthèse, de transpiration et de conductance sto-
matique ont été effectuées par un système ouvert porta-
tif (Photosynthesis System CID, Inc. CI-301PS), entre 9
heures et 11 heures du matin, sur les feuilles printa-
nières de 4 arbres sains et infestés par le nématode des
Citrus. Les observations sont une moyenne de 3
feuilles/arbre. Les feuilles de chaque arbre, introduites
dans une chambre de 6,25 cm2, reçoivent un flux d’air
de 1 litre par minute et sont orientées vers les radiations
solaires. Les mesures sont effectuées puis exprimées par
la radiation active pour la photosynthèse (PAR) en µmo-
le/m2/s, le volume de CO2 en ppm, la température de
l’air en ºC, la température de la feuille en ºC, l’humidité
de l’air en % et le volume de CO2 à l’entrée et à la sortie
en ppm. La photosynthèse nette (Pn), la transpiration
(E) en millimole/m2/s et la conductance stomatique (C)
en millimole/m2/s ont été calculées selon les formules
indiquées par le fabriquant.

Effet sur la capacité photosynthétique des feuilles
Les mesures de la fluorescence chlorophyllienne ont

été également faites in situ, sur des feuilles printanières
matures et saines, à l’aide d’un système rotatif : Fluores-
cence Induction Monitor (Fim 1500, Analytical Deve-
lopment Company Limited, ADC). L’analyse des me-
sures a porté sur la fluorescence initiale (F0), corres-
pond à la valeur minimale de la fluorescence, lorsque
tous les accepteurs d’électrons sont oxydés, la fluores-
cence maximale (Fm) correspond à la valeur maximale
de la fluorescence obtenue pour la même mesure d’in-
tensité lumineuse et reflète la réduction des accepteurs
primaires d’électrons, du photosynthèse II (PS II) et
n’est accessible que dans le cas où l’intensité lumineuse
est entièrement saturante, la fluorescence variable (Fv)
obtenue par la différence F0 et Fm (Fv = Fm – F0) et
sur le rapport Fv/Fm correspond au rendement quan-
tique maximal de la photochimie du PS II.

La période d’adaptation à l’obscurité, le temps d’ex-
position et le niveau de la lumière saturante ont été dé-
terminés avant d’effectuer les mesures. Une série de me-
sures du rapport Fv/Fm a été réalisée après des durées
d’obscurité variables de 5 minutes d’intervalles. Cette
période d’adaptation à l’obscurité a été évaluée à 30 mn.
Le niveau de la lumière saturante évalué à 90% pendant
5 secondes a été déterminé en suivant le même protoco-
le mais en faisant varier l’intensité lumineuse et le temps
d’exposition.

Effet sur les réserves en amidon des pousses 
printanières

Le bilan énergétique des arbres infestés et indemnes
a été évalué sur des coupes histologiques effectuées sur
les pousses printanières après coloration spécifique de
l’amidon au liquide de Lugol (I2KI). Les pousses printa-
nières ayant subi une phase de croissance entre la fin fé-
vrier et début avril, ont été prélevées à partir du début
de mois de juin jusqu’au mois de décembre. L’échan-
tillonnage consiste en un prélèvement mensuel de 2 à 3
pousses printanières par arbre au hasard. Les échan-
tillons prélevés des 12 arbres de chaque traitement sont
conservés à 4 °C. Les pousses sont débarrassées de leurs
feuilles et sont coupées longitudinalement à la main au
moyen d’une lame de rasoir à la base de la pousse entre
le 2ème et le 3ème nœud. Les coupes longitudinales sont
colorées au liquide de Lugol pendant 6 heures puis
transférées dans de l’eau distillée afin d’éliminer l’excès
de colorants, placées entre lames et lamelles puis obser-
vées au microscope OLYMPUS CX40.

Analyse statistique
L’analyse des données a été effectuée par le logiciel

STATISTICA®. Les comparaisons des moyennes rela-
tives aux arbres sains et infestés par le nématode des Ci-
trus ont été analysées par le biais du test de Student à la
probabilité seuil de P = 0,05.
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Fig. 1. Evolution de la densité du nématode Tylenchulus semipenetrans sur les racines des plants d’oranger ‘Maltaise douce’ en bacs.

Fig. 2. Evolution de la hauteur du porte-greffe et du greffon des arbres de Maltaise douce en bacs infestés ou no par T. semipene-
trans. Les barres correspondent aux intervalles de confiances à P = 0,05.
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RÉSULTATS

Effet du nématode sur la morphogenèse des arbres 
La population du nématode est relativement faible

pendant les trois premières années de l’essai puis la den-
sité de T. semipenetrans s’est multipliée par 16 à la der-
nière année de mesure (Fig. 1). Cette élévation impor-
tante de la population du nématode correspond à la fin
de la phase végétative et le début de la période d’entrée
en production.

Après une année de la plantation, les arbres ressen-
tent l’effet du nématode des Citrus. Les arbres infestés
présentent une croissance verticale du greffon plus
faible que celles des arbres cultivés sur sol indemne de
ce nématode. Cette différence d’allongement entre les
arbres infestés et indemnes s’estompe après deux an-
nées de culture en bac (Fig. 2).

Six mois après la plantation, le diamètre du tronc des
arbres infestés est plus faible que celui des arbres instal-
lés sur sol indemne. Cet écart s’estompe après deux ans
de la plantation en bac de la même manière que la hau-
teur des arbres (Fig. 3). 

Le nématode agit sur le porte-greffe bigaradier par

l’altération du système radiculaire et l’accumulation des
réserves énergétiques dans le tronc au cours des deux
premières années. A la deuxième année, la biomasse des
troncs des arbres infestés est significativement plus
faible que celle des arbres témoins (Fig. 4). En effet, le
poids sec des troncs indemnes est de 174 grammes alors
que celui des plants infestés n’est que de 93 grammes en
moyenne. L’infestation des racines par le nématode n’a
pas d’effet sur le système radiculaire secondaire consti-
tué par les racines nourricières pendant les années qui
ont suivi la plantation (Fig. 4). Le poids du système ra-
diculaire primaire, par contre, est significativement plus
faible pour les arbres infestés que pour les arbres sains
dés la première année d’installation (Fig. 4). En plus, le
système radiculaire des plants indemnes est beaucoup
plus superficiel que les plants infestés (Fig. 5). 

Pendant les deux années qui ont suivi la plantation
aucun effet du nématode sur la biomasse du greffon
n’est observé (les données ne sont pas reportées dans
l’article).

Le potentiel photosynthétique mesuré par la surface
foliaire totale est significativement plus faible à la pre-
mière année de culture chez les arbres infestés par rap-
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Fig. 3. Evolution du diamètre du porte-greffe et du greffon des arbres de Maltaise douce en bacs infestés ou no par T. semipene-
trans. Les barres correspondent aux intervalles de confiances à P = 0,05.
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port aux arbres témoin indemnes. En effet le nombre de 
feuilles printanières produites par les arbres sains est en 
moyenne de 227 alors que ce chiffre est réduit de moitié 
(118) pour les arbres infestés par le nématode des 
Citrus. Ce rapport s'est poursuivi à la deuxième année 
de culture mais n'est plus significatif à cause de la gran- 
de variabilité entre les arbres (Fig. 6). 

La croissance printanière constituée par des rameaux 
orthotropes et plagiotropes augmente entre la première 

et la quatriènle année de culture (Fig. 7). Par contre la 
croissance estivale et automnale dominée par des ra- 
meaux orthotropes (gourmands) reste stationnaire (Fig. 
8). Pendant les trois premières années, l'évolution de la 
croissance des arbres indemnes et infestés par le némato- 
de est identique. A la quatrième année, la croissance or- 
thotrope printanière est significativement plus importan- 
te chez les arbres infestés que chez les arbres indemnes 
avec un nombre de rameaux plagiotropes significative- 

Racines secondaires 1 
O Racines primaires 
H Racines 

Arbres infestés Arbres sains 

Arbres infestés Arbres sains 

Fig. 4. Effet de T. semiperzetrarzs sur la biomasse du porte-greffe bigaradier greffé pendant les deux premières années de culture en 
bacs. Les barres correspondent aux intervalles de confiances à P = 0,05. Les moyennes précédant (") sont significativement dif- 
férentes selon le test t de Student à la probabilité P = 0,05 lorsqu'on compare les arbres sains avec les arbres infestés. 
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i ment plus important pour les arbres sains (Fig. 7).  
Cette modification de la morphogenèse des arbres in- 

festés est mesurée par le rapport de la croissance ortho- 
trope à bois et plagiotrope fructifère (Fig. 9). Cette alté- 
ration de la morphogenèse débute à la quatrième année 
à partir de la plantation, coincidant avec la période où 
les jeunes arbres entrent en phase de production (Fig. 9). 

La surface foliaire est similaire pendant les deux pre- 
mières années de plantation. La modification de la mor- 
phogenèse des arbres infestés a permis la production de 

ifesté 
a -"a 

rameaux orthotropes surnuméraires présentant des 
feuilles dont la surface est significativement plus grande 
que les feuilles issues des arbres témoins (Fig. 10). 

Les feuilles provenant des arbres infestés sont de lon- 
gueur significativement plus importante que les arbres 
indemnes (Tableau I). 

I1 est évident que les arbres infestés consacrant toutes 
leurs énergies pour la croissance végétative produisent 
beaucoup moins de sites florigènes et de fleurs. En effet, 
les arbres sains produisent en moyenne 4 fois plus de 

esté 

Fig. 5. Qualité de l'enracinement des plants de 'Maltaise douce' greffés sur bigaradiers indemnes et infestés par le nématode des 
Citrus. Les flèches marquent l'emplacement des racines prirnaires (A). Aspect des plants infestés et sains (B). La variabilité d'en- 
racinement entre les différents plants infestés (C). 
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Arbres infestés Arbres sains 

Fig. 6. Effet du nématode des Citrus à l'installation de la culture en bacs sur la surface foliaire (ISF) totale des arbres de 'Maltaise 
douce' greffés sur bigaradiers. Les barres correspondent aux intervalles de confiances à P = 0,05. Les moyennes précédant (") 
sont significativement différentes selon le test t de Student à la probabilité P = 0,05 lorsqu'on compare les arbres sains avec les ar- 
bres infestés. 
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Fig. 7. Evolution de la croissance orthotrope et plagiotrope des arbres de 'Maltaise douce' greffés sur bigaradiers infestés par le né- 
matode des Citrus et des arbres indemnes en bacs. Les barres correspondent aux intervalles de confiances à P = 0,05. 
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fleurs que les arbres infestés par T. semipenetrans en
2003 marquant l’année d’entrée en production des
arbres (Fig. 11). En 2004, cet écart entre les arbres in-
festés et témoins s’estompe en rapport avec l’alternance
de la production des arbres et la concurrence entre les
activités végétative et florifère.

Néanmoins, cette floraison est suivie par une chute
importante de jeunes fruits pendant l’été, il en résulte
une production en fruits faibles d’où une productivité
en fruits des arbres sains et infestés identique (les don-
nées ne sont pas reportées dans l’article). Le poids
moyen des fruits est de 135 grammes (amplitude 65 -
232). A ce stade de développement des arbres, le calibre
moyen des fruits pour les deux types d’arbres est de 6,3
cm. A la deuxième année, les arbres infestés produisent
seulement 6,9% de fruits de calibre moyen (3 à 6 cm)
les plus rémunérateurs, alors que les arbres indemnes en
produisent 49,1% (Fig. 12).

Effet du nématode sur la capacité photosynthétique
des feuilles

Pendant la période d’activité intense des agrumes,
l’activité photosynthétique des feuilles, mesurées par
deux techniques différentes, est identique pour les
arbres infestés et indemnes (les données ne sont pas re-

portées dans l’article). En effet, la fluorescence initiale
(F0), la fluorescence maximale (Fm), la fluorescence va-
riable (Fv) obtenue par la différence F0 et Fm (Fv = Fm
– F0) et le rapport Fv/Fm qui correspond au rendement
quantique maximal de la photochimie du photosystème
II restent similaire entre les deux types d’arbres.

Effet du nématodes sur le bilan hydrique des feuilles
Par contre, la conductance stomatique des feuilles

calculées pendant deux journées est statistiquement
plus élevée sur les arbres infestés que sur les arbres té-
moins. Cette résistance stomatique résultant de la fer-
meture des stomates a pour conséquence, du moins sur
les feuilles exposées aux radiations lumineuses, de dimi-
nuer les échanges gazeux avec l’atmosphère et la trans-
piration des arbres infestés (Tableau II).
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Tableau I. Caractéristiques des feuilles printanières des arbres
de ‘Maltaise douce’ greffés sur bigaradiers en bacs infestés ou
no par Tylenchulus semipenetrans.

Traitement
Longueur

en cm
Largeur
en cm

Rapport

Arbres infestés 7,5 a 2,7 a 3 a

Arbres sains 6,4 b 2,6 a 2,6 b

Les moyennes précédant les lettres a, b sont signifi-cativement
différentes selon le test t de Student à la probabilité P = 0,05.

Tableau II. Evolution in situ de la radiation photosynthétique active (PAR), de la photosynthèse, de la transpiration foliaire et de
la conductance stomatique des feuilles indemnes et des feuilles des arbres de ‘Maltaise douce’ greffés sur bigaradiers infestés par
T. semipenetrans.

Traitement PAR
(µmole/m2/s)

Photosynthèse
(Millimole/m2/s)

Transpiration
(Millimole/m2/s)

Conductance
(Millimole/m2/s)

11 Juin 2003
Arbres infestés 1063,125 a 19,538 a 9,903 a 194,867 a

Arbres sains 1266,867 a 22,316 a 12,931 b 330,967 b
13 Juin 2003

Arbres infestés 1093,042 a 25,508 a 8,926 a 205,442 a
Arbres sains  957,758 a 28,954 a 9,767 b 300,583 b

Les moyennes par journée précédant les lettres a, b sont significativement différentes selon le test t de Student à la probabilité P = 0,05.

Fig. 8. Evolution de la longueur des rameaux orthotropes des
arbres de ‘Maltaise douce’ greffés sur bigaradiers infestés par T.
semipenetrans et des arbres témoins. Les flèches montrent les
pics de croissances végétatives.

Traitement

11 Juin 2003

13 Juin 2003
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Fig. 9. Evolution de la croissance orthotrope sur plagiotrope des arbres de ‘Maltaise douce’ greffés sur bigaradiers infestés par le
nématode des Citrus et des arbres indemnes en bacs. Les moyennes précédant les lettres a, b sont significativement différentes
selon le test t de Student à la probabilité P = 0,05 lorsqu’on compare les arbres sains avec les arbres infestés.

Fig. 10. Effet du nématode sur la surface foliaire des pousses printanières des arbres de ‘Maltaise douce’ greffés sur bigaradiers in-
festés par le nématode des Citrus et des arbres indemnes en bacs. Les moyennes précédant les lettres a, b sont significativement
différentes selon le test t de Student à la probabilité P = 0,05 et les barres correspondent aux intervalles de confiances à P = 0,05
lorsqu’on compare les arbres sains avec les arbres infestés.



Relation entre l’infestation des arbres de ‘Maltaise
douce’ greffés sur bigaradiers et les réserves en amidon
des pousses printanières

L’évolution des réserves énergétiques sous forme
d’amidon, dans les différents tissus de la pousse printa-
nière a été déterminée entre le mois de mai et de dé-
cembre. Plus de 24 coupes histologiques de tiges par
mois provenant d’arbres de ‘Maltaise douce infestés par
le nématode des Citrus et d’arbres sains ont été exami-
nées. Les réserves sous forme de grains d’amidon ont
été observées dans la moelle des pousses et dans les tra-
chéides du xylème qui jouent un rôle important dans la
translocation des substances des racines vers la partie
aérienne et vers la moelle de la tige, réservoir d’amidon. 

A la fin du mois de mai, les rameaux printaniers à
bois (Fig. 8) sont entièrement formés et les feuilles syn-
thétisent des sucres réducteurs qui sont transloqués via
le phloème vers les racines et les autres organes de
l’arbre (Fig. 13 A, B). 

Pendant la mi-juillet, la coloration foncée des vais-
seaux conducteurs marque l’activité intense de transfert
des carbohydrates des tiges vers les autres parties de la
plante. Le transfert de l’amidon via le xylème des ra-
cines vers le système aérien paraît plus intense qu’à la
fin du printemps (mai). A cette période, la tige n’emma-
gasine pas de réserves d’amidon et la moelle reste claire
(Fig. 13 C, D).

A la mi-septembre, lorsque les pousses estivales
constituées de gourmands ont fini de croître (Fig. 8), les
tiges vont accumuler de plus en plus de granules d’ami-
don pour préparer l’arbre à la période hivernale, ce qui
pourrait expliquer les nombreux granules d’amidon à
l’intérieur de la moelle de la pousse printanière (Fig. 13
E, F). Ces granules d’amidon sont plus abondants dans
les pousses des arbres témoins que dans celles des
arbres infestés par T. semipenetrans (Fig. 13 E, F). 
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Fig. 12. Effet de l’infestation par T. semipenetrans sur la varia-
tion du calibre des arbres de ‘maltaise douce’ greffés sur bi-
garadiers en bacs pendant deux années.

Fig. 11. Effet de l’infestation par T. semipenetrans sur la floraison des plants de ‘Maltaise douce’ greffés sur bigaradiers. Les barres
correspondent aux intervalles de confiances à P = 0,05. Les moyennes précédant (*) sont significativement différentes selon le test
t de Student à la probabilité P = 0,05 lorsqu’on compare les arbres sains avec les arbres infestés.



Ft. 13. Comparaison des réserves éaergétiques en amidon des pousses printanières da arbres de 'Mabaise douce' && aur bi- 
g a h  infestés par le nhtode  des Citms sur des c o u p  longitudindes des poussa témoins (A) et idegtees (B) pendant la fin 
dc h croissance printani6n: (mai) (~1001, sur des coupa longitudideg dcs pousses témoins (C) a in€cstées (D) pendant fa phase 
de croissance esthale (mi-juiliet) ( ~ 2 0 0 )  et cur des coupes b n ~ t u -  des pousscs témoins (E) er infectées (J?) h la fu de cmis- 
smce estivale (mi-septembrc) (~200). I a  ff eChm noirea rnontrent les granulcs d'amidon color6cs par le liquide de Lugol (12KT). 

DISCUSSION ET CONCLUHON 

Tykrackukus sem@enetrans est partidièremmt adap- 
té au parasitisme sur le Ci-. U entretienr la densité 
de ses popuhtions sur les racina de l'hbte dee l'tdi- 
fication de sites trophiques complexes au niveau des ra- 
che5 @'Chic, 1988; Kdd et  a!., 2005) et à h modifica- 
tion de la morphogenk des arbres de citronniers &- 
tés (B'Chir et Kdd, 1992). Les attaqua du nématode 
n'affect ent pas la chlorophylie mais modifient la 
mriducrmce stomatique et la tmpiration (Wikox-k  
et Loria, 1986, 1987 1. 

Sur les arbres ¢n phast de croissance, le n6matode 
des Ci- a pour effet de retarder le &part de végéca- 
non à la piantation avec un rnauvais macJnement des 

arbres infestés li6 à l'dtération du système radicdaire 
principal. Ceci se répercute par une dimhution de la vi- 
gueur et de l'accumu2ation de réserves dans le tronc a 
sur la paaie aérienne de l'arbre. Cette déficience dans 
I'acmulation des r&enres =t l& h h diminudon de 
l'appad photosynthétique mesu* par la surface fo- 
liaire totale m plus des perres 6negétiques li& h l'ins- 
tdation du nématode dans le sysrème radiculiure. Dans 
nos conditions, le n h t o d e  des Cib~.us diminuc de 33% 
h hauteur des arbres, de 223% Ie diamètre du tronc, 
de 38% la biomasse des racines primaires et de 46% du 
poids frais des troncs da arbre de 'Maltaise douce' 
gr&e sur bigaradier. Cec rhdfats sont m concordance 
avec les dégkts de T sem8penetrms etudiés par diffé- 
rents auteurs sur jeunes plantations en conditions 



contrôlées en comparant des plants infestés artificielle-
ment par ce nématode à des plants indemnes ou après
fumigation du sol (Baines, 1950; Baines et Clarke, 1952;
Baines et Martin, 1953; Baines et al., 1956; Baines et al.,
1959; Baines et al., 1962). Les symptômes associés au
nématode sont liés à une perte de vigueur (Thorne,
1961; Vilardebo et Luc, 1962; Webster, 1972) avec une
diminution du volume radiculaire atteignant plus de
40% (plus de 50% pour le poids frais des organes, 35%
pour le diamètre du tronc et 43% pour la hauteur des
arbres) (Baines et Clarke, 1952). Les plants de Citrus
gravement infestés par ce nématode présentent une
croissance de 40 à 50% plus faible que celle des plants
témoins non infestés (Baines et al., 1959). 

Les travaux en pots, ne dépassant pas une à deux an-
nées d’étude et montrant l’incidence du nématode des
Citrus, sur la phase végétative des Citrus, n’ont pas per-
mis de montrer l’effet du nématode sur le passage des
Citrus à la phase productive. Au cours de la phase d’en-
trée en production, l’infestation du nématode a pour ef-
fet la modification de la morphogenèse des arbres favo-
risant la formation des rameaux à bois aux dépens des
rameaux fructifères, ce qui explique la diminution de la
floraison. Ces résultats confirment ceux obtenus par
B’Chir et Kallel (1992) sur le citronnier. Il est connu que
les arbres sous stress répondent par une production ex-
cessive de fleurs pour la survie de l’espèce, les arbres in-
festés par le nématode des Citrus réagissent d’une ma-
nière inverse. Une baisse de la production des cytoki-
nines liée à la diminution de la croissance radiculaire
pourrait expliquer ce résultat. 

La relation entre le parasite et l’hôte dépend princi-
palement des substances énergétiques élaborées par
l’arbre sous forme d’amidon (Duncan et Eissenstat,
1993; Duncan et al., 1993). La richesse des cellules tro-
phiques en granules d’amidon (Kallel et al., 2005) et la
présence des enzymes obtenues des homogénats de né-
matodes par Cohn (1965) dans la digestion de l’amidon
renforcent l’hypothèse du rôle nourricier des sucres et
le rôle du nématode dans l’altération du bilan énergé-
tique des arbres d’agrumes (Duncan et Eissenstat, 1993;
Duncan et al., 1993).

L’arbre a besoin de ces substances pour entretenir sa
croissance et sa production en fruit. Les populations du
nématode agissent comme compétiteur en utilisant ces
mêmes réserves pour assurer leur développement et ac-
cumuler des réserves sous forme de vitellus dans les
œufs pour assurer la longévité et le développement de
leur descendance (Cooper et Van Gundy, 1971).

Pendant une année végétative, plusieurs flux énergé-
tiques coexistent dans l’arbre. Un flux énergétique de
haut en bas entre le printemps et l’été sous forme de
sucres réducteurs permet d’entretenir la croissance radi-
culaire et l’accumulation des carbohydrates dans les
fruits, et un autre flux de sens inverse d’abord au prin-
temps puis entre l’automne et l’hiver. 

La diminution du flux descendant pendant l’été a une
action sur la densité de population des femelles sur les

racines (Kallel et Abdelwahed-Ghariani, 2004) et la lon-
gévité des larves lié aux réserves des œufs pondus par les
femelles (Kallel et B’Chir, 2004b). La compétition entre
le nématode et le système radiculaire pour l’énergie ex-
pliquerait le faible développement du système radiculai-
re des arbres infestés. Le flux énergétique ascendant sur-
vient pendant le printemps et le début de l’été lié à la de-
mande croissante en carbohydrate pour le développe-
ment des fruits et à partir de l’automne pour l’accumula-
tion des réserves sous forme d’amidon dans la moelle
permettant à l’arbre d’entamer une nouvelle saison cul-
turale et entretenir sa croissance végétative et la produc-
tion de fleurs. Les dépérissement des Citrus et des symp-
tômes de dieback ont été observés dans plusieurs régions
du monde tel que les Etats–Unis d’Amérique (O’Bannon
et Reynolds, 1967), l’Afrique (Aggrey et al., 1988), l’Inde
(Sundaram et Vadivelu, 1995) et dans la région méditer-
ranéenne (Philis, 1993 ; Kallel et al., 2004). Ce dépérisse-
ment des agrumes a été observé en verger sur des arbres
infestés par Tylenchulus semipenetrans. La diminution
des réserves dans les tiges pourrait expliquer les symp-
tômes de défoliation et de dessèchement des pousses ap-
pelées “dieback” chaque fois que les racines supportent
une densité de population du nématode élevée.
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