
Chez les agrumes, en général, la concentration la plus
élevée en hydrates de carbone de réserve est située dans
les racines (Goldschmidt et Golomb, 1982). L’amidon
est l’hydrate de carbone de réserve majeur dans tous les
organes d’arbre de Citrus, (Goldschmidt et Golomb,
1982). La dépendance en hydrates de carbone de réser-
ve pendant le cycle annuel est plus importante pendant
la vague de croissance printanière et pendant le grossis-
sement des fruits. 

D’après Goldschmid (1997), l’amidon et les sucres
solubles diminuent et restent à un niveau très bas pen-
dant l’été et l’automne puisqu’il ya une faible demande
pour la croissance des fruits. Les sucres solubles aug-
mentent par conversion partielle de l’amidon pendant
l’hiver dans les région froide (Jones et Steinacker, 1951;
Toritaka et al., 1974). L’évolution saisonnière des ni-
veaux d’hydrate de carbone dans les feuilles conduite
par Dugger et Palmer (1969) montre que la fraction so-

luble des sucres, qui atteint un pic pendant l’hiver, est
inversement corrélé à celle de l’amidon qui est minimale
pendant cette période. Le niveau de l’amidon augmente
dans les feuilles âgées à la fin de l’hiver, période conco-
mitante à la période de la croissance printanière (Jones
et Steinacker, 1951; Sharples et Burkhart, 1954). L’accu-
mulation de l’amidon prend place pendant l’automne et
l’hiver et parait fortement liée à la demande des fruits
(Shimizu et al., 1978). Les arbres d’agrumes effectuent
trois vagues de pousses végétatives printanière, estivale
et automnale intercalées par deux vagues de croissance
racinaire printanière (mars-mai) et automno-hivernale
(octobre-décembre), la floraison s’effectue sur les
pousses printanières à partir de rameaux d’un an et la
production d’oranges ‘Maltaise douce’ en hiver (janvier-
février). Les racines néoformées mettent trois mois envi-
ron pour évoluer en racines nourricières (El-Othmani et
al., 1998). Le retard de la croissance racinaire par rap-
port aux pousses est interprété comme une compétition
pour les photosynthates, avec une priorité pour la partie
aérienne (Bevington et Castle, 1985). 

Tylenchulus semipenetrans Cobb est un nématode se-
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Résumé. Le “slow decline”, le “Die-back” et la diminution du rendement des Citrus souvent liés aux infestations par Tylenchulus
semipenetrans peuvent être une conséquence des modifications physiologiques et une altération du bilan énergétique des arbres.
La relation sur le bilan énergétique entre T. semipenetrans et l’hôte Citrus a été étudiée sur des arbres de ‘Maltaises douce’ greffées
sur bigaradiers, âgés de sept ans et plantés en bacs. L’effet du nématode sur les arbres a été évalué, sur le plan qualitatif par la co-
loration spécifique des granules d’amidon des pousses printanières, et sur le plan quantitatif par l’évaluation de la matière sèche,
l’amidon et les sucres réducteurs totaux contenus dans les feuilles, les tiges et les racines des arbres indemnes et infestés par le né-
matode durant les différents stades phénologiques. Au début du cycle végétatif du végétal, les arbres indemnes paraissent présen-
ter un bilan énergétique meilleur que les arbres infestés. A ce stade, les tiges des arbres infestés par le nématode renferment une
quantité plus faible en amidon dans la moelle que les tiges des arbres indemnes. En revanche, pendant le printemps, le bilan éner-
gétique des arbres infestés est meilleur que celui des arbres indemnes avec la modification de la morphogenèse.

Mots-clés: Amidon, Citrus aurantium, matière sèche, sucres réducteurs. 

Summary. Effect of citrus nematode, Tylenchulus semipenetrans, on energetic equilibrium of ‘Maltaise douce’ orange grafted on
sour orange. “Slow decline”, “Die-back” and Citrus yield loss, often related to Tylenchulus semipenetrans infestations, can be the
result of physiological modifications and a change in the energy balance of trees. The energy relationships between T. semipene-
trans and citrus was studied on seven-year-old ‘Maltaise douce’ trees grafted on sour orange and planted in containers. The qual-
itative effect of the nematodes on the trees was measured by specific staining of starch granules in spring shoots, while the quan-
titative effects were assessed during the various vegetative stages by the effects on dry matter, starch and reduced sugars in
leaves, stems and roots of trees. At the start of the plant vegetative cycle, healthy trees showed a better energetic balance than
those infested by nematodes. At this vegetative stage, stems of trees infected by nematodes contained less starch than those of
healthy plants. During the spring, the energetic balance of infected trees was better than that of healthy ones with reference to
morphogenetic modification.

Keywords: Citrus aurantium, dry matter, starch, sugar.

* Auteur correspondant, e-mail: kallel@lycos.com

04 Hadj_Nasser_27_col  29-06-2010  14:16  Pagina 27



mi-endoparasite sédentaire inféodé aux racines des Ci-
trus. Le bigaradier, Citrus aurantium L. porte-greffe le
plus utilisé en pépinière et en verger en Tunisie et dans
la région méditerranéenne, est sensible à ce nématode. 

Les symptômes associés à ce nématode dans un ver-
ger sont peu étudiés étant donné la généralisation de
l’infestation dans les parcelles et la présence de diverses
maladies sur un même arbre. Les symptômes sont liés à
un dépérissement des arbres avec une défoliation des
branches, surtout au sommet de la frondaison (Reynolds
et O’Bannon, 1958), et un dessèchement (mortalité) des
pousses appelé “die back” (Ritter, 1961; Thorne, 1961;
Kallel et al., 2004). Le dépérissement des agrumes et les
symptômes de die-back sont observés dans les vergers
infestés par T. semipenetrans, dans différentes parties du
monde telles que les USA (O’Bannon et Reynolds,
1967), Afrique (Aggrey et al., 1988), Inde (Sundaram et
Vadivelu, 1995) et la région méditerranéenne (Philis,
1993; Kallel et Abdelwahed-Ghariani, 2004). 

Ces symptômes 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). La présence du nématode induit un stress
hydrique (Kallel et B’Chir, 2005), et une modification
de la morphogenèse des arbres en phase de croissance
(B’Chir et Kallel, 1992; Kallel et B’Chir, 2006). Dans les
vergers, la densité de nématode sur racine de Citrus
augmente la variabilité de la production des arbres (Kal-
lel et al., 2001). L’établissement des femelles dans la ra-
cine modifie profondément sa région corticale, en
construisant un réseau trophique qui permet de véhicu-
ler des substances indispensables au développement du
nématode (B’Chir, 1988; Kallel et al., 2005). 

Plusieurs auteurs ont montré que l’effet de l’arbre sur
ce nématode est lié au métabolisme des sucres. En effet,
l’augmentation de l’amidon dans les cellules trophiques
modifiées par le nématode, en comparaison avec les cel-
lules corticales indemnes, montre que ce nématode
construit un réseau trophique cortical permettant de
confluer les substances énergétiques jusqu’à la région
antérieure de la femelle. L’amidon provenant de la par-
tie aérienne de l’arbre est transloquée via les trachéides
du xylème vers les racines et donc vers les nématodes
(Kallel et al., 2005; Kallel et B’Chir, 2006).

La richesse en granules d’amidon dans les cellules tro-
phiques renforce l’hypothèse du rôle nourricier impor-
tant des sucres. De plus, Cohn (1965) a montré l’implica-
tion de l’homogénat d’enzymes obtenus du nématode
par la digestion de l’amidon en sucres réducteurs. Ceci
expliquerait le rôle de la modification de l’équilibre éner-
gétique des arbres d’agrumes sur la biologie du némato-
de (Duncan et Eissenstat, 1993; Duncan et al., 1993).

La phénologie de l’arbre et les facteurs abiotiques af-
fectent la densité de nématode sur les racines. La varia-
tion annuelle de l’infestation dépend de l’âge des ra-
cines (Cohn, 1964), de leur abondance (Duncan et No-
ling, 1987), des réserves en amidon dans les racines
(Duncan et al., 1993) et des conditions abiotiques, es-

sentiellement la température dans la région méditerra-
néenne (Kallel et B’Chir, 2004; Kallel et Abdelwahed-
Ghariani, 2004) et l’humidité du sol (Duncan et El-
Morshedy, 1996).

L’objectif de ce travail est de déterminer l’effet de T.
semipenetrans sur la balance énergétique des Citrus. 

MATERIELS ET METHODES

Conduite des arbres.
L’essai est mené depuis mai 1999 en bacs cimentés de

3×1×1 m, sur des arbres de ‘Maltaise douce’ greffés sur
bigaradier de même vigueur (70-75 cm de hauteur et
0,95-1,10 cm de diamètre du tronc), âgés d’un an et
provenant d’une pépinière indemne de nématodes
(Groupe Interprofessionnel de Fruits, Gobba). Six bacs
organisés en deux rangées ont été à moitié remplis par
un sol constitué d’un mélange de sable de carrière et de
fumier de mouton (2 : 1) puis complétés par un sol pro-
venant de bacs où des citronniers greffés sur bigaradier
ont été cultivés. Afin de reproduire les conditions de
terrains des sols infestés par le nématode et d’entamer
l’essai par une infestation massive, la moitié de ces bacs
a reçu un sol provenant de bacs où, pendant 10 ans
(entre 1989 et 1999), des citronniers greffés sur bigara-
diers infestés de T. semipenetrans ont poussé; les néma-
todes provenaient de racines d’arbres de maltaise demi-
sanguine greffés sur bigaradier, naturellement infestées
par des nématodes collectés de la région agrumicole du
Cap Bon. La seconde moitié des bacs a reçu un sol té-
moin indemne de nématode. A l’intérieur de chaque
bac ainsi rempli, deux arbres sont plantés. Les deux
rangées de bacs sont équipées d’un système d’irrigation
localisée et reçoivent la même quantité d’eau.

Depuis l’installation de l’essai, les arbres n’ont jamais
été taillés, leur morphogenèse a été suivie pendant plu-
sieurs années (Kallel et B’Chir, 2006) et la production
en fruits, par arbre, a été évaluée chaque année en hiver
(février), jusqu’à novembre 2006.

Prélèvement des organes à étudier. 
L’expérimentation concernant l’effet du nématode sur

les réserves énergétiques a été effectuée pendant une an-
née, entre deux repos végétatifs, sur les 24 arbres. Le
prélèvement des pousses printanières et des radicelles sur
chaque arbre a été initié, à partir du 21 novembre 2005,
et l’échantillonnage effectué suivant les stades phénolo-
giques des arbres, après chaque flux de sève, ce qui s’ex-
primait par une vague de croissance (Kallel et B’Chir,
2006). Les pousses entières ont été prélevées au hasard
sur l’arbre à la floraison (22 février), après les vagues de
croissance printanière (4 mai), estivale (3 aout, 5 sep-
tembre), automnale (16 octobre) et à l’entrée du repos
végétatif (21 novembre). L’échantillonnage des pousses
printanières consiste à prélever au niveau de la cime de
chaque arbre huit jeunes pousses. Les jeunes radicelles
(entre 0-30 cm de profondeur) sont prélevées, à la même
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date que les pousses, selon la technique décrite par Dun-
can (1986) et divisées en deux portions. Une portion de
10 grammes environ est destinée au dosage de l’amidon
et des sucres réducteurs et 10 grammes de racines ont
servi à l’extraction des nématodes, pour déterminer leur
densité de population par gramme de matière fraiche.

Extraction des nématodes. La technique de la double
centrifugation est utilisée pour extraire des racines les
nématodes à différents stades de développement (œufs,
juvéniles et adultes) (Macaron, 1972).

Dosage des hydrates de carbone. L’évaluation des ré-
serves en hydrates de carbone par arbre a été effectuée
sur les racines, des pousses printanières (feuilles et tiges)
des arbres respectivement infestés par T. semipenetrans
et indemnes.

Technique utilisée 
Sur organes entiers. Ce travail a été mené pour déter-

miner quels sont les organes et à quel stade phénolo-
gique du cycle végétatif de l’arbre ils sont affectés par le
parasite. La teneur d’amidon et celle des sucres réduc-
teurs ont été évaluées respectivement sur la matière
sèche et la matière fraîche. La détermination de la te-
neur en matière sèche a été évaluée à chaque date
d’échantillonnage et pour chaque type d’organe, sur les
arbres indemnes et infestés, en plaçant 5 g de feuilles,
tiges et racines dans une étuve à 70 °C, pendant 3 jours
jusqu’à poids constant. Ce poids a été alors enregistré.

Sur tissus (cortex et moelle). Cette expérience a été ef-
fectuée pour déterminer la partie de la tige altérée par le
parasite. Le cortex, lieu de transfert et la moelle, lieu de
stockage des hydrates de carbones. La détermination de
la répartition des sucres réducteurs et de l’amidon dans
les deux tissus des pousses, permet de préciser ces mo-
difications physiologiques, dans le cas où une différence
significative est mesurée entre les arbres infestés et in-
demnes. Les mesures ont été également effectuées après
séparation de la partie corticale et la moelle de la tige,
afin de déterminer l’importance relative des réserves
énergétiques. A cet effet, les tiges découpées en mor-
ceaux de 1 cm de longueur environ sont laissées dans de
l’eau pendant 15 minutes, puis, à l’aide d’un scalpel, la
partie corticale est séparée de la moelle des tiges. La
méthodologie appliquée pour évaluer les hydrates de
carbone dans les différentes parties des tiges est iden-
tique à celle adoptée sur l’organe entier.

Mesure des sucres
Amidon. La teneur en amidon est déterminée selon la

méthode de Hellali (1978) et citée par Hamada (1995).
Elle est basée sur la coloration bleue obtenue suite à l’ac-
tion de l’iode sur l’amidon. Les tiges, les feuilles et les ra-
cines sont découpées et séchées à l’étuve à 70 °C jusqu’à
poids constant puis broyées par un micro broyeur “Cu-
latti” à tamis dont les mailles font 3 mm de diamètre. Le

broyat (300 mg) des différents organes du végétal est mis
dans 20 ml d’alcool éthylique à 70% pour l’extraction de
l’amidon. Après 48 heures, le surnageant est éliminé et le
culot est récupéré et séché à une température de 60 °C
jusqu’à poids constant. L’extrait sec est ensuite pesé puis
hydrolysé par l’acide perchlorique à 70% à raison de 5,7
ml pour 300 mg d’extrait sec (le volume de l’acide per-
chlorique est recalculé en fonction du poids de l’extrait
sec obtenu). Le volume de cette préparation est ajusté à
250 ml par de l’eau distillée. Après 48 heures, 7 ml de
chaque solution sont mélangés dans un tube à essai avec
0,5 ml d’une solution aqueuse d’iode préparée à raison
de 0,1% de KI et 0,02% de KIO3. Après 5 heures, la
lecture de l’absorbance est effectuée au spectrophoto-
mètre (Bauch & Lamber) à la longueur d’onde de 675
nm. L’étalonnage du spectrophotomètre est effectué
avant chaque mesure. Pour la gamme d’étalonnage, plu-
sieurs quantités d’amidon soluble pur comprises entre 1
et 25 mg sont hydrolysées par 20 ml d’acide perchlo-
rique à 70%. La préparation est ensuite ramenée à 250
ml par de l’eau distillée. Après 48 heures d’hydrolyse, 7
ml de chaque solution sont ajoutés avec 0,5 ml de la so-
lution d’iode. La lecture de l’absorbance au spectropho-
tomètre est effectuée 5 heures après le début de la réac-
tion à la longueur d’onde l = 675 nm.

Sucres réducteurs. Le matériel végétal (300 mg de ma-
tière fraîche) est solubilisé dans 5 ml du méthanol à
80% et chauffé au bain-marie à 70 °C pendant 30 mi-
nutes. La teneur des sucres solubles est déterminée par
la méthode phénol acide sulfurique (Robyt et White,
1987). Un millilitre de l’extrait est prélevé et on y ajoute
1 ml de d’une solution aqueuse de phénol 5% et 5 ml
d’acide sulfurique concentré. Après agitation et refroi-
dissement l’absorbance est mesurée par un spectropho-
tomètre à une longueur d’onde de 640 nm. Les valeurs
doses contenues dans les échantillons sont reportées sur
la courbe-étalon établie par des solutions de glucose al-
lant de 0,05 à 0,3 mg/ml.

Localisation des sucres
L’aspect qualitatif des réserves énergétiques 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 coupes transversales ont été effectuées
à main levée, à l’aide d’une lame de rasoir. Les pousses
sont débarrassées de leurs feuilles et sont coupées à la
base de la pousse entre le 2ème et le 3ème nœud. Les
coupes sont placées, pendant 2 minutes, dans un verre
de montre contenant une solution aqueuse d’hypochlo-
rite de sodium à 1,9%. Les coupes sont ensuite transfé-
rées successivement dans un bain d’eau distillée puis un
bain formé par un mélange d’eau et quelques gouttes
d’acide acétique. Enfin, les coupes sont colorées au li-
quide de Lugol pendant 15 minutes puis transférées
dans de l’eau distillée afin d’éliminer l’excès du colo-
rant; elles sont ensuite montées dans une goutte de gly-

Hadj Nasser et al. 29

04 Hadj_Nasser_27_col  29-06-2010  14:16  Pagina 29



cérine entre lames et lamelles puis observées au micro-
scope Olympus CX40.

Analyse statistique
Les données chiffrées, effectuées au cours de cet es-

sai, sont analysées par le logiciel SPSS10.0. Le traite-
ment statistique consiste à comparer les douze arbres
infestés aux douze arbres indemnes de nématode, par le
test t de Student (P = 0,05) et à comparer les différents
stades phénologiques de l’arbre par une analyse de la
variance (ANOVA) puis une comparaison multiple des
moyennes par le test de Student Newman et Keuls, à
même probabilité.

RÉSULTATS

La production des arbres
Depuis le début de l’essai, la différence de produc-

tion en fruits n’est pas significative entre les arbres in-
festés et les arbres indemnes (Fig. 1). L’exportation en
matière fraîche en fruits est similaire entre les deux
types d’arbres.

La densité de population du nématode
Pendant la période de l’essai, la densité de population

du nématode dans les racines évolue progressivement
(Fig. 2). Le nombre maximal de femelles par gramme de
racine est enregistré en hiver (20 février), soit 38 femelles
par gramme, puis diminue progressivement pendant le
reste de l’année. Le nombre d’œufs et de juvéniles par
racine suit, d’une manière similaire, celui des femelles.
En hiver, le nombre moyen d’œufs par gramme de ra-
cines est de 180 et celle des juvéniles est de 84.

La matière sèche
La matière sèche des pousses (tige et feuille) par unité

de poids frais initiées au printemps diminue progressive-
ment au cours de l’année végétative et atteint un mini-
mum en septembre, puis augmente pour atteindre un
maximum pendant l’hiver. La matière sèche est significa-
tivement plus importante pendant le mois d’août après la
période de croissance des gourmands. La matière sèche
évolue au cours du cycle végétatif de l’arbre, avec une di-
minution très importante pendant la période estivale
(Fig. 3). Les racines présentent une proportion de matiè-
re sèche plus faible que celle des pousses printanières.
Concernant le bilan photosynthétique, qui est exprimé
par la matière sèche foliaire de l’arbre, aucune différence
significative n’est obtenue entre les arbres indemnes et in-
festés quelque soit le stade phénologique (Fig. 3). L’accu-
mulation de la matière sèche dans les pousses printa-
nières des arbres témoins est également similaire à celle
des arbres infestés par le nématode (Fig. 3). Pendant l’an-
née, le pourcentage de la matière sèche dans les racines
témoins, comparé à celui dans les racines infestées, a
montré une différence significative seulement pendant la
période printanière (4 mai) et la période estivale (3 août).
Pendant la période printanière, le taux de matière sèche
dans les racines témoins est significativement plus faible
que celui des racines infestées par le nématode. Alors que
pendant la période estivale, la matière sèche dans les ra-
cines témoins est statistiquement plus élevée que dans les
racines infestées (Fig. 3). Il apparaît une accumulation
d’eau en mai et en septembre, dans la partie aérienne, et
en août dans les racines, ce qui atteste d’une activité mé-
tabolique intense dans ces organes végétatifs, avec un dé-
calage entre la partie aérienne et la partie souterraine.
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Fig. 1. Effet de l’infestation par Tylenchulus semipenetrans sur la production des arbres ‘Maltaise douce’ greffés sur bigaradiers
pendant six années successives en bacs. Les barres correspondent aux intervalles de confiance à P = 0,05.

04 Hadj_Nasser_27_col  29-06-2010  14:16  Pagina 30



Hadj Nasser et al. 31

Fig. 2. Evolution de la densité de population de T. semipenetrans sur les racines des arbres ‘Maltaise douce’ greffés sur bigaradiers
cultivés en bacs pendant la période de l’essai. Les barres correspondent aux intervalles de confiance à P = 0,05.

Fig. 3. Evolution annuelle de la matière sèches des feuilles, des tiges des pousses printanières et des racines des arbres ‘Maltaise
douce’ greffés sur bigaradiers cultivés en bacs indemnes et infestés par T. semipenetrans. Les barres correspondent aux intervalles
de confiance à P = 0,05. Les moyennes des deux types d’arbres associées à (*) sont significativement différentes selon le test t de
Student à P = 0,05.
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Le dosage des réserves en hydrate de carbone
L’amidon sur organes entiers. Durant la période située

entre la fin d’automne (21 novembre) et la fin du prin-
temps (4 mai), le taux d’amidon est relativement élevé
dans les feuilles par rapport au reste du cycle végétatif.
En effet, pendant cette période, la quantité d’amidon
varie entre 2 et 3,13 mg, alors qu’elle ne dépasse pas 1,9
mg pendant le reste de l’année. Cependant, la quantité
d’amidon dans les feuilles des arbres témoins n’est pas
significativement différente de celle des arbres infestés
par T. semipenetrans (Fig. 4). Pendant le cycle végétatif,
la quantité d’amidon dans les tiges témoins est significa-
tivement élevée à la fin de l’automne et pendant l’hiver,
période de vie ralentie du végétal (Fig. 4); elle varie
entre 5,7 et 8,1 mg. Cette quantité diminue fortement
pendant le cycle végétatif de l’arbre et varie entre 2,2

mg au mois de mai et 1,7 mg au mois d’octobre. A la fin
de l’automne (21 novembre) et en hiver (22 février), les
tiges témoins présentent une quantité d’amidon signifi-
cativement plus importante que celles des arbres infes-
tés par le nématode des Citrus. Alors qu’au printemps
(4 mai), les tiges infestées renferment une quantité signi-
ficativement plus importante que celle du témoin.

La quantité d’amidon dans les racines de bigaradier
évolue d’une manière importante au cours d’un cycle
végétatif (Fig. 4). Cette quantité dans les racines dimi-
nue d’une manière beaucoup moins importante que cel-
le contenue dans les tiges des pousses printanières. A
partir du 21 novembre au 22 février, qui correspond à
une période de vie ralentie de l’arbre, la quantité d’ami-
don est maximale puis diminue au printemps (4 mai),
avec la production des pousses printanières. Pendant

32

Fig. 4. Evolution annuelle de l’amidon des feuilles, des tiges des pousses printanières et des racines des arbres ‘Maltaise douce’ gref-
fés sur bigaradiers cultivés en bacs indemnes et infestés par T. semipenetrans. Les barres correspondent aux intervalles de confiance à
P = 0,05. Les moyennes des deux types d’arbres associées à (*) sont significativement différentes selon le test t de Student à P = 0,05.
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cette période (4 mai), la quantité d’amidon est significa-
tivement plus importante dans les racines des arbres in-
festés que dans celle contenue dans les arbres témoins.
Par contre, lorsque le taux d’amidon commence à aug-
menter dans les racines témoins, marquant le retour
vers la phase de vie ralentie, il reste significativement
plus élevé dans les racines infestées hébergeant des fe-
melles de T. semipenetrans au début de l’automne (16
octobre). Ce taux est statistiquement plus élevé dans les
racines témoins que dans les racines infestées par le né-
matode, à la fin de l’automne (21 novembre).

La répartition de l’amidon dans les tissus (cortex et
moelle). Pendant les périodes ou la quantité d’hydrate
de carbone dans les pousses printanières montre une
différence significative entre les arbres témoins et infes-
tés, la répartition des réserves en amidon dans les diffé-
rentes parties de la tige a été évaluée. La partie corticale
de la tige présente une quantité d’amidon variant très
peu entre les saisons et entre les deux types d’arbres.
Par contre, la moelle des tiges des arbres indemnes ren-
ferme une quantité d’amidon significativement plus im-
portante que celle des arbres infestés pendant le début
et la fin de la période d’échantillonnage. La moelle pa-
raît plus riche en amidon par rapport à la partie cortica-
le de la tige des arbres témoins à la fin du cycle végéta-
tif. Par contre, pour les arbres infestés, la proportion en
amidon entre le cortex et la moelle des tiges est variable
avec une légère augmentation dans la région corticale à
la fin de l’automne (Fig. 5).

Les sucres totaux sur organes entiers. La quantité des
sucres totaux augmente au cours du cycle cultural, à l’in-
verse de l’amidon qui est la substance de réserve dans les

arbres indemnes. La quantité des sucres totaux dans les
feuilles des arbres témoins est significativement plus im-
portante durant le mois d’octobre que celle des arbres
infestés (Fig. 6). Aux différentes périodes d’échantillon-
nage, le taux de sucres totaux dans les tiges présente une
grande variabilité, matérialisant ainsi le rôle de transfert
des substances dans les deux sens entre les feuilles, lieu
de production de sucres, et les racines consommatrices
et lieu de stockage. La teneur en sucres totaux des
pousses initiées au printemps parait stable au cours du
cycle végétatif, sauf au mois d’août, puis diminue pen-
dant la période de vie ralentie de l’arbre. La quantité des
sucres totaux dans les tiges infestées est significativement
supérieure à celle des tiges indemnes au mois d’août. A
l’inverse au mois d’octobre, le taux de sucres des tiges
des arbres infestés est statistiquement inférieur à celui
des tiges témoins (Fig. 6). L’évolution annuelle de la
quantité de sucres totaux dans les racines des arbres est
similaire à celle des feuilles. Cette quantité est importan-
te durant les mois de septembre et d’octobre; seulement,
la quantité contenue dans les racines ne dépasse pas 1
gramme. Néanmoins, aucune différence significative
n’est décelée entre le taux de sucres totaux dans les ra-
cines témoins et infestées par T. semipenetrans au cours
de différentes dates d’échantillonnages (Fig. 6).

La répartition des sucres totaux dans les tissus (cortex
et moelle). La répartition des réserves en sucres totaux
dans les pousses printanières pendant la période mon-
trant une différence significative entre les arbres témoins
et infestés n’est pas équitable entre le cortex et la moelle
de la tige. En effet, pendant la période estivale, ces ré-
serves sont plus abondantes dans le cortex de la tige. En
effet, la partie corticale constitue le lieu de transfert des
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Fig. 5. Evolution de la quantité d’amidon dans la région corticale et la moelle des tiges des pousses printanières des arbres ‘Mal-
taise douce’ greffés sur bigaradiers cultivées en bacs indemnes et infestés par T. semipenetrans.
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substances solubles entre les feuilles et les autres organes
de l’arbre. Dans les tiges des arbres infestés, la moelle
renferme une proportion de sucres totaux anormalement
élevée pendant le mois d’octobre (Fig. 7).

Localisation des sucres
La comparaison sur le plan qualitatif des réserves

d’amidon entre les arbres témoins et infestés par le né-
matode des Citrus a été effectuée après chaque flux de
sève. Des coupes transversales des tiges provenant des
arbres de ‘Maltaise douce’ greffés sur bigaradier infestés
par T. semipenetrans et d’arbres témoins ont été effec-
tuées. Les réserves sous forme de grains d’amidon ont
été observées dans la moelle, les trachéides du xylème, le
phloème et dans la partie corticale. A la fin du cycle vé-
gétatif (novembre 2005), la moelle et la partie corticale
des tiges indemnes parait renfermer plus de grains
d’amidon que les tiges infestées. En revanche, le xylème
des tiges infestées est plus riche en amidon (Fig. 8 A et
A’). Pendant la période d’initiation florale (février 2006),
la coloration foncée des différentes parties de tiges in-
demnes (cortex, phloème et xylème) reflète leur richesse
en granules d’amidon surtout au niveau de la partie péri-
phérique de la moelle. Les tiges infestées renferment des
granules moins abondantes que les tiges des arbres in-
demnes. A cette période, la tige emmagasine peu d’ami-
don dans la moelle (Fig. 8 B et B’). Après la première
vague de croissance printanière, les tiges des arbres in-
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Fig. 7. Evolution de la quantité des sucres totaux dans la ré-
gion corticale et la moelle des tiges des pousses printanières
des arbres ‘Maltaise douce’ greffés sur bigaradiers cultivés en
bacs indemnes et infestés par T. semipenetrans.

Fig. 6. Evolution annuelle des sucres réducteurs totaux des feuilles, des tiges des pousses printanières et des racines des arbres ‘Mal-
taise douce’ greffés sur bigaradiers cultivés en bacs indemnes et infestés par T. semipenetrans. Les barres correspondent aux inter-
valles de confiance à P = 0,05. Les moyennes des deux types d’arbres associées à (*) sont significativement différentes selon le test t
de Student à P = 0,05.
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Mai 2006 

Novembre 2006 

Fig. 8. Aspea da coupcs transversrtles des tiges des pousses printanihts colorées au liquide de Lugol après chaque vague de 
oissance pendant un cycIe végetatir d a  arbm 'Maltitise douce' g d f k  sur bigaruidiers cultivks en bacs indemnes et in&& par 
T. rmpenet~a~ps  (10ERc). Grain d'amidon (ga), la mode (Mo), le la partic comcdt (Pc), phloème (PI) , Xylhe  (Xy). 



festés sont plus riches en amidon dans la moelle, le xylè-
me, le phloème et la partie corticale que les tiges des
arbres indemnes (Fig. 8 C et C’). Pendant la période esti-
vale, après la vague des pousses vigoureuses (gour-
mands), les deux tiges infestées et indemnes présentent
une faible quantité de grains d’amidon (Fig. 8 D et D’).
A la fin de la troisième et dernière vague de croissance
(septembre 2006), les arbres indemnes et infestés sont
pauvres en granules d’amidon (Fig. 8 E et E’). En re-
vanche, au mois d’octobre, les tiges des arbres infestés
sont plus riches en amidon dans la moelle, le xylème, le
phloème et la partie corticale que les tiges indemnes
(Fig. 8 F et F’). En novembre 2006, marquant le retour
au repos végétatif, les tiges indemnes sont plus riches en
amidon dans la moelle, le xylème, le phloème et la partie
corticale que les tiges infestées (Fig. 8 G et G’). 

DISCUSSION

L’action du nématode sur les arbres n’implique pas
directement une diminution de la productivité. La perte
de rendement en fruits parait liée à la modification de la
morphogenèse (B’Chir et Kallel, 1992; Kallel et B’Chir,
2006) et la déficience énergétique des arbres. En verger,
les populations de T. semipenetrans sont en équilibre
avec l’arbre et les conditions du milieu. Les pics de den-
sité des femelles et des larves du nématode sur les ra-
cines de Citrus suit l’émission de jeunes racines nourri-
cières (Hamid et al., 1988). La variation de la densité de
population sur racine est saisonnière (B’Chir et Kallel,
1992; Abd-Elgawad et al., 1994) en fonction de la dispo-
nibilité en racines nourricières, ce qui explique la fluc-
tuation saisonnière bimodale, avec un pic au printemps
et un pic en automne. La variation de la densité de po-
pulation du nématode est également pluriannuelle en
fonction du bilan énergétique des arbres et les infesta-
tions antécédentes (Kallel et al., 2001). Il est évident que
dans les conditions de cette expérimentation conduite en
bacs, permettant de comparer les arbres infestés par le
nématode des Citrus à des arbres sains, la variation de la
densité de nématode sur les racines ne suit la même allu-
re bimodale que celle des arbres en verger. En bac, l’élé-
vation importante et rapide de la température du sol, la
diminution de l’humidité et la situation des arbres qui
sont rapidement sous stress hydrique (Kallel et B’Chir,
2005) pourraient expliquer la diminution de la densité
de population sur les racines pendant la période estivale. 

Bien que la matière sèche dans les pousses (tige et
feuille) initiées au printemps soit similaire entre les
arbres infestés par le nématode et les arbres sains pen-
dant toute l’année, la matière sèche dans les racines est
différente entre les deux types d’arbres. Cette perte de
matière sèche liée à un déficit en amidon dans la partie
aérienne et restant confinée dans les racines infestées
par T. semipenetrans pendant la période printanière est
en rapport avec l’installation d’un grand nombre de ju-
véniles du nématode (Duncan et al., 1993).

Les femelles de ce nématode s’installent et initient
des cellules trophiques dans le cortex amylifère de la ra-
cine. Les cellules modifiées par le nématode sont plus
riches en sucres et en amidon. Cette particularité
montre tout d’abord le rôle important des sucres dans le
métabolisme du nématode comme il a été observé par
plusieurs chercheurs (Cohn, 1965; Hamid, 1985; Kallel
et al., 2005). La richesse en amidon des cellules initiées
n’est possible que dans le cas où un réseau trophique se
met en place, drainant les substances élaborées entre les
cellules modifiées par le nématode, les organes de stoc-
kage des racines et les lieux de transfert de la matière
(les vaisseaux conducteurs). Les substances énergé-
tiques sont transloquées des feuilles et tiges vers les ra-
cines, via la voie descendante (phloème) pour la matière
élaborée, tels que les sucres réducteurs, alors que l’ami-
don, l’eau et des sels minéraux sont véhiculés via les tra-
chéides du xylème, permettant la translocation ascen-
dante des racines vers la partie aérienne de l’arbre. En
plus de ces voies naturelles de la plante, un réseau tro-
phique est induit dans les racines infestées par le néma-
tode. Ce réseau, formé par les cellules trophiques, les
organelles intracellulaire d’échanges dans le cytoplasme
des cellules corticales et les tubules intercellulaires
d’échanges entre les cellules du cortex radiculaire a été
observé en microscopie photonique, confocale et élec-
tronique à transmission (B’Chir, 1988; Kallel et al.,
2005). Le réseau trophique permet d’alimenter ainsi la
femelle de T. semipenetrans, étant donné que celle-ci
peut se maintenir sur la racine des agrumes pendant une
année entière (Kallel et B’Chir, 2004). 

Duncan et al. (1993) ont montré que l’arbre en ver-
ger a un effet sur le nématode des Citrus. A l’inverse,
cette étude a montré que ce nématode a un effet sur la
quantité d’amidon des racines contrairement aux sucres
solubles, dont la quantité reste similaire dans les racines
saines et infestées par le nématode. Ces résultats rejoi-
gnent ceux obtenus par Hamid et al. (1985). 

Tylenchulus semipenetrans est donc un parasite insi-
dieux, il modifie la morphogenèse des arbres infestés
(B’Chir et Kallel, 1992; Kallel et B’Chir, 2006). Les
arbres infestés, comparés aux témoins, produisent un
nombre de rameaux orthotropes plus importants, ce qui
améliore le bilan énergétique en sucres des arbres et
permet un nombre important de juvéniles de devenir
des femelles pondant des œufs. Cette orthotropie ex-
plique la quantité importante d’amidon dans les tiges et
les racines au printemps (mai). La variation de la quan-
tité d’hydrates carbone synthétisés et stockés sous forme
d’amidon par l’arbre affecte fortement la densité de po-
pulation du nématode dans les racines (Duncan et Eis-
senstat, 1993; Duncan et al., 1993). A l’inverse, la
consommation de l’amidon par le nématode influence la
phénologie de l’arbre (Kallel et B’Chir, 2006), ce qui
permet de mettre ce nématode au rang de parasite. 

Pendant la période hivernale, l’arbre accumule de
l’amidon dans la moelle des pousses printanières pour
préparer un deuxième cycle végétatif pendant la pério-
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de printanière. Pendant celle-ci, l’arbre a besoin d’éner-
gie pour la croissance des nouvelles racines, la croissan-
ce végétative aérienne et la floraison. La présence des
femelles consommatrices d’amidon pendant la période
automne-hiver ampute la translocation des réserves
énergétiques par la voie du xylème et leur stockage dans
les pousses printanières. En effet, l’entretien de la densi-
té des populations du nématode pendant l’hiver, la mise
en place de nouveaux sites trophiques induits par les ju-
véniles issues de la vague d’éclosion printanières du né-
matode et l’inefficience des racines nouvellement
émises, créent un déséquilibre entre la partie aérienne et
souterraine, ce qui permet d’expliquer la diminution
des nouvelles pousses printanières et leur dessèchement
(O’Bannon et Reynolds, 1967; Kallel et Abdelwahed-
Ghariani, 2004; Kallel et al., 2004).

La diminution des réserves énergétiques dans les
tiges pourrait expliquer les symptômes de défoliation et
de dessèchement (mortalité) des pousses appelées “die-
back” chaque fois que les racines supportent une densi-
té de population du nématode élevée. 

La diminution de la densité de population de néma-
tode sur les racines au début du mois de septembre ne
parait être liée ni à la matière sèche, ni à la quantité
d’amidon et les sucres totaux, mais plutôt aux condi-
tions de température élevée marquées par les coups de
sirocco dans la région méditerranéenne (Kallel et Ab-
delwahed-Ghariani, 2004; Kallel et B’Chir 2004).

En définitif, T. semipenetrans induit des modifica-
tions morphologiques et physiologiques profondes des
arbres de Citrus qui seraient liées à un déséquilibre gé-
néral du métabolisme. Ces modifications entrainent une
mauvaise translocation des réserves en amidon et en
sucres réducteurs aboutissant à un déficit énergétique et
déplaçant l’équilibre vers une meilleure disponibilité
des réserves pour le parasite.
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