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. Introduction bibliographique

1. La vigne, une espece cultivée

La vigne cultivée européenne, Vitis vinifera, appartient a la famille des Vitacées. Cette espéece
a particulierement gagné en importance depuis sa domestication, dans le Caucase, jusqu’a
aujourd’hui. Son expansion autour de la Méditerranée, puis a travers le monde, a suivi le
développement des grandes civilisations. Cependant, cette culture est menacée par de nombreux
bioagresseurs, notamment depuis la fin du XIX®™® siécle, nécessitant la mise en place de moyens de
lutte efficaces.

a. Taxonomie des Vitacées

Les vignes sauvages et cultivées appartiennent a la famille des Vitacées. Cette famille
comprend 18 ou 19 genres selon les classifications (Galet, 1988 ; Reynier, 2007). En effet, deux
opinions s’affrontent au sein des botanistes pour le positionnement du taxon Muscadinia dans la
famille des Vitacées. La classification communément admise jusque dans les années 1990 est celle de
Planchon (1887). Le genre Vitis est divisé en deux sous-genres : Euvitis Planch. et Muscadinia Planch.
(Figure 1.1a). Cette classification conduit a nommer Vitis rotundifolia Michx I’espéce la plus importante
du taxon dont le nom commun est muscadine. Une classification alternative a été proposée par Small
(1913), considérant Vitis et Muscadinia comme deux genres distincts (Figure 1.1b). Cette classification
se fonde sur les différences cytologiques, morphologiques, anatomiques et physiologiques observées
entre les deux genres qui se distinguent, notamment, par un nombre chromosomique de base
différent, n =19 pour les Vitis et n = 20 pour les Muscadinia. Selon cette derniére classification, le nom
d’espece attribué a la muscadine est Muscadinia rotundifolia (Michx) Small.

Famille Vitacées

I
Sous-genre Muscadinia
1

T 1

' 1

Espece V. vinifera V. berlandieri @l M. rotundifolia

Autres
genres

Famille Vitacées

T
I 1
Vitis Muscadinia | Autres
I genres
| | |
| ] r !

Espéce V. amurensis V. berlandieri @ M. rotundifolia

Figure I.1. La famille des Vitacées a. selon la théorie de Planchon (1887), b. selon la théorie
de Small (1913)
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Le genre Vitis comprend environ 60 especes réparties en trois groupes selon leur origine
géographique (Galet, 2000). Le groupe des vignes américaines, originaires d’Amérique du Nord et
d’Amérique Centrale, comprend une trentaine d’espéces parmi lesquelles V. labrusca, V. riparia, V.
berlandieri, V. rupestris, V. lincecumii, V. aestivalis et V. cinerea qui ont fait I'objet d’'une hybridation
interspécifique avec la vigne cultivée dans le cadre de programmes d’amélioration génétique. Le
groupe des vignes asiatiques comprend également une trentaine d’especes, dont V. amurensis qui a
aussi été utilisée dans les programmes d’amélioration génétique. Enfin, I'espéce euro-asiatique, Vitis
vinifera, est elle-méme divisée en deux sous-espéces : V. vinifera ssp. sylvestris, la vigne sauvage, et V.
vinifera ssp. sativa, la vigne cultivée.

Le genre Muscadinia ne comprend que 3 especes : Muscadinia munsoniana (Simpson) Small,
Muscadinia popeniae (Fennell) Small et Muscadinia rotundifolia (Michx) Small (Galet, 2000), cette
derniere ayant également été hybridée avec la vigne cultivée pour les programmes d’amélioration
génétique.

b. Origines et expansion de V. vinifera

i.  Une culture originaire du Caucase

Les premieres traces avérées d’especes de Vitis remontent a 65 millions d’années en Asie
(Chine, Japon), en Amérique (Alaska, Etats-Unis) et en Europe (Champagne). Le climat trés doux du
miocéne (17 a 13 millions d’années environ) favorise la diffusion de nombreuses espéces de vigne dans
les régions septentrionales (Islande, Groenland, Alaska, Angleterre). Au début du quaternaire, une
série de glaciations détruit en grande partie les vignes ancestrales et les populations de vignes se
fragmentent dans différents refuges (Galet, 2000).

La plus grande diversité génétique des vignes au Proche-Orient (Caucase, Croissant fertile)
indique une origine de la vigne cultivée dans cette région (Bacilieri et al., 2013 ; Myles et al., 2011). La
vigne y aurait été domestiquée il y a 5 a 6 millénaires a partir de populations de Vitis vinifera ssp. sylvestris
(Myles et al., 2011). Par la suite, la viticulture s’est propagée dans les régions adjacentes puis le long
de la Méditerranée via deux voies de diffusion : par les Balkans et I'Europe centrale vers I'Europe de
I'ouest, et par le Maghreb vers la péninsule ibérique (Figure 1.2) (Bacilieri et al., 2013 ; Lacombe, 2012).

Figure 1.2. Diffusion de la vigne cultivée depuis la domestication jusqu'a la fin de I'Antiquité
(Lacombe, 2012)
Le centre primaire de domestication est indiqué dans le Caucase. De ce centre, partent des voies de
dissémination primaires (fléches en traits pleins), puis des voies de dissémination secondaires durant
I’Antiquité (fleches en traits pointillés).



Des genes de V. vinifera ssp. sylvestris ont été introduits chez V. vinifera ssp. sativa lors de sa
diffusion par hybridation spontanée, lui permettant de mieux s’adapter au climat et aux pathogénes
locaux (Myles et al., 2011). D’autres travaux ont également mis en évidence |'existence de centres de
domestication secondaires en Italie et sur la péninsule ibérique (Arroyo-Garcia et al., 2006 ; Grassi et
al., 2003).

ii.  Un développement autour du bassin méditerranéen

Le développement de la vigne coincide avec le développement de la civilisation romaine. Les
Romains ont permis I'implantation de la vigne vers I'intérieur des terres. Le vin étant considéré comme
divin, il a toujours eu un réle majeur dans le mode de vie des peuples méditerranéens (This et al.,
2006). A cette époque, le vin est une boisson raffinée, que I'on boit, lors des repas, coupé d’eau aux
deux-tiers et additionné de miel et d’épices. Boire le vin pur est considéré comme une pratique barbare
qgue I'on observe chez les Gaulois notamment (Garrier, 2002 ; Gautier, 1996).

Au Moyen-Age, I'Eglise catholique poursuit la dispersion de la vigne dans de nouvelles régions
et participe également a des échanges de matériel végétal lors des croisades (This et al., 2006). Le vin
a alors deux fonctions principales : I'une honorifique lors des banquets, I'autre médicale. Le vin est en
effet fortement recommandé contrairement a I'eau, vecteur d’épidémies (Garrier, 2002).

A la Renaissance, le vin est présent partout en France mais sa consommation régresse face au
cidre, en Bretagne et en Normandie, et a la biére, de la Flandre a la Lorraine. Le vignoble francais
progresse néanmoins grace a la consommation et a I’exportation de vin, notamment vers I’Angleterre.
La France possede la moitié du vignoble mondial en 1828. L'apparition de I'oidium en 1847, du
phylloxéra en 1868 et du mildiou en 1878 impacte fortement la production européenne et réduit la
diversité des vignes cultivées et sauvages, alors que la consommation continue d’augmenter (Garrier,
2002 ; This et al., 2006).

A la fin du XIX®™ siecle, les modes de production et de consommation ont profondément
changé. Le vignoble est entierement replanté en plants greffés pour faire face aux maladies et
ravageurs et I'accent est mis sur la qualité plutét que sur la quantité. L'étude des assemblages de
cépages selon le terroir permet de définir de nouveaux encépagements qui seront définitivement
ancrés dans les modes de production avec les premiéeres appellations d’origine contrélée en 1935. Le
vin n’est plus considéré comme un aliment mais devient une boisson plaisir. Il est bu pour ses qualités
intrinseques et son golt n’est plus masqué par des épices et de I'eau (Garrier, 2002).

ii. ~ Une colonisation mondiale et un enjeu économique majeur

Pendant la Renaissance, la vigne cultivée européenne a été exportée jusqu’en Amérique ; puis,
au XIX®™e siécle, en Afrique du Sud, Australie et Nouvelle-Zélande (This et al., 2006). La culture de la
vigne est aujourd’hui présente sur tous les continents (Figure 1.3). L'Europe reste cependant le principal
producteur de vin avec 62 % de la production mondiale en 2014, la France (46,5 MhL), I'ltalie
(44,2 MhL) et I'Espagne (39,5 MhL) étant les trois principaux producteurs (Figure 1.4) (Anonyme, 2017).
Amorcée pendant la seconde moitié du XX®™ siécle, la chute de la consommation de vin dans les pays
traditionnellement producteurs, s’est fortement ralentie ces derniéres années. Les Etats-Unis sont les
premiers consommateurs de vin en 2014 avec 30,4 MhL, suivis par la France (27,5 MhL) et I’Allemagne
(20,2 MhL) (Anonyme, 2017).
En 2014, avec 789 247 ha, la viticulture représente 2,7 % de la surface agricole utilisée (SAU) frangaise
(d’aprés Agreste, Statistique agricole annuelle). Lincitation a I'arrachage des vignes a vin de
consommation courante a fortement fait diminuer les surfaces de vigne au cours des années 1980. Ces
mesures avaient pour but de limiter les excédents tout en favorisant la qualité. La production de vin
courant a ainsi fortement régressé au profit du vin sous appellations (d’aprés Agreste, Statistique
agricole annuelle). De ce fait, bien qu’elle ne soit que le 3*™ producteur mondial en volume, la France
est le premier producteur mondial de vin en valeur (d’aprés FranceAgriMer). Le tiers de la production
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francaise est exporté chaque année vers I’Allemagne, le Royaume-Uni, la Belgique, la Chine, les Etats-
Unis et le Japon, pour une valeur de prés de 8 G€ (d’aprés Agreste). La viticulture est le 2¢™ secteur
exportateur national derriére I'aéronautique et le 1° pour les produits agricoles (d’aprés
FranceAgriMer). La production de vin a donc un poids conséquent dans le secteur agricole puisqu’elle
représente 15 % de la valeur de la production agricole frangaise (d’aprés FranceAgriMer).

c. Biologie de la vigne cultivée

i.  Cycle de développement de la vigne cultivée

En climat tempéré, le cycle de développement de la vigne est marqué par un cycle végétatif et
un cycle reproducteur se déroulant en simultané, suivis d’un repos hivernal (Figure 1.5).

Le cycle végétatif correspond au développement du systeme végétatif de la vigne. Son
commencement est annoncé par les pleurs, des gouttes de séves émises au niveau des plaies de taille,
correspondant a la reprise de I’activité racinaire (Reynier, 2007). Le débourrement signale le début du
cycle végétatif avec le développement et la croissance des rameaux a partir des bourgeons dormants.
Ce cycle est ensuite marqué par deux phases : la croissance des organes végétatifs et I'aolitement. Fin
juillet-début aodt, la croissance s’arréte. Les produits élaborés dans les feuilles sont progressivement
accumulés dans le bois qui brunit. La fin du cycle végétatif est marquée par la chute des feuilles.

Le cycle reproducteur correspond au développement des organes reproducteurs aboutissant
a la formation de graines. Quelques jours aprées le débourrement, les ébauches d’inflorescences,
formées I'année précédente, sortent des bourgeons. Les inflorescences croissent jusqu’a la floraison a
la fin du printemps. Aprés la fécondation, la croissance de la baie se déroule en plusieurs phases
(Carbonneau et al., 2007). La croissance herbacée, ou stade vert, dure environ 40 jours a partir de la
nouaison, stade de formation du fruit suite a la fécondation. La baie grossit rapidement jusqu’a la
véraison. A partir de la véraison, le fruit se ramollit suite a I'entrée de sucres et d’eau dans la baie. Les
anthocyanes responsables de la coloration de la baie sont synthétisés et les stomates sont obturées
par de la cire. Il s’agit de la phase de maturation. La phase de surmaturation débute 120 jours apres
floraison. Les flux s’arrétent, le volume de la baie reste stable voire diminue provoquant son
flétrissement.
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Figure I.6. Stades phénologiques de la vigne selon les échelles de Baggiolini, Eichhorn et Lorentz et BBCH (IFV, 2009)



ii.  Stades phénologiques de la vigne cultivée

Le suivi du développement de la vigne est souvent effectué avec les échelles de Baggiolini ou
avec I'échelle BBCH (Figure 1.6). Comme pour la grande majorité des plantes, le développement de la
vigne est dépendant de la température. Il existe une corrélation positive entre la vitesse de
développement et de croissance de la vigne et la température. Pour caractériser chaque stade
phénologique, il est courant d’appliquer la méthode des sommes de températures. Cette méthode
considére qu’au-dela d’une température seuil, appelée zéro de végétation ou température de base
(To), le développement d’une plante est proportionnel a la température du milieu dans lequel pousse
la plante. Pour chaque jour, il est donc possible de calculer une température efficace (Tesr) de croissance
a partir de la température de base (Ty) et de la température moyenne du jour (Tmoy) :

- SiTmoy < Ty, alors Ter = 0,

- Si Tmoy > Tb, alors Tett = Tmoy — Tb.

Test €st exprimée en Degrés Jour (DJ). Sur une période donnée, les Ter S"accumulent. La somme des Tes
est supposée stable entre deux stades phénologiques donnés, quel que soit le milieu ou I'année. En
revanche, d’'une espéce ou d’une variété a I'autre, cette valeur varie.

La température de base communément utilisée pour la vigne est 10°C. Cependant, une étude
réalisée par Duchéne et al. (2010) a montré que la température de base variait tout au long du cycle
de développement de la vigne (Tableau |.1). De méme, les sommes de températures calculées varient
en fonction de la période étudiée.

Tableau I.1. Températures de base et sommes de températures minimales et maximales observées
selon les variétés pour les principaux stades phénologiques de la vigne (Duchéne et al., 2010)

Période Température Somme de température Somme de température
de base (°C) minimale observée (DJ) maximale observée (DJ)

15 février — Débourrement -2 597 799

Débourrement - Floraison 7 587 676

Floraison — Véraison 3 1043 1388

iii. ~ Morphologie et anatomie de la vigne cultivée

La vigne étant une liane, sur le rameau, chaque feuille est opposée a une vrille qui lui permet
de s’accrocher a un support selon le rythme défini (1 vrille / 1 vrille / @) (Figure 1.7a). Les feuilles de V.
vinifera (Figure 1.7b) ont une forme trés variable selon les selon les variétés de vigne cultivée. Cette
grande variabilité est 'une des principales caractéristiques utilisées par les ampélographes pour la
reconnaissance des variétés. Les sinus latéraux plus ou moins profonds donnent des feuilles
généralement quinquelobées. Cependant, selon les variétés, les feuilles peuvent étre entieres ou avoir
jusqu’a plus de 7 lobes (Anonyme, 2009). Le sinus pétiolaire est généralement fermé a tres
chevauchant. La pilosité de la feuille est trés variable avec la face inférieure du limbe glabre a
cotonneuse (Figure I.7c) (Galet, 1988).

Les fleurs de la vigne sont regroupées en inflorescences dont les ramifications et le nombre de
fleurs dépendent de la variété et de la position de I'inflorescence sur le rameau. La formule florale de
la vigne est (5S) + (5P) + (5E) + (2C) + nectaire (Reynier, 2007). Le raisin est une baie charnue dont les
caractéristiques telles que la forme, la couleur de la peau ou les arémes varient de fagon importante
selon les variétés, en particulier entre les variétés de cuve et les variétés de table (Figure 1.7d). La baie
admet toute une palette de couleurs allant du vert au bleu noir, en passant par le jaune, le rose ou le
rouge, et de forme aplatie a cylindrique, voire arquée (Anonyme, 2009). Son jus est sucré et acidulé,
et peut présenter une variété de profils aromatiques, par exemple herbacé ou muscaté (Anonyme,
2009).
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Figure 1.7. Morphologie de la vigne. a. Organisation du rameau principal. b. Face supérieure du
limbe de la feuille adulte. c. Face inférieure du limbe de la feuille adulte. d. Grappes de raisin
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d. Maladies de la vigne

La vigne est la cible de nombreux bioagresseurs. L'arrivée, au XIX®™® siécle, de pathogénes tels
qgue le mildiou, I'oidium, le black-rot ou le phylloxéra a profondément changé le paysage viticole en
rendant la viticulture fortement dépendante de I'utilisation des produits phytosanitaires.

I. Les virus

Une soixantaine de virus ont été identifiés comme infectant les vignes (Martelli, 2014).
Certains d'entre eux sont a |'origine de graves maladies impactant fortement la viabilité de la plante et
la qualité des produits viticoles. Les deux principales maladies virales sont I'enroulement et le court-
noué. Elles touchent tous les organes de la plante et provoquent d’importants dégats. Ces deux
maladies sont connues depuis le milieu du XIX®™ siécle et sont aujourd’hui présentes dans la plupart
des vignobles du monde (Martelli, 2014).

La maladie de I'enroulement est causée par cinq virus appelés Grapevine leafroll-associated
virus (GLRaV) -1 a -4 et -7 (Martelli, 2014). Cette maladie est surtout caractérisée par un épaississement
du limbe des feuilles dont les bords s’enroulent vers le bas (Figure 1.8a). Chez les cépages rouges, le
limbe des feuilles rougit alors que chez les cépages blancs, il jaunit. Les baies sont petites, pauvres en
sucre et murissent tard (Galet, 2000). La qualité de la récolte est ainsi fortement impactée sans pour
autant mettre en péril la vie de la plante infectée. L'enroulement de la vigne s’est propagé dans le
monde entier par échange de matériel végétal infecté ou porteur de I'insecte vecteur, une cochenille
(Martelli, 2014). En outre, la progression de cette maladie sur une parcelle infectée est rapide. En huit
ans, le taux d’infestation peut passer de 5 % a 86 % (Le Maguet et al., 2013).

La maladie du court-noué, fanleaf degeneration en anglais, est causée par deux principaux
virus : le Grapevine fanleaf virus (GFLV), transmis par le nématode Xiphinema index, et |’ Arabis mosaic
virus (ArMV), transmis par le nématode X. diversicaudatum (Martelli, 2014). Le court-noué est
caractérisé par des entrenceuds raccourcis, des rameaux aplatis et en zig-zag (Figure 1.8b). Les feuilles
prennent un facies en forme d’éventail, d’ol le nom anglais, en raison de la diminution des angles
entre les nervures. Cette maladie provoque une forte coulure, chute des fleurs, et un millerandage,
défaut de développement de certaines baies de la grappe suite a une fécondation imparfaite,
impactant séverement la récolte (Galet, 2000). Les pieds infectés dépérissent progressivement.
Comme l'enroulement, le court-noué s’est propagé a travers le monde par I'échange de matériel
végétal infecté ou par transport de sol contaminé par des nématodes vecteurs (Martelli, 2014). Du fait
de son vecteur tellurique, le court-noué a une expansion lente au vignoble. Les pieds se contaminent
de proche en proche.

ii.  Les bactéries

Les bactéries sont a I'origine de deux maladies majeures : la flavescence dorée et la maladie
de Pierce. Ces deux maladies provoquent, en quelques années, la mort des pieds de vigne infectés et
sont un probléme majeur dans les vignobles contaminés en raison de I'absence de traitement curatif.

La flavescence dorée est une maladie causée par un phytoplasme, une bactérie sans paroi,
résidant dans le phloéme (ephytia.inra.fr). Cette bactérie cause sur la vigne infectée des symptomes
qui peuvent se manifester une a plusieurs années suivant I'infection. Le limbe des feuilles est enroulé
vers le bas et cassant. A "automne, le limbe rougit sur les cépages rouges et jaunit sur les cépages
blancs. Les inflorescences et les grappes se desséchent, provoquant une forte chute du rendement
(Figure 1.8c) (Galet, 2000). Le symptome caractéristique est I'absence d’aoltement des rameaux qui
restent flexibles et prennent un port retombant (ephytia.inra.fr). L'absence d’aoltement correct chez
la plante fragilise fortement le pied. La flavescence dorée n’est observée que depuis une cinquantaine
d’années en Europe suite a I'introduction de son vecteur, la cicadelle Scaphoideus titanus, originaire
d’Amérique du Nord (Papura et al., 2012). Cette cicadelle vectrice vit uniquement sur les Vitis et
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Figure 1.8. Symptémes des principales maladies de la vigne

a. Enroulement, feuille enroulée rougie d’un cépage rouge. Photographie: J. Gaudin, Inra
(ephytia.inra.fr). b. Court-noué, rameau en zig-zag. Photographie : D. Blancard, Inra (ephytia.inra.fr).
c. Flavescence dorée, grappe desséchée. Photographie : D. Blancard, Inra (ephytia.inra.fr). d.
Phylloxéra, galles sur la face inférieure du limbe. Photographie : ephytia.inra.fr. e. Larves de
Daktulosphaira vitifoliae sur une nodosité. Photographie : ephytia.inra.fr. f. Oidium, baies éclatées sur
une grappe infectée. Photographie : P. Cartolaro, Inra (ephytia.fr). g. Mildiou, rot brun sur grappe.
Photographie : D. Blancard, Inra (ephytia.inra.fr). h. Mildiou, feuille infectée. Photographie : Y. Bugaret,
Inra (ephytia.inra.fr). i. Esca, lésions nécrotiques du bois. Photographie: P. Lecomte, Inra
(ephytia.inra.fr). j. Esca, feuille décolorée. Photographie: D. Blancard, Inra (ephytia.inra.fr). k.
Eutypiose, nécrose sectorielle sur bois. Photographie : P. Lecomte, Inra (ephytia.inra.fr). |. Eutypiose,
rameau rabougri. Photographie : P. Lecomte, Inra (ephytia.inra.fr).



I’expansion de la maladie sur une parcelle infectée peut-étre trés rapide. Pour cette raison, en plus du
fait que la maladie est incurable, la flavescence dorée est une maladie de quarantaine en Europe
(Directive Européenne 2000/29/CE).

La maladie de Pierce est trés répandue en Amérique ou elle provoque d’'importants dégats,
notamment dans le vignoble californien. Cette maladie est causée par la bactérie Xylella fastidiosa. La
bactérie colonise essentiellement les vaisseaux conducteurs tels que le xyleme et les obstrue
provoquant le dessechement et la chute des feuilles ainsi qu’un aoltement partiel des rameaux
(ephytia.inra.fr). Un pied infecté meurt en quelques années. Les principaux vecteurs sont les cicadelles
et les cercopes (ephytia.inra.fr). Mais, tout insecte se nourrissant directement dans le xyleme peut
inoculer la maladie. X. fastidiosa possede une gamme d’hoétes trés étendue avec plus de 300 espéces
de plantes, dont la vigne, les agrumes, l'olivier, les Prunus, le chéne ou la luzerne (EFSA, 2016).
L'étendue de la gamme d’hotes, notamment parmi des espéces d’intérét économique, ainsi que la
multiplicité de ses vecteurs font de X. fastidiosa un pathogéne particulierement préoccupant car,
comme la flavescence dorée, la maladie de Pierce est incurable.

fii. Les insectes et autres ravageurs

Le ravageur le plus tristement connu sur vigne est le phylloxéra, Daktulosphaira vitifoliae. Ce
puceron originaire d’Amérique du Nord a été identifié pour la premiére fois dans le sud de la France
par Planchon en 1868. L’arrivée du phylloxéra a provoqué une forte chute de la production viticole,
passant de 85 MhL en 1875 a moins de 30 MhL en 1879 (Garrier, 2002), et la disparition de nombreux
cépages. Son introduction en Europe provient de I'importation de matériel végétal depuis les Etats-
Unis. Les piglres de I'insecte engendrent des galles sur la face inférieure des feuilles, des nodosités sur
les radicelles et des tubérosités sur les racines plus agées (Figure 1.8d et Figure 1.8e). Des fissures au
niveau des tubérosités permettent I'entrée de microorganismes du sol dans la plante et provoquent la
mort de la plante en quelques années (ephytia.inra.fr). Le phylloxéra posséde un cycle biologique
complexe qui varie en fonction de I'espéce parasitée. Sur les espéces américaines, D. vitifoliae aura
une phase aérienne suivie d’une phase racinaire. Sur V. vinifera, la phase racinaire est principalement
observée.

D’autres ravageurs sont présents sur la vigne. Les papillons cochylis, eudémis, eulia et pyrale
sont communément connus sous le nom de vers de la grappe. lls provoquent de gros dommages en
s’installant dans les inflorescences et dans les baies (Galet, 2000). Enfin, les nématodes, les cicadelles
et les cochenilles, en plus d’engendrer des dégats au niveau des feuilles et des racines sont vecteurs
de maladies virales ou bactériennes (Galet, 2000).

iv.  Les maladies cryptogamiques et les maladies du bois

Les maladies cryptogamiques touchent les organes herbacés des plantes et sont causées par
des champignons ou d’autres organismes filamenteux. Quand ces maladies touchent les parties
lignifiées de la plante, on parle de maladies du bois.

Parmi les maladies cryptogamiques les plus connues, on trouve l'oidium, causé par
I"ascomycete Erysiphe necator, le mildiou, causé par 'oomycéte Plasmopara viticola, et également le
black-rot, causé par I'ascomyscete Guignardia bidwellii. Ces pathogeénes ont été importés du continent
nord-américain par l'introduction de matériel végétal infecté. L'oidium a fait son apparition en France
en région parisienne en 1848. C'est le premier pathogene étranger rapporté. Le mildiou est arrivé en
1878 (Reynier, 2007). L'oidium, powdery mildew en anglais, se développe a la surface des organes verts
de la vigne provoquant I'apparition d’un feutrage gris sur le limbe des feuilles, sur les rameaux, sur les
inflorescences et les jeunes baies. L'action d’E. necator ralentit le développement des baies qui
murissent mal, voire éclatent en cas d’infection importante (Figure 1.8f). L’éclatement des baies permet
I'entrée d’autres pathogénes tels que Botrytis cinerea, responsable de la pourriture grise
(ephytia.inra.fr). L'oidium passe I’hiver sous forme de mycélium dans les bourgeons ou grace a des
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cléistotheces, des structures issues de la reproduction sexuée se fixant principalement sur I’écorce des
sarments. Le mildiou, downy mildew en anglais, se développe sur la face inférieure des feuilles et
pénetre par les stomates. Il est a I'origine d’un facies « tache d’huiles » sur le limbe et ses fructifications
forment un duvet blanc sur la face inférieure du limbe. Les baies sont sensibles aux attaques de mildiou
jusqu’a la véraison. Un duvet blanc se développe a leur surface, on parle de rot gris, puis les baies
brunissent et se dessechent, on parle de rot brun (Figure 1.8g et Figure 1.8h) (ephytia.inra.fr). Une
attaque sévere de mildiou peut entrainer une défoliation totale du pied qui se trouve fragilisé.

Les maladies du bois sont des maladies anciennes, en recrudescence depuis la fin du XX®™e
siecle. Il existe trois principales maladies du bois, I'esca, I'eutypiose et le dépérissement a
Botryosphaeria, ou black dead arm. Ces maladies sont préoccupantes car elles peuvent provoquer la
mort soudaine du pied et aucun traitement n’est aujourd’hui envisageable. D’autre part, peu
d’informations sont disponibles sur les agents responsables de ces maladies. L’esca est une maladie
due a des champignons lignivores. Cependant, il pourrait s’agir d’'un ensemble plus complexe,
constitué de champignons et de bactéries (Bruez et al., 2015). Bien que I'esca colonise le bois de la
vigne, des symptomes foliaires liés a des désordres vasculaires peuvent apparaitre. En particulier, la
décoloration des feuilles accompagnée de Iésions nécrotiques donnent un aspect tigré caractéristique
aux feuilles (Figure 1.8i et Figure 1.8j). Sous sa forme foudroyante, ou apoplectique, I'esca provoque le
flétrissement et le desséchement du feuillage, aboutissant a la mort soudaine du pied. Ce phénomene
se produit souvent en été aprés une période pluvieuse suivie d’une forte chaleur (ephytia.inra.fr). La
pénétration des pathogenes dans la plante se fait par des plaies de taille lors de périodes douces et
pluvieuses (ephytia.inra.fr). L'incidence de I'esca est trés importante, notamment en France ou jusqu’a
83 % des parcelles présentaient des symptdmes sur un suivi réalisé entre 2003 et 2008 (Doublet et al.,
2014). Le dépérissement a Botryosphaeria est trés peu connu, les premiéres études remontant aux
années 1970. Actuellement, 21 espéces de champignons appartenant a la famille des
Botryosphaeriaceae ont été identifiées comme agents pathogénes responsables du dépérissement
(ephytia.inra.fr). Ces champignons sont polyphages et engendrent des symptémes a la fois sur le bois
et les parties herbacées (ephytia.inra.fr). L'eutypiose, causée par le champignon Eutypa lata, s’est
fortement développée a partir des années 1970. Jusqu’a 52 % des parcelles présentaient des
symptdmes sur un suivi réalisé entre 2003 et 2008 (Doublet et al., 2014). Cette maladie se caractérise
par un rabougrissement des rameaux qui finissent par mourir en 3 a 5 ans suite a des nécroses
sectorielles du bois (Figure 1.8k et Figure 1.8l) (Galet, 2000). L'impact sur le rendement se manifeste par
des inflorescences qui dessechent et des symptdmes de coulure et de millerandage (ephytia.inra.fr).

e. Moyens de lutte contre les maladies et ravageurs

I. Les produits phytosanitaires

Aujourd’hui, la lutte contre les maladies et ravageurs viticoles est essentiellement fondée sur
I'utilisation de produits phytosanitaires. En France, I'Indice de Fréquence des Traitements (IFT) en
viticulture est en moyenne de 13, hissant cette culture au deuxieme rang des cultures les plus
consommatrices en pesticides (14,4 %) derriére les grandes cultures (67,4 %), pour une superficie
nettement inférieure, respectivement 3,3 % et 45,7 % de la SAU frangaise (Butault et al., 2011).

En 2010, les parcelles traitées ont recu en moyenne 12 traitements fongicides, 2 traitements
herbicides et 2 traitements insecticides (d’apres Agreste, Enquéte sur les pratiques culturales en
viticulture en 2010). Les traitements fongicides permettent principalement de contréler les infections
de mildiou et d’oidium mais également d’autres pathogenes fongiques. Il n’existe, a I’heure actuelle,
aucun traitement phytosanitaire pour les virus, les bactéries et les maladies du bois. La lutte contre
ces maladies, quand elle existe, repose sur la gestion des populations de vecteurs, via des traitements
insecticides. Ainsi, la lutte contre la flavescence dorée repose uniquement sur des traitements
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insecticides dans le but d’éliminer les populations de cicadelles. Ces traitements sont obligatoires en
zones contaminées ce qui représente pres de la moitié du vignoble (Quéré & Sermier, 2015).

Cependant, les produits phytosanitaires montrent certaines limites. Des résistances a ces
produits apparues chez des bioagresseurs, notamment le mildiou et I'oidium, rendent leur utilisation
inefficace (Colcol & Baudoin, 2016 ; Gisi & Sierotzki, 2008). En outre, certains produits phytosanitaires
sont nocifs pour I'homme et I'environnement. Ainsi, la désinfection des sols par I'aldicarbe ou le
dichloropropene, pour lutter contre les nématodes vecteurs du virus du court-noué, a été interdite
pour des raisons environnementales (Journal officiel de I'UE, L76 :21-23, 2003 et L249 :11-13, 2007).
De méme, 'esca et le dépérissement a Botryosphaeria ont longtemps été maitrisées par I'utilisation
d’arsénite de sodium, interdit depuis 2001 en raison de sa dangerosité pour la santé des utilisateurs
(Note de service DGAL/SDQPV n° 2001-8160).

fi. Les stimulateurs de défense des plantes

Les stimulateurs de défense des plantes (SDP) sont des molécules capables d’étre reconnues
par la plante et de déclencher les événements moléculaires, biochimiques et cytologiques menant a
I’expression de la résistance (Benhamou & Rey, 2012). |l existe deux types de SDP, les éliciteurs et les
potentialisateurs. Les éliciteurs sont des molécules capables de mimer I'effet d’'un agent pathogéne,
ayant pour effet de déclencher les mécanismes de défense des plantes en I'absence de I'agresseur. Les
potentialisateurs sont des molécules qui ne déclenchent que les premiéres étapes de la résistance
induite, ayant pour effet de préparer la plante a répondre plus rapidement et plus efficacement a
I'attaque (Benhamou & Rey, 2012).

Les SDP sont des substances d’origine biologique a priori non dangereuses pour la santé
humaine et I'environnement. Leur faible dose d’application et leur biodégradabilité réduisent les
risquent de résidus dans les sols. D’autre part, leur mode d’action cible la plante et non 'agent
pathogene en induisant la mise en place de mécanismes de défense nombreux et variés par la plante.
Le risque de contournement par le pathogéne est donc réduit (Benhamou & Rey, 2012).

Cependant, a I’heure actuelle, les SDP ont fait I'objet de peu d’études ayant abouties et nous
n’avons que tres peu de connaissances sur les doses a utiliser et les périodes d’application. Le mode
d’action des SDP et leur impact sur la plante, notamment en termes de colt énergétique, sont peu
connus. De plus, leur efficacité varie beaucoup en fonction des conditions. Parmi les nombreux tests
réalisés jugeant de I'efficacité des SDP, les résultats sont tres variables. Enfin, il est possible que les
SDP aient un effet allergene en raison de I'utilisation de mélanges de molécules inconnus et de la
stimulation de la synthése de nouvelles molécules par les plantes (Andersen et al., 2011 ; Komatsu et
al., 2006).

Néanmoins, plusieurs composés ont été mis en évidence comme ayant un effet sur la vigne.
Par exemple, selon Aziz et al. (2003), le Lodus 40®, un SDP ayant pour principe actif la laminarine
extraite de I'algue brune (Laminaria digitata), permet une réduction in vitro de I'infection par P. viticola
et par B. cinerea respectivement de 75 % et 55 %. De méme, selon Gindro et al. (2007), la racine de
rhubarbe et I'écorce de bourdaine permettent d’éliciter les mécanismes de défense de la vigne et
d’inhiber le développement du mildiou de fagon significative. Cependant, leur utilisation au vignoble
reste limitée du fait de leur efficacité aléatoire.

fi. La lutte biologique
Le développement de I'agriculture biologique en viticulture a suivi celui des autres cultures
afin de produire des vins plus respectueux de I'environnement et de la santé des viticulteurs et des
consommateurs. Ainsi, en 2010, 6 % des surfaces viticoles sont cultivées selon le cahier des charges de
I'agriculture biologique (d’aprés Agreste, Enquéte sur les pratiques phytosanitaires en 2010). Des
méthodes alternatives ont également été développées pour pallier le manque de solutions durables
proposées par les produits phytosanitaires ou limiter I'apparition de résistances.
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Dans le cadre de I'agriculture biologique, il est interdit d’utiliser des intrants chimiques de
synthése. La lutte contre le mildiou et I'oidium repose donc essentiellement sur une conduite de la
parcelle limitant les sources d’inoculum et sur la pulvérisation de produits a base de cuivre et de soufre.
La différence entre agriculture biologique et agriculture conventionnelle en termes de traitements est
plus qualitative que quantitative. En effet, le nombre de passages en agriculture bio est équivalent a
celui en agriculture conventionnelle (Ambiaud, 2012). En outre, I'utilisation massive de cuivre et de
soufre n’est pas anodine. Le cuivre, un métal lourd, est responsable de la contamination des sols dans
les régions viticoles (Baize et al., 2007).

Pour les maladies virales ou bactériennes et les maladies du bois, aucun traitement
phytosanitaire n’est utilisable aujourd’hui. La lutte repose donc essentiellement sur la gestion des
populations de vecteurs et une conduite de la vigne limitant I'infection en prévention ainsi que sur
I'arrachage des plants infectés. La gestion des populations de vecteurs consiste en |'utilisation
d’insecticides a base de substances issues de fleurs ou de bactéries. Le soufre a également une action
insecticide (Ambiaud, 2012). La lutte contre les maladies virales et bactériennes repose également sur
la production et la plantation de plants de vigne sains. Un schéma de certification géré par
FranceAgriMer garantit, chez le pépiniériste, des plants indemnes des viroses et bactérioses les plus
graves : court-noué, enroulement, flavescence dorée. Par exemple, un traitement de 45 minutes a
I’eau chaude (50°C) est réalisé en sortie de pépiniere pour éliminer efficacement le phytoplasme de la
flavescence dorée (ephytia.inra.fr). Dans le cas de I’esca, une taille tardive et par temps sec avec une
protection des plaies de taille permet de limiter les risques d’infection. Enfin, lorsque le pied est
infecté, I'arrachage est nécessaire voire imposé. En effet, dans les zones de lutte obligatoire contre la
flavescence dorée, il est obligatoire d’arracher les pieds infectés, voire toute la parcelle si le seuil de
20 % de pieds malades est atteint (Arrété du 9 juillet 2003 relatif a la lutte contre la flavescence dorée
de la vigne et contre son agent vecteur). Pour les maladies a vecteur tellurique, la dévitalisation des
plants et I'élimination de I'ensemble du systéme racinaire sont nécessaires. Il est également
recommandé de réaliser un repos du sol de 7 ans avant de replanter des vignes (Demangeat et al.,
2005).

iv. La création variétale

Un autre moyen de lutte contre les bioagresseurs consiste a utiliser des plantes naturellement
résistantes. Ceci permet de réduire, voire de supprimer totalement les traitements phytosanitaires.
Suite aux crises sanitaires liées a I'introduction en Europe du mildiou, de I'cidium et du phylloxéra, la
recherche s’est fortement orientée vers la création des variétés résistantes a ces bioagresseurs via
I’"hybridation (Bouquet, 2009). Le développement d’hybrides producteurs directs, issus de croisements
entre des vignes américaines et V. vinifera, prend son essor, a la fin du XIX®™ siécle, avec des
sélectionneurs tels que Georges Couderc ou Albert Seibel (Volle et al., 2007). Cependant, ces hybrides
ne satisfont pas les criteres de qualité organoleptique des cépages traditionnels et finissent par étre
fortement décriés. En 1927, une loi sur les appellations introduit la notion d’encépagement et exclut
les hybrides des variétés autorisées dans les zones d’appellation (Article 3 de la loi du 22 juillet 1927
tendant a compléter la loi du 6 mai 1919 relative a la protection des appellations d’origine, publiée au
Journal officiel du 27 juillet 1927). Les hybrides restent cependant autorisés dans les zones hors
appellation. Dans les années 1930, des analyses révelent un taux de méthanol élevé dans les vins issus
de certains hybrides, et notamment ceux issus de croisements avec V. labrusca. En 1935, six cépages
hybrides sont interdits a la plantation et a la vente : Noah, Clinton, Isabelle, Herbemont, Othello et
Jacquez (Article 6 de la loi du 24 décembre 1934 tendant a réaliser I’assainissement du marché des
vins, publiée au Journal officiel du 25 décembre 1934 ; Article 1°" du décret du 18 janvier 1935, publié
au Journal officiel du 24 janvier 1935). En quelques années, le développement des hybrides
producteurs directs est completement stoppé. Suite a cela, la recherche pour la création de variétés
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résistantes est abandonnée en France et la lutte contre les maladies et ravageurs se porte vers
|'utilisation du greffage et de produits phytosanitaires.

Dans le méme temps, des travaux en Russie cherchent a valoriser la tolérance au froid d’'une
espece asiatique, V. amurensis. Cette espéce, également résistante au mildiou et a I'oidium est ainsi a
I’origine de plusieurs cépages russes (Rousseau & Chanfreau, 2013). Par la suite, ces travaux ainsi que
les travaux entrepris par les sélectionneurs francais sont repris et poursuivis en Allemagne pour créer
de nouvelles variétés résistantes avec de meilleures qualités organoleptiques. (Rousseau & Chanfreau,
2013). Ces travaux aboutissent a la création d’une centaine de variétés, telles que Regent, Bronner ou
Solaris, avec un niveau de résistance variable. En effet, les deux-tiers des cépages présentent une
résistance partielle élevée au mildiou (note OIV452 supérieure ou égale a 6 sur une échellede1a9, 1
étant le plus sensible) (Rousseau, 2013). Selon Rousseau (2013), ils permettent néanmoins de réduire
la consommation de pesticides avec une moyenne de 0 a 3 traitements selon les modes de production
et un maximum de 6 traitements pour les cépages les moins résistants subissant une forte pression.
De facon générale, ces cépages sont considérés comme bons avec une qualité gustative comparable a
celle des cépages traditionnels (Rousseau, 2013 ; van der Meer et al., 2010).

En France, aprés l'interdiction des hybrides producteurs directs, les programmes de création
variétale sont fortement ralentis. Cependant, a partir des années 1970, des travaux initiés a I'lnra de
Montpellier par Alain Bouquet portent sur la valorisation des résistances issues de M. rotundifolia, une
espece encore non utilisée dans les programmes de sélection européens (Bouquet, 2009). Cette
espéce posséde le double avantage d’étre cultivée aux Etats-Unis et de ne pas avoir été utilisée pour
le développement des hybrides producteurs directs. La muscadine est donc susceptible d’étre plus
facilement acceptée par la profession, tout en ayant certaines qualités liées a sa domestication
(hermaphrodisme, teneur en jus) (Bouquet, 2009). Depuis le début des années 2000, les programmes
de sélection visent a créer une gamme de variétés de seconde génération cumulant plusieurs sources
de résistance pour procurer a la vigne une résistance durable au mildiou et a I'oidium (Merdinoglu et
al., 2009). Les quatre premiéres variétés de vigne seront inscrites au catalogue en 2018.

En parallele, le greffage s’est imposé comme une solution efficace dans le cadre de la lutte
contre le phylloxéra. Il permet notamment une dissociation de la sélection entre le greffon et le porte-
greffe. De plus, I'utilisation d’hybrides comme porte-greffe n‘impacte pas la qualité de la production.
Ainsi, pour éviter la mort des ceps suite a la piqlre du phylloxéra, des porte-greffe résistants ont été
développés a la fin du XIX®™ siécle et au début du XX*™ siécle. Ces porte-greffe étaient issus de vignes
américaines telles que V. berlandieri, V. riparia et V. rupestris (Ollat et al., 2016). De méme, dans la
lutte contre le court-noué, la recherche s’est orientée vers la création de porte-greffe résistants aux
nématodes, c’est-a-dire ne permettant pas aux nématodes de s’alimenter sur leurs racines. De
nouveau, d’autres espéces sauvages ont été envisagées comme source de résistance, telles que M.
rotundifolia ou V. arizonica (Van Zyl et al., 2014 ; Walker et al., 2014). Un premier porte-greffe
résistant, le Nemadex AB, a été développé. Son principal atout est sa résistance partielle au nématode
vecteur X. index, permettant de retarder le développement des populations de ce nématode et par
conséquent l'infection par le virus du court-noué. Cependant, ce porte-greffe est peu vigoureux et
sensible a la chlorose calcaire et a ’humidité du sol (Anonyme, 2010).

Parmi les Vitacées, V. vinifera apparait donc comme une espeéce cultivée importante par son
poids au niveau économique. Cependant, cette espéce originaire d’Europe est attaquée par de
nombreux pathogénes. Certains comme le phylloxéra ont pu étre maitrisés. D’autres maladies comme
la maladie de Pierce ou les maladies du bois n’ont a I’heure actuelle aucun moyen de lutte efficace, si
ce n’est I’arrachage des pieds de vigne infectés. D’autre part, certaines maladies, comme le mildiou ou
I’'oidium, considérées comme maitrisées, nécessitent I'utilisation massive de produits chimiques, ce
qui a un co(t a la fois économique et environnemental mais également pour la santé humaine. Il
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devient donc nécessaire de développer des méthodes de lutte alternatives et innovantes, parmi
lesquelles la lutte génétique semble étre la plus prometteuse.

2. La lutte génétique par 'utilisation d’especes sauvages
apparenteées

L’utilité des espéces sauvages dans les programmes de sélection a été reconnue dés les années
1940-1950 (Hajjar & Hodgkin, 2007). Les espéces sauvages apparentées sont effectivement un
réservoir de génes et de diversité supplémentaire pour les espéeces cultivées. Cependant, 'utilisation
de ces espéces n’est pas toujours triviale car des barriéres reproductives peuvent se dresser entre les
especes.

a. Intérét des especes sauvages apparentées

La domestication est la modification d’une espéce sauvage pour créer une nouvelle forme de
plante adaptée aux besoins de 'homme (Doebley et al., 2006). La pression de sélection mise en place
par ’homme lors de la domestication induit une perte de la diversité génétique dans la plante cultivée
par rapport a I'espéce sauvage initiale. La perte de cette diversité est fortement liée a la taille de la
population ancestrale lors de la domestication. En effet, plus la population ancestrale est petite, plus
la perte de diversité est grande (Wiener & Wilkinson, 2011). Bien que la diversité génétique des
especes cultivées soit généralement plus faible que celle des espéces initiales, une grande variabilité
existe. Par exemple, la diversité nucléotidique de I'ancétre sauvage conservée dans I'espéce cultivée
est de 38 % pour la tomate, 51 % pour le concombre, 64 % pour le soja et 83 % pour le mais (Gaut et
al., 2015). Elle atteint méme 95 % en moyenne pour les espéces pérennes (Miller & Gross, 2011). Cette
valeur élevée s’explique par la domestication plus tardive des espéces pérennes, par le nombre réduit
de générations depuis la domestication en raison de phases juvéniles longues et par la pratique de la
propagation clonale. De plus, les espéces pérennes sont souvent sensibles a la dépression de
consanguinité favorisant le maintien d’un niveau élevé d’hétérozygotie et une plus grande diversité
génétique (Gaut et al., 2015). Cependant, I’érosion génétique des espéces cultivées reste un probléme,
puisqu’elle limite le potentiel pour I'amélioration des cultures.

Les espéces sauvages apparentées possédant une plus grande diversité génétique que les
especes cultivées, elles constituent des réservoirs naturels de génes ou d’alleles (Mufioz et al., 2017).
Les especes les plus proches de I'espéce cultivée sont inter-fertiles et offrent un réservoir primaire de
génes facilement utilisable pour I'amélioration. Des espéces plus éloignées peuvent également étre
utilisées comme réservoir secondaire, voire tertiaire, a des degrés variés (Harlan & de Wet, 1971).
Selon Hajjar & Hodgkin (2007), les espéces sauvages apparentées peuvent apporter cing types
d’amélioration : la résistance aux bioagresseurs, la tolérance aux stress abiotiques, I'augmentation du
rendement, la stérilité male cytoplasmique et I'amélioration de la qualité. La conservation de ces
especes est donc de premiére importance. Cette conservation peut se faire par des banques de graines
ou des conservatoires de diversité génétique. Des accessions de ces especes sont ainsi conservées et
protégées ex situ. De plus, les espéces sauvages continuent d’évoluer sous l'influence de la sélection
naturelle dans leur environnement. Elles constituent ainsi une ressource in situ en perpétuelle
évolution pour I'adaptation aux changements climatiques notamment (Brozynska et al., 2016).

Dans le cas de la résistance aux bioagresseurs chez V. vinifera, si trés peu de cépages
apparaissent résistants, leur niveau de sensibilité est variable (Tableau I.2). La recherche de résistances
chez V. vinifera a tout de méme permis d’identifier un facteur de résistance a I'oidium Renl chez
Kishmish Vatkana, un cépage de cuve originaire du Moyen Orient (Hoffmann et al., 2008). Toutefois,
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étant donné le faible niveau de résistance des cépages de V. vinifera a ses bioagresseurs, la recherche
de résistance s’est plutét orientée vers les espéces américaines et asiatiques du genre Vitis. De
nombreux facteurs ont ainsi pu étre identifiés pour le mildiou et I'oidium, et également pour le black-

Tableau I.2. Niveau de sensibilité relatif de différents cépages aux principaux bioagresseurs (Galet,
2000 ; Pl@ntGrape, 2011 ; Reynier, 2007 ; Ephytia, 2014)

Flavescence

Pourriture
dorée

Mildiou
Oidium
grise
Black-rot
Eutypiose

Esca

Alicante Bouschet
Aligoté

Auxerrois

Baroque

Cabernet Franc
Cabernet Sauvignon
Carignan

Castets

Chardonnay
Chasan
Chasselas Sensible

Chenin R .
Tres sensible
Cinsault -
|:| Non déterminé

Peu sensible

Clairette

Dabouki

Danlas

Duras

Durif

Ferradou
Feteasca neagra
Folle blanche
Gamay
Gewurztraminer
Grenache
Jurangon
Mauzac

Melon

Merlot

Meslier Saint-Frangois
Monbadon
Mondeuse
Mourvedre
Muscadelle -
Niellucio

Riesling

Rivairenc

Sauvignon

Sémillon

Sultanine

Sylvaner

Tempranillo

Ugni blanc

i
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rot, la maladie de Pierce, X. index et le phylloxéra (Tableau I.3). Certains de ces locus de résistance ont
été détectés dans différentes accessions. Ainsi, le locus Rpv3, conférant une résistance majeure au
mildiou, a été identifié chez deux variétés issues de croisements interspécifiques, Bianca et Regent
(Bellin et al., 2009 ; Welter et al., 2007). Il pourrait étre présent chez différentes espéces de Vitis : V.
rupestris, V. lincecumii, V. labrusca et V. riparia (Di Gaspero et al., 2012 ; Zyprian et al., 2016). Plusieurs
variétés présentant des résistances au mildiou et a I'oidium ont été déployées en Europe de I'Est, telles
gue Bianca, Regent ou Solaris. Bianca est une variété issue de Villard blanc une obtention de Seyve-
Villard, elle-méme obtenue grace a des croisements interspécifiques impliquant V. vinifera, V.
labrusca, V. rupestris, V. berlandieri et V. lincecumii (Di Gaspero et al., 2002). Regent est une variété
issue du croisement entre I'hybride de V. vinifera (Sylvaner x Miiller-Thurgau) et I'hybride
interspécifique Chambourcin (Galet, 2000). Chambourcin et Regent possédent une ascendance
complexe impliquant plusieurs especes de Vitis : V. aestivalis, V. berlandieri, V. cinerea, V. labrusca, V.
lincecumii, V. riparia et V. rupestris (Eibach & Topfer, 2003). Solaris est une variété allemande en partie
dérivée de I'espéce asiatique V. amurensis et d’espéces de Vitis américaines (Schwander et al., 2012).

Les espéces sauvages apparentées représentent donc une source non négligeable de genes
pour I'amélioration des espéces cultivées. Cependant, pour certaines cultures, y compris la vigne, leur
utilisation dans les programmes de sélection et dans les variétés cultivées reste anecdotique ou
commence a peine a étre explorée.

b. Problemes liés a I'hybridation interspécifique

Le principal probléme lié a I'hybridation interspécifique pour le développement de nouvelles

variétés cultivées est la présence de caracteres défavorables transmis par I'espece sauvage. En effet,
la domestication des plantes cultivées a permis la sélection de caractéres adaptés a I'agriculture. Ces
caractéres portent notamment sur I'amélioration et la stabilisation des rendements, des qualités
organoleptiques et des qualités technologiques liées a la transformation. Cette sélection n’a en
revanche pas eu lieu pour les espéces sauvages apparentées qui portent donc un certain nombre de
caractéres considérés comme impropres a la culture. Par exemple, V. vinifera ssp. sylvestris est une
espece dioique produisant de petites grappes avec des baies petites et pauvres en pulpe alors que V.
vinifera ssp sativa est hermaphrodite et produit de grosses grappes avec des baies riches en pulpe et
en jus (This et al., 2006). De méme, le téosinte, considéré comme |'ancétre du mais, développe des
inflorescences petites avec des graines enfermées dans une glume dure (Doebley & Stec, 1991).
L'inflorescence du téosinte est donc tres éloignée de celle du mais qui porte plusieurs rangs de graines
nues, facilitant leur consommation (Doebley & Stec, 1991).
Lors d’un croisement, I’hybride obtenu posseéde des caractéres de ses deux parents. L’élimination des
caractéres de I'un des parents au profit de ceux de l'autre parent est une pratique courante en
sélection. Elle repose sur le croisement en retour de I’hybride avec le parent porteur des caractéres
gue I'on souhaite garder. Ce dernier est appelé parent récurrent alors que I'autre parent est le parent
donneur. Cette technique dite de rétrocroisement, ou backcross, consiste, statistiquement, en
I’élimination de la moitié du génome du parent donneur, a chaque génération successive. L'objectif
d’une succession de rétrocroisements est de générer des individus possédant toutes les
caractéristiques du parent récurrent, associées au caractere d’intérét du parent donneur. Lorsque les
deux parents appartiennent a deux especes différentes, on parle d’introgression. L'introgression est
une technique parfaitement adaptée pour I'utilisation des especes sauvages apparentées dans les
programmes d’amélioration des plantes cultivées. L'espéce cultivée prend alors le réle de parent
récurrent et I'espéce sauvage apparentée celui de parent donneur. Dans ce cas, le parent récurrent
peut étre différent a chaque génération, c’est-a-dire que I'on change de variété a chaque génération
de croisement. On parle alors de pseudo-rétrocroisement, ou pseudo-backcross.
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Tableau I.3. Facteurs de résistance identifiés chez les Vitis

Maladie Facteur Position (marqueur proche) Source de la résistance Référence
Mildiou Rpv1 12 (VMC4f3.1) M. rotundifolia cv. Trayshed Merdinoglu et al., 2003 ; Wiedemann-Merdinoglu
etal., 2006
Rpv2 18 (VVIn16) M. rotundifolia cv. Trayshed Wiedemann-Merdinoglu et al., 2006
Rpv3 18 (UDV305/VMC7f2) Bianca Bellin et al., 2009
18 (UDV112) Regent Fischer et al., 2004 ; Welter et al., 2007
Rpv4 4 (VMC7h3/VMCNg2el) Regent Welter et al., 2007
Rpv5 9 (VVIo52b) V. riparia cv. Gloire de Montpellier Marguerit et al., 2009
Rpv6 12 (VMC8g9) V. riparia cv. Gloire de Montpellier Marguerit et al., 2009
Rpv7 7 (UDV097) Bianca Bellin et al., 2009
Rpv8 14 (Chr14Vv015) V. amurensis cv. Ruprecht Blasi et al., 2011
Rpv9 7 (CCoAOMT) V. riparia Moreira et al., 2011
Rpvi0 9 (GF09-046) V. amurensis (Solaris) Schwander et al., 2012
Rpvi2 14 (UDV014/UDV370) V. amurensis cv. Ruprecht Venuti et al., 2013
Rpvi3 12 (VMC1g3.2) V. riparia Moreira et al., 2011
Rpvi4 5 (GF05-13) V. cinerea cv. Arnold Ochssner et al., 2016
Rpvi5 18 V. piasezkii Pap et al. (en préparation)
Oidium Renl 13 (VMC9h4.2/VMCNG4e10.1/UDV020) V. vinifera cv. Kishmish vatkana Hoffmann et al., 2008
Ren2 14 (CS25b) [llinois 547-1 (V. rupestris x V. cinerea) Dalbé et al., 2001
Ren3 15 (R1070) Regent Fischer et al., 2004 ; Welter et al., 2007
Ren4 18 (VMC7f2) V. romanetii Ramming et al., 2011 ; Riaz et al., 2011
Ren5 14 (VMC9c1) M. rotundifolia cv. Regale Blanc et al., 2012
Ren6 9 (PN9-057/PN9-068) V. piasezkii Pap et al., 2016
Ren7 19 (WIp17.1/VMC9a2.1/VMC5h11) V. piasezkii Pap etal., 2016
Ren8 18 (Bacchus x Seyval) x Villard blanc Zyprian et al., 2016
Runil 12 (VMCA4f3.1) M. rotundifolia cv. G52 Barker et al., 2005 ; Pauquet et al., 2001
Run2.1 18 (VMC7f2) M. rotundifolia cv. Magnolia Riaz etal., 2011
Run2.2 18 (VMC7f2) M. rotundifolia cv. Trayshed Riaz etal., 2011
Black-rot Rgb1 14 (GF14-42) Borner (V. riparia x V. cinerea) Rex et al., 2014
Rgb2 16 (VChr16c-158) Borner (V. riparia x V. cinerea) Rex et al., 2014
Maladie de PdR1 14 (VMCNg3h8/VVIn64) V. arizonica Riaz et al., 2006 ; Riaz et al., 2008
Pierce 2 QTL
X. index XiR1 19 (VMC5a10) V. arizonica Xu et al., 2008
Phylloxéra 13 (Gf13-9) V. cinerea cv. Arnold Zhang et al., 2009




Un deuxieme obstacle a I'utilisation des espéces apparentées est I'existence de barrieres
interspécifiques limitant les croisements entre especes cultivées et espéces apparentées. Ces barrieres
a I'hybridation, ou mécanismes d’isolement, prennent différentes formes qui ont été décrites par
Dillemann (1954). Dans un premier temps, les barrieres peuvent étre externes a I’hybridation, c’est-a-
dire liées aux conditions de pollinisation. En effet, pour qu’il y ait pollinisation, différentes conditions
doivent étre remplies : réunion géographique, concordance des époques de floraison, morphologie
florale adaptée, agent pollinisateur commun. Dans un second temps, lorsque toutes les barriéres
externes sont levées, des barriéres internes a I’hybridation liées a I'inter-fécondabilité des espéces
peuvent survenir a différentes étapes du croisement. Des barrieres pré- ou post-zygotiques peuvent
empécher la fécondation ou la production de graines. Ces barrieres agissent sur la germination du
grain de pollen sur le stigmate, la croissance du tube pollinique, la fécondation, le développement de
I’'embryon ou de I'albumen. Si les barrieres pré- et post-zygotiques ont été franchies, d’autres barriéres
peuvent impacter la viabilité des hybrides ou encore leur fertilité, variant de la stérilité totale a la
fertilité compléte. Une fertilité partielle est généralement observée, avec des variations en fonction
des parents utilisés pour chaque espece. La stérilité de I'hybride peut avoir une origine génétique ou
chromosomique. La stérilité génétique est causée par I'arrét du développement des organes sexuels
ou des anomalies lors de la division méiotique contrélées par des génes. La stérilité chromosomique
en revanche est due a une trop grande divergence des chromosomes des parents de I’hybride.
L'appariement des chromosomes lors de la méiose est imparfait. La méiose est alors bloquée,
empéchant la production de gameétes, ou la répartition des chromosomes est déséquilibrée,
aboutissant a la production de gameétes non fonctionnels dans la majorité des cas. Enfin, un
phénomeéne de dépression hybride peut se manifester dans les générations suivantes sous forme d’une
faible vigueur des plantes (Louarn, 1992).

La présence de mécanismes d’isolement est nécessaire a la spéciation. Il n’est donc pas
surprenant que des barrieres surviennent lors des croisements entre especes cultivées et especes
apparentées. Cependant, |'utilisation des espéeces sauvages apparentées étant courante dans les
programmes de sélection, il est intéressant d’étudier, chez les espéces cultivées, si les barriéres a
I’hybridation ont pu étre franchies et comment elles I'ont été.

c. Utilisation des especes apparentées chez d’autres especes cultivées

Les potentialités des especes sauvages apparentées ainsi que les moyens nécessaires a mettre
en place pour leur valorisation dans les programmes de sélection d’espéces cultivées sont présentés.
Les espéces choisies ici permettent de dresser une vision générale allant de la valorisation directe
d’une large gamme d’especes sauvages apparentées a un nombre restreint d’espéeces disponibles en
raison de fortes barriéres interspécifiques.

I. La tomate

La tomate, Lycopersicon esculentum Mill., appartient a la famille des Solanacées. La variabilité
de L. esculentum étant réduite, les especes sauvages apparentées ont été largement utilisées (Philouze
& Laterrot, 1992) pour introduire chez la tomate des génes de résistance aux maladies principalement,
mais également des caractéres liés a la qualité du fruit et a la tolérance de la plante aux stress
abiotiques (Tableau 1.4). De fagon générale, toutes les espéces du genre Lycopersicon peuvent
s’hybrider avec L. esculentum, avec parfois recours au sauvetage d’embryon (Stevens et al., 1986)
(Figure 1.9). Ceci facilite grandement I'introduction de caractéres issus de ces espéces vers la tomate
cultivée. Les espéces sauvages apparentées ont ainsi été largement utilisées dans les programmes
d’amélioration de la tomate pour le développement de nouvelles variétés (Anonyme, 2013).
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Tableau I.4. Exemples d’apports des espéces apparentées a la tomate (Anonyme, 2013 ; Philouze &

Laterrot, 1992 ; Stevens et al., 1986)

Espéce apparentée

Caracteres d’intérét

Lycopersicon
cheesmanii
Lycopersicon
pimpinellifolium
Lycopersicon
chmielewskii
Lycopersicon
parviflorum
Lycopersicon
hirsutum

Solanum pennellii

Lycopersicon
chilense
Lycopersicon
peruvianum
Solanum
habrochaites
Solanum
lycopersicoides

Pas de zone d’abscission, tolérance au sel, résistance a la mineuse des feuilles,
au virus du Tomato Yellow Leaf Curl
Résistance a de nombreuses maladies, couleur et composition du fruit

Composition et couleur du fruit
Composition et couleur du fruit

Résistance au virus de la mosaique du concombre, au virus Y de la pomme de
terre, au virus du Tomato Yellow Leaf Curl, a la mineuse des feuilles, aux basses
températures, coloration du fruit

Résistance a la sécheresse, a la fusariose, teneur en sucre et en vitamines
Résistance a la sécheresse, au froid, a I'oidium, au virus du Tomato Yellow Leaf
Curl*

Résistance au virus du Tomato Spotted Wilt, au virus de la mosaique, au virus du
Tomato Yellow Leaf Curl, aux nématodes, teneur en vitamine C

Résistance a Phytophthora infestans?, rendement?, taille? et qualité du fruit?

Tolérance au froid

1Zamir et al., 1994, Haggard et al., 2013
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Figure 1.9. Possibilités de croisements entre différentes accessions d’espeéces du genre Lycopersicon

(Stevens et al., 1986)

Les croisements compatibles sont symbolisés par des lignes pleines, les croisements incompatibles par
des lignes pointillées et les croisements produisant des hybrides F1 grdce au sauvetage d’embryon en
lignes point-tiret. Les cercles regroupent des accessions complétement inter-fertiles. 23



if.

Le colza

Le colza, Brassica napus, est une crucifere obtenue par hybridation naturelle du chou (B.
oleracea) avec la navette (B. rapa) (Figure 1.10). U (1935) a établi les diverses relations existant entre
six espéces du genre Brassica, auxquelles appartiennent le colza et la moutarde jaune, B. juncea. Ainsi,
les espéces allotétraploides B. napus, B. juncea et B. carinata sont issues d’hybridations naturelles
entre les espéces diploides B. rapa, B. nigra et B. oleracea. Des croisements entre les différentes
espéces impliquées dans le triangle de U sont fréquemment réalisés pour introduire des caractéeres
d’intérét, et notamment les résistances aux maladies et ravageurs (Tableau 1.5). Les parents du colza
peuvent également étre utilisés comme espéces ponts pour l'introduction de caractéres d’autres
genres tels que Raphanus (Chen & Wu, 2008). Des hybrides interspécifiques entre B. oleracea et R.
sativus ont ainsi été générés pour l'introgression de la stérilité male cytoplasmique ou de la résistance
a la hernie dans les espéces du genre Brassica. Cependant, la faible fertilité des hybrides obtenus a
limité leur utilisation (Chen & Wu, 2008).

B. rapa
n=10
AA
B. juncea
n=18
/ AABB
B. nigra B. carinata

n=8 ——» n=17
BB BBCC

B. napus
n=19

AACC \

-«

B. oleracea
n=9
CcC

Figure 1.10. Triangle de U des Brassicacées (U, 1935)

Tableau I.5. Exemples d’apports des espéces apparentées au colza

Espéce apparentée

Caracteres d’intérét

Références

Brassica rapa

Brassica juncea

Brassica nigra

Brassica campestris
Raphanus sativus

Sinapis alba

Sinapis arvensis
Diplotaxis erucoides

Auto-incompatibilité, résistance a la
hernie

Résistance a Leptospheria maculans, a

Phoma lingam

Résistance a L. maculans a P. lingam
Résistance a la hernie

Stérilité male cytoplasmique,

restaurateur de fertilité, résistance a la

hernie

Résistance a Heterodera schachtii
Résistance a L. maculans
Résistance a Alternaria

Banks & Beversdorf, 1987 ; Suwabe
etal., 2003

Chevre et al., 1997 ; Roy, 1984 ;
Sacristan & Gerdemann, 1986
Chévre et al., 1996 ; Zhu et al., 1993
Goodman et al., 1987

Bannerot et al., 1974 ; Kamei et al.,
2010 ; Pellan-Delourme & Renard,
1988

Lelivelt et al., 1993

Snowdon et al., 2000

Gargetal., 2007

fii.

Les blés

Les blés sont des Poacées appartenant au genre Triticum. Au sein de ce genre, quatre espéces
sont cultivées (Auriau et al., 1992) : T. monococcum (2n = 2x = 14, génome AA), T. turgidum (2n = 4x = 28,
génome AABB), dont T. turgidum ssp. turgidum conv. durum, le blé dur, T. timopheevii (2n = 4x = 28,
génome GGAA) et T. gestivum (2n = 6x = 42, génome AABBDD), le blé tendre. Le blé tendre est un
allohexaploide issu de I'hybridation de trois espéces: T. urartu (AA), une espéce apparentée a Ae.
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speltoides (BB) et Ae. Tauschii (DD) (Feldman et al., 2012). De nombreux genes de résistance ont été
identifiés chez T. aestivum. Cependant, les espéces apparentées sont une importante source de genes
pour la résistance mais également pour I'augmentation des rendements, la tolérance au froid, au sel ou
la teneur en protéines du blé (Wulff & Moscou, 2014). Ainsi, 52 especes apparentées ont déja été
utilisées pour l'introgression de caracteres chez le blé. Ces espéces sont issues de 13 genres différents :
Aegilops, Agropyron, Ambylopyrum, Dasypyrum, Elymus, Hordeum, Leymus, Lophopyrum,
Psathyrostachys, Pseudoroegneria, Secale, Thinopyrum et Triticum (Wulff & Moscou, 2014) (Tableau 1.6).

Toutefois, I'utilisation des especes apparentées est limitée par le manque d’appariement des
chromosomes, des phénomeénes de stérilité et de suppression des recombinaisons (Wulff & Moscou,
2014). Chez le blé, 'appariement des chromosomes pendant la méiose est controlé par les génes Phl
et Ph2, qui empéchent les recombinaisons interspécifiques (Wulff & Moscou, 2014). Le doublement
des chromosomes, grace a un traitement a la colchicine par exemple, est une technique tres utilisée
permettant de produire des amphiploides fertiles (Wulff & Moscou, 2014).

Tableau I.6. Exemples d’apports des espéces apparentées au blé (Aktar-Uz-Zaman et al., 2017 ; Li et
al., 2016 ; Nevo & Chen, 2010)

Caractéres d’intérét
Résistance a la rouille brune, a la rouille noire, a la rouille jaune, a I'oidium,
tolérance au sel, a la sécheresse

Espéce apparentée
Triticum aestivum

Triticum dicoccoides
Triticum durum
Triticum monococcum
Triticum timopheevii

Résistance a larouille brune, a larouille jaune, tolérance au sel, a la sécheresse
Résistance a la rouille brune, a la rouille noire, au sel

Résistance a la rouille brune, a la rouille noire, tolérance au sel

Résistance a la rouille noire, a I'oidium, tolérance au sel, stérilité male
génocytoplasmique?

Aegilops comosa
Aegilops elongatum
Aegilops geniculata
Aegilops longissima
Aegilops searsii
Aegilops speltoides
Aegilops tauschii

Aegilops umbellulata
Aegilops ventricosa
Agropyon cristatum
Agropyron elongatum

Agropyron intermedium

Dasypyrum villosum
Haynaldia villosa
Secale cereale

Résistance a la rouille jaune, tolérance au sel
Résistance a la rouille brune, tolérance au sel

Résistance a la rouille noire, tolérance au sel

Résistance a I'oidium, tolérance au sel

Résistance a la rouille noire, tolérance au sel

Résistance a la rouille brune, a la rouille noire, a I'oidium, tolérance a la sécheresse
Résistance a la rouille brune, a la rouille noire, a la rouille jaune, a I'oidium,
tolérance au sel

Résistance a la rouille brune, tolérance au sel

Résistance a la rouille brune, a la rouille jaune

Résistance a I'oidium

Résistance a la rouille noire, tolérance au sel

Résistance a la rouille brune

Résistance a la rouille noire, a I'oidium

Résistance a la rouille jaune

Résistance a la rouille brune, a la rouille noire, a la rouille jaune, a I'oidium

Thinopyrum intermedium Résistance a la rouille noire, a I'oidium

1 Wilson & Ross, 1962

iv. Le riz
Le riz appartient a la famille des Poacées. Parmi les 22 especes du genre Oryza, deux espéces
sont cultivées : O. glaberrima Steud. en Afrique et O. sativa L. dans le reste du monde (Brar & Khush,
1997 ; Demol et al., 2002). Dix types de génomes ont été identifiés. lls permettent de différencier les
espéeces en trois réservoirs de genes selon le degré de facilité des croisements avec O. sativa (Ge et al.,
1999). Le réservoir primaire est composé des espéces possédant le génome AA, faciles a croiser avec O.
sativa. Le réservoir secondaire est composé des espéeces possédant les génomes BB a EE. Le réservoir
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tertiaire est composé de toutes les autres espéces du genre (Ge et al., 1999). Ces deux derniers réservoirs
nécessitent le recours au sauvetage d’embryon pour la réussite des croisements (Brar & Khush, 1997).
Chezleriz, la diversité génétique pour certains caractéres, comme la résistance aux maladies, la tolérance
a la salinité et a I'acidité des sols, est limitée. Les especes apparentées sont donc une importante source
de genes (Tableau I.7). Bien que les croisements avec les espéeces des réservoirs secondaires et tertiaires
soient difficiles, la présence chez ces especes de résistances a certaines maladies stimule, chez les
sélectionneurs, les efforts d’hybridation.

Tableau I.7. Exemples d’apports des espéces apparentées au riz

Espéce apparentée

Génome Caracteres d’intérét

Référence

Oryza glaberrima AA Qualité du grain Aluko et al., 2004

Oryza nivara AA Résistance au virus du rabougrissement Ling et al., 1970

Oryza AA Résistance a Xanthomonas oryzae Khush et al., 1990

longistaminata

Oryza perennis AA Stérilité male Dalmacio et al., 1995

Oryza glumaepatula  AA Stérilité male, rendement Brondani et al., 2002 ;

Dalmacio et al., 1996

Oryza rufipogon AA Résistance a la maladie du Tungro, Brar & Khush, 1997 ;
croissance, tolérance aux sols acides, Thalapati et al., 2012
amélioration du rendement

Oryza meridionalis AA Tolérance a la chaleur Scafaro et al., 2010

Oryza officinalis CcC Résistance a Nilaparvata lugens et a Jena & Khush, 1990
Sogatella furcifera

Oryza granulata GG Résistance a N. lugens Elloran et al., 1992

Oryza australiensis EE Résistance a X. oryzae et a N. lugens Multani et al., 1994

Oryza brachyantha FF Résistance a X. oryzae Brar et al., 1996

Oryza minuta BBCC Résistance a X. oryzae, a la pyriculariose et Amante-Bordeos et al.,
a N. lugens 1992 ; Brar et al., 1996 ;

Rahman et al., 2011

Oryza latifolia CCDD Résistance a X. oryzae, a N. lugens et a S. Brar & Khush, 1997
furcifera

Porteresia coarctata  HHKK Tolérance au sel Sengupta & Majumder,

2010

v.  Letournesol

Le tournesol, Helianthus annuus var. macrocarpus (DC) Ckll., est une plante appartenant a la
famille des Astéracées. Sa sensibilité a de nombreux pathogénes est le facteur limitant aujourd’hui le
rendement et la qualité de I’huile. Cependant, la diversité génétique de I'espece est faible, nécessitant
I'utilisation d’especes sauvages apparentées pour I'amélioration du tournesol (Atlagi¢, 2004).

H. annuus peut étre croisé avec toutes les espéces sauvages annuelles du genre Helianthus
(Chandler et al., 1986). Toutefois, ces espéces sont généralement sensibles aux mémes pathogénes.
Les especes annuelles sont donc plus utilisées pour I'introduction de la stérilité male cytoplasmique ou
pour la tolérance aux stress abiotiques (Tableau 1.8). Parmi les espéces pérennes, les croisements avec
les especes diploides sont difficiles (Atlagi¢, 2004) et ceux avec les espéces tétraploides et hexaploides
nécessitent le sauvetage d’embryon (Krauter et al, 1991). La culture d’embryon a permis des
croisements avec H. mollis et H. maximiliani pour I'introduction de caractéres de résistance aux
maladies et de stérilité male cytoplasmique, mais les hybrides sont tres peu fertiles (Atlagi¢, 2004 ;
Krauter et al., 1991). D’autre part, les hybrides obtenus lors de croisements avec des espeéces
hexaploides sont stériles en raison d’anomalies de méiose (Atlagi¢, 2004).
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Tableau I.8. Exemples d’apports des espéeces apparentées au tournesol (Atlagic, 2004 ; Hajjar &
Hodgkin, 2007 ; Prasad et al., 2017)

Espéce apparentée Type Caractéres d’intérét

Helianthus petiolaris Annuelle Stérilité male cytoplasmique

Helianthus argophyllus ~ Annuelle Stérilité male cytoplasmique

Helianthus paradoxus Annuelle Tolérance au sel

Helianthus praecox Annuelle Résistance au mildiou, a la rouille, a la verticillose et
a l'orobranche

Helianthus giganteus Pérenne diploide Résistances

Helianthus maximiliani ~ Pérenne diploide Résistances

Helianthus salicifolius Pérenne diploide Rendement en huile

Helianthus mollis Pérenne diploide Nouveaux « idiotypes »

Helianthus strumosus Pérenne tétraploide Résistance a 'alternariose

Helianthus tuberosus Pérenne hexaploide Résistance a I'orobranche, a I'alternariose

Helianthus resinosus Pérenne hexaploide Résistances, taux d’acide oléique dans les graines

Helianthus pauciflorus Pérenne hexaploide Résistances, taux de protéines dans les graines

vi.  La pomme de terre

La pomme de terre, Solanum tuberosum L., appartient a la famille des Solanacées. Les espéces
du genre Solanum ont une reproduction allogame du fait d’'une forte auto-incompatibilité
gamétophytique (Bradshaw et al., 2006). Ceci est a 'origine d’'une grande diversité génétique. Les
espéces sauvages apparentées ont constitué, depuis le début du XX®™ siécle, une importante source
de diversité, notamment dans le cadre de la résistance aux maladies (Tableau 1.9). Toutefois, pendant
longtemps, leur utilisation a été limitée a quelques espéces en raison de la difficulté a obtenir des
hybrides interspécifiques (Bradshaw et al., 2006).

Les échecs pour I'obtention d’hybrides interspécifiques ont principalement été attribués a des
défauts de développement des graines. Chez les végétaux, la production d’une graine est le résultat
d’une double fécondation : un des deux gamétes males (1x) féconde I'oosphére (1x) et I'autre féconde
la cellule centrale (2x). Cette double fécondation aboutit a la formation d’un embryon (2x) et d’un
albumen (3x). Des études, menées sur la pomme de terre au début des années 1980, ont prouvé que
le bon développement de I'albumen était crucial pour la réussite d’un croisement et qu’il nécessitait
un ratio de 2:1 entre le génome maternel et le génome paternel (Ortiz & Ehlenfeldt, 1992). Cette
balance entre les génomes parentaux ne reflete pas nécessairement le niveau de ploidie réel de
chaque parent. Ainsi, deux parents diploides peuvent ne pas produire d’hybride. Un niveau effectif de
ploidie (EBN) a été établi pour chaque espéce en fonction de ses possibilités de croisement avec les
autres espéces (Ortiz & Ehlenfeldt, 1992). Par exemple, les croisements entre S. brevidens, 2x(1EBN),
et S. chacoense, 2x(2EBN), aboutissent a un échec. En revanche, un traitement de S. brevidens a la
colchicine, pour doubler son nombre chromosomique, ou I'utilisation de gameétes 2n permettent
d’aboutir a la production d’un hybride triploide 3x(2EBN) (Ortiz & Ehlenfeldt, 1992). La mise en
évidence du principe du nombre d’équilibre de I'aloumen (Endosperm Balance Number, EBN) a permis
de développer de nouvelles stratégies de croisements, notamment grace a I'utilisation d’espéces ponts
(Bradshaw et al., 2006) (Figure 1.11). D’autres techniques telles que la fusion de protoplastes ont été
mise au point pour la production d’hybrides a partir d’'un parent tétraploide (4EBN) et d’un parent
diploide (1EBN) (Bradshaw et al., 2006). Par ailleurs, contrairement a beaucoup d’espéces cultivées, la
pomme de terre est essentiellement multipliée par reproduction végétative et seul le tubercule est
consommeé. Les problémes liés a la stérilité des hybrides sont donc moins contraignants (Rousselle et
al., 1992).
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Tableau I.9. Exemples d’apports des espéces apparentées a la pomme de terre (Bradshaw et al.,
2006 ; Bradshaw & Ramsey, 2005 ; Hanneman, 1994 ; Ross, 1979)

Espéce apparentée Ploidie Caractéres d’intérét

Solanum acaule 4x(2EBN) Résistance au virus X, au virus de I'enroulement, tolérance au
froid?

Solanum chacoense 2x(2EBN) Résistance aux virus, au mildiou

Solanum spegazzinii 2x(2EBN) Résistance aux nématodes a kystes, a la gale

Solanum vernei 2x(2EBN) Résistance aux nématodes a kystes, teneur en amidon

Solanum bulbocastanum  2x(1EBN) Résistance au mildiou

Solanum demissum 6X(4EBN) Résistance au mildiou, au virus de I'enroulement, vigueur hybride

Solanum kurtzianum 2x(2EBN) Résistance aux nématodes a kystes

Solanum multidissectum  2x(2EBN) Résistance aux nématodes a kystes

Solanum oplocense 6X(4EBN) Résistance aux nématodes a kystes

Solanum stoloniferum 4x(2EBN) Résistance aux virus A et Y, au mildiou

Solanum brevidens 2x(1EBN) Résistance aux nématodes a kystes, au virus de I’enroulement?

'Hawkes et al., 2012, *Austin et al., 1985

Species parent

2x(1)  2x(2)  4x(2) 4x(2) 4xi4) Bx{4}

Crossing
parent colchicine
or 2n gamete
|
2x{2) —» cCross Cross

3x(2) 31.‘1,.'2}

t |
2n gamete production or colchicine

|
4x(4) —» cross Cross Cross Cross  cross Cross

1 + ¥ v ¥
5x(4] 4xi(4) 6x(4) SHxi4) 4x(4) 5x(4)

Figure 1.11. Stratégie de croisements pour l'introduction de caractéres issus d’espéces sauvages
apparentées vers S. tuberosum (4x, 4EBN) selon le niveau de ploidie et 'EBN de I'espéce (Ortiz &
Ehlenfeldt, 1992)

Vil. Le soja

Le genre Glycine est subdivisé en deux sous-genres Glycine et Soja. Le sous-genre Soja est
composé de deux espéces : Glycine max (2n = 40), le soja cultivé, et Glycine soja (2n = 40) (Newell &
Hymowitz, 1982). Les deux espéces sont inter-fertiles et des caractéeres intéressants liés a la tolérance
au froid, au contenu protéique et au rendement peuvent facilement étre transférés de G. soja vers G.
max (Maxted & Kell, 2009). Le sous-genre Glycine comprend 26 espéces présentant des caractéres
d’intérét pour la résistance a la rouille, aux nématodes a kystes, au virus de la mosaique de la luzerne
et a Sclerotinia, la tolérance au sel et a la sécheresse (Newell & Hymowitz, 1982 ; Singh & Nelson,
2015). Cependant, les croisements de ces espéces avec G. max sont trés difficiles (Newell & Hymowitz,
1982 ; Singh & Nelson, 2015). G. tomentella (2n = 78 et 2n = 80) est la seule espece a avoir été croisée
avec G. max grace au sauvetage d’embryon (Newell & Hymowitz, 1982). Mais les diverses tentatives
ont produit des hybrides stériles jusqu’au début des années 1990 (Singh et al., 1990). Par la suite, Singh
& Nelson (2015) ont réussi a obtenir des hybrides, par sauvetage d’embryon, de G. max avec trois
espéces du sous-genre Glycine, G. tomentella (2n = 40 et 2n = 78), G. argyrea (2n = 40) et G. latifolia
(2n = 40). Cette réussite d’hybridation est une premiere étape pour I'exploitation des caracteres
intéressants présents chez ces especes.
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Viil. Le mais

Le genre Zea, de la famille des Poacées, est composé de quatre espéces: Zea mays, Z
diploperennis, Z. perennis et Z. luxurians (Matsuoka et al., 2002 ; Maxted & Kell, 2009). L'espéce Z.
mays est elle-méme subdivisée en trois sous-espéces : Z. mays ssp. mays, le mais, Z. mays ssp.
Parviglumis et Z. mays ssp. Mexicana. Les espéces et sous-espéces de Zea autres que le mais cultivé
sont des téosintes. Ces plantes peuvent étre utilisées pour l'introduction de nouveaux caractéres de
résistance aux maladies ou d’aptitudes culturales chez le mais (Tableau 1.10). De méme, quelques
especes du genre Tripsacum peuvent également étre source de diversité. Cependant, les croisements
de T. dactyloides avec Z. mays produisent des hybrides stériles. |l est donc nécessaire d’utiliser une
espéce pont, Z diploperennis, pour le transfert de caractéres de T. dactyloides vers Z. mays
(Prischmann et al., 2009).

Tableau I.10. Exemples d’apports des espéces apparentées au mai's

Espéce apparentée Caracteres d’intérét Référence

Zea diploperennis Résistance aux virus, amélioration du Cohen & Galinat, 1984 ; Nault et al.,
rendement, augmentation du tallage 1982 ; Sondahl et al., 1984

Zea perennis Résistance aux virus, amélioration du Cohen & Galinat, 1984 ; Nault et al.,
rendement 1982

Tripsacum dactyloides Résistance a I’helminthosporiose, a la Goodman et al., 1987; Prischmann
chrysoméle etal., 2009

Comme nous l'avons vu et illustré dans cette partie a travers plusieurs exemples, les espéces
sauvages apparentées ont longtemps été utilisées pour I'amélioration des espéces cultivées.
Cependant, le nombre d’études portant sur l'utilisation d’espéces sauvages apparentées varie
beaucoup en fonction de I'importance sociale et économique de I'espéce cultivée. De plus, la diversité
génétique de I'espece cultivée permet dans certains cas de couvrir les besoins des programmes
d’amélioration sans avoir recours aux espéces apparentées. Enfin, méme si les espéces sauvages
apparentées présentent de nombreux caractéres d’intérét, les difficultés pour réussir les croisements
interspécifiques peuvent, dans certains cas, entraver leur utilisation. C’est ce que nous allons voir dans
le cas de I"'amélioration de vigne avec M. rotundifolia.

3. M. rotundifolia, une espece porteuse de nombreuses résistances
aux maladies mais difficile a exploiter dans les programmes
d’amélioration de la vigne cultivée

La quasi-totalité des variétés de V. vinifera ont une sensibilité plus ou moins grande aux
maladies, et notamment au mildiou et a I'oidium (Tableau 1.2). Afin de créer de nouvelles variétés de
vigne résistantes, il a donc été nécessaire de se tourner vers le compartiment des espéces sauvages
apparentées pour rechercher et introduire des genes de résistance dans la vigne cultivée. M.
rotundifolia est probablement I’'espéce apparentée la plus intéressante sur le plan de la résistance.

a. De multiples résistances

M. rotundifolia est une espéce résistante a de nombreux bioagresseurs de la vigne cultivée.
Deux facteurs de résistance au mildiou, Rpv1 et Rpv2, et trois facteurs de résistance a 'oidium, Runli,
Run2 et Ren5, ont déja été identifiés (Tableau I.3). Les génes Rpv1 et Runl, situés au méme locus, ont
pu étre clonés et caractérisés comme appartenant a la famille de genes de résistance TIR-NB-LRR
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(Feechan et al., 2013). Le niveau de résistance de M. rotundifolia au mildiou et a I'oidium est considéré
comme élevé, voire total, bien que, depuis les années 1960, des cas d’infection de M. rotundifolia par
I'oidium aient été constatés sur certaines variétés (Chen et al., 2001). M. rotundifolia présente
également un bon niveau de résistance au phylloxéra, aux nématodes Meloidogyne arenaria et M.
javanica, ainsi qu’au nématode Xiphinima index vecteur du virus responsable de la maladie du court-
noué chez V. vinifera (Bouquet, 1980 ; Chen et al., 2001). Cependant, bien que M. rotundifolia soit tres
résistante a ces nématodes, c’est-a-dire qu’elle limite leur reproduction et permet ainsi de réduire la
taille des populations de nématodes, X. index peut occasionnellement se nourrir sur les racines de M.
rotundifolia et transmettre le virus du court-noué dont il est le vecteur (Oliver & Fuchs, 2011). De fait,
I'infection au vignoble est plus lente en utilisant un porte-greffe résistant a X. index qu’avec un porte-
greffe sensible (Chen et al., 2001; Anonyme, 2010). M. rotundifolia est aussi tolérante, voire
résistante, a la maladie de Pierce. En fonction des variétés, les dégats causés par X. fastidiosa sont plus
ou moins importants, mais restent inférieurs a ceux causés sur V. vinifera (Chen et al., 2001).

Il est également a noter que M. rotundifolia présente une moindre sensibilité a I'’eutypiose que
V. vinifera (Chen et al., 2001). De plus, cette espéce peut étre infectée par le black-rot, mais
contrairement a V. vinifera, les dégats causés sur les baies sont légers. Seules les feuilles sont touchées
et quelques rares baies lorsqu’elles sont jeunes (Chen et al., 2001).

M. rotundifolia apparait donc comme une source potentielle de résistance a de nombreux
pathogenes. En effet, bien que cette espéece puisse étre faiblement infectée par quelques maladies
telles que le black-rot ou I'eutypiose, certaines accessions de M. rotundifolia présentent des niveaux
de résistance suffisants pour étre exploités dans les programmes de sélection pour I'amélioration de
la vigne cultivée.

b. Des caractéristiques culturales et organoleptiques inadaptées a la viticulture
européenne

Malgré son niveau élevé de résistance a certaines maladies de la vigne, M. rotundifolia
présente des défauts culturaux et organoleptiques limitant son utilisation directe pour créer des
variétés destinées a la viticulture européenne.

i. ~ Une espéce subtropicale

M. rotundifolia est une espece subtropicale originaire du continent nord-américain. Son aire
de répartition englobe tout le sud-est des Etats-Unis et notamment les régions bordant le Golfe du
Mexique (Figure 1.12).

M. rotundifolia est parfaitement adaptée au climat chaud et humide de ces régions (Olien,
2001). Il est donc fortement recommandé de ne pas cultiver cette plante dans les régions ou la
température peut descendre en dessous de -12°C, des dégats importants pouvant survenir en dessous
de cette température. Néanmoins, la tolérance de M. rotundifolia au froid varie en fonction de la
vitesse a laquelle la température décroit, de I'age du pied, de la variété et de I'état de la plante
(Himelrick, 2001).

ii.  Une espece possédant un go(t foxé

Parmi les trois especes du sous-genre Muscadinia, M. rotundifolia est la seule a étre cultivée
pour I'alimentation humaine. Sa culture a commencé il y a plus de 400 ans et son fruit occupe une
place importante dans les sociétés des régions ou elle est présente (Olien & Hegwood, 1990). Les
indiens d’Amérique consommaient le fruit de muscadine séché. Lors de leur arrivée, les colons
espagnols ont produit du vin a partir de son jus. Ce marché du vin est le plus ancien et le plus développé
commercialement. La baie de muscadine peut également étre consommeée entiére ou transformée
pour la préparation de gelées, de marmelades, de jus ou de tartes (Olien, 2001).
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Figure I.12. Aires de répartition naturelle (en rouge) et de production (en bleu) de M. rotundifolia
(d’apres Olien, 2001)

Le fruit de M. rotundifolia est connu pour son go(t particulier, trés éloigné de celui de V.
vinifera. Le jus est sucré et possede un arobme musqué, ou foxé, caractéristique des vignes américaines
(Goffinet et al., 2001). L’origine de ce go(t particulier a été longuement étudié en ayant recours a des
techniques de chromatographie en phase gazeuse, de spectrométrie de masse et d’olfactométrie
(Baek et al., 1997 ; Baek & Cadwallader, 1999 ; Lamikanra et al., 1996 ; Lin, 2014). Plusieurs molécules
ont ainsi été identifiées comme responsables du go(t caractéristique de la muscadine : le 2,5-dimethyl-
4-hydroxy-3(2H)-furanone (furaneol), I'o-aminoacetophenone et le 2-phenylethanol (Baek et al.,
1997 ; Baek & Cadwallader, 1999 ; Lamikanra et al., 1996). Le furaneol a un aréme de marshmallow
brGlé ou de sucre brilé, I'o-aminoacetophenone a un aréme foxé, d’urine de chat, et le 2-
phenylethanol a un aréme de rose, de plastique ou de styrene (Baek et al., 1997 ). De nombreuses
autres molécules ont été identifiées mais les résultats varient fortement selon les études, les variétés
et le produit étudié, baie, jus ou vin.

La baie de muscadine est également connue pour ses qualités nutritionnelles, notamment
pour sa composition en antioxydants (Ector, 2001). Etant donné [lintérét grandissant des
consommateurs pour ce type d’aliment, de nombreuses études portent sur la détermination et la
guantification des composés phénoliques dans les baies de muscadine (Flamini et al., 2013 ; Lee et al.,
2005 ; Pastrana-Bonilla et al., 2003 ; Talcott & Lee, 2002). Les composés étudiés sont les anthocyanes,
responsables de la couleur rouge de la pellicule et des vins, les stilbenes, des phytoalexines - molécules
produites par la plante en réponse a une attaque de pathogéne, les flavonoides, impliquées dans la
photoprotection, et les ellagitannins, des dérivés de I'acide ellagique (Flamini et al., 2013 ; Talcott &
Lee, 2002). Ces composés sont connus pour leurs propriétés antioxydantes, antimicrobiennes,
antiinflammatoires, anticancérigénes et leur effet sur la prévention des maladies cardiovasculaires
(Flamini et al., 2013).
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Malheureusement, les anthocyanes contenus dans les baies de muscadine s’oxydent
rapidement, aboutissant a des défauts de saveur et de couleur dans les jus et dans les vins (Olien &
Hegwood, 1990). Dans le cadre de I'amélioration variétale de la muscadine, des caractéres issus
d’autres especes de Vitis sont introduits afin d’améliorer la stabilité des jus et des vins de muscadine,
en modifiant le contenu anthocyanique des baies, ou d’augmenter le rendement en jus de la
muscadine (Olien & Hegwood, 1990).

ii.  Autres caractéristiques de M. rotundifolia

Tout comme V. vinifera, M. rotundifolia est une liane. Ainsi, sur le rameau, chaque feuille est
opposée a une vrille selon le méme rythme que V. vinifera, ce qui lui permet de s’accrocher a un
support (Figure 1.13a). Les feuilles de M. rotundifolia sont petites, plutot rondes et de forme assez
variable (Figure 1.13b et Figure 1.13c). Le limbe posséde généralement un lobe, voire trois lobes avec
des sinus latéraux peu prononcés. Le sinus pétiolaire est peu profond et ouvert. Le limbe est plus ou
moins rigide, brillant sur le dessus et glabre sur le dessous avec parfois quelques poils sur les nervures.
Le limbe inférieur des jeunes feuilles peut étre légérement poilu, surtout au niveau des nervures. Les
bords de la feuille sont pourvus de grosses dents pointues, la nervure principale est terminée par une
dent longue (Goffinet et al., 2001). L'épiderme du sarment de M. rotundifolia présente de nombreuses
lenticelles a sa surface (Figure 1.13d), cing nervures sont visibles au niveau des nceuds, pour alimenter
les feuilles (Goffinet et al., 2001). Dans le bourgeon de M. rotundifolia, le plan médian formé par les
feuilles du bourgeon axillaire est paralléle au plan du bourgeon primaire (Figure 1.14) (Goffinet et al.,
2001).

La formation des structures reproductives est similaire entre V. vinifera et M. rotundifolia
(Goffinet et al., 2001). En revanche, M. rotundifolia est généralement dioique du fait de la formation
incompléte de ses étamines ou du pistil. Ainsi, 60 a 75 % des muscadines sont males (Olien, 2001).
Cependant, les programmes de sélection ont permis d’obtenir des variétés hermaphrodites (Goffinet
et al., 2001). Les grappes de M. rotundifolia peuvent porter jusqu’a 40 raisins mais plus généralement
n’en ont que de 4 a 10. La baie est charnue, de forme sphérique a ellipsoidale et sa couleur varie,
qguand elle est mlre, du noir-violet au bronze (Figure 1.13e). La chaire est ferme, plut6t visqueuse et
facile a séparer de la peau qui est dure, élastique, tannée, astringente et parsemée de lenticelles
(Goffinet et al., 2001 ; Olien, 2001 ; Olien & Hegwood, 1990).

Quelques études ont cherché a comparer certains caracteres de V. vinifera et M. rotundifolia
et des différences importantes ont été identifiées (Tableau 1.11).

Tableau I.11. Principales différences identifiées entre M. rotundifolia et V. vinifera (Bouquet, 1980 ;
Olien, 2001 ; Olmo, 1986 ; Patel & Olmo, 1955)

Caractéres V. vinifera M. rotundifolia

Vrilles Fourchues Simples

Lenticelles Absentes Présentes

Ecorce Bois jeune : striée, bois vieux : épaisse  Bois jeune : fine, lisse, adhérente,
et rugueuse, desquame en bandes bois vieux : desquame en écailles

Densité du bois <1 >1

Moelle Discontinue (diaphragme au nceud) Continue

Phellogéne Profond Sous-épidermique

Fibres du phloéme Tangentielles Radiales

Taille de la grappe Grosse Petite

Zone d’abscission entre

. . Absente Présente
le fruit et le rachis
Qualités organoleptiques Bonnes Faibles
Graines Ovoides, chalaze lisse Oblongues, chalaze ridée
Bouture Sur bois En vert
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M. rotundifolia posséde plusieurs caractéres inadaptés a la viticulture européenne. Ces
caractéres portent a la fois sur les qualités culturales (sensibilité au froid, rendement, inaptitude au
bouturage) et organoleptiques (golt foxé, manque de stabilité des jus et des vins). De précédentes
études ont également identifié d’autres caracteres différenciant M. rotundifolia de V. vinifera,
n’intervenant pas sur les aptitudes culturales ou sur le go(t mais sur I'apparence de la plante.

c. Des croisements interspécifiques difficiles

Pour utiliser les résistances présentes chez M. rotundifolia, de nombreux sélectionneurs ont
tenté de croiser cette espéce avec V. vinifera. Cependant, les résultats n‘ont pas toujours été
concluants.

I. Un taux de réussite des croisements interspécifiques bas

L'intérét de M. rotundifolia pour répondre aux attaques du phylloxéra, du mildiou et de
I’oidium a rapidement été reconnu. En 1868, Van Buren a été le premier a essayer de croiser V. vinifera
avec M. rotundifolia et n’a malheureusement pas réussi (Detjen, 1919). D’autres tentatives
d’hybridation ont été réalisées par Wylie en 1871 et par Millardet en 1882, mais elles n’ont abouti qu’a
la formation de faux hybrides, résultant de I'autofécondation de I'une ou I'autre espéce. Munson en
1909, Reimer et Detjen en 1914 et Dearing en 1917 sont parvenu au méme résultat (Galet, 1988).

Finalement, en 1919, Detjen réussit a obtenir de nombreux hybrides grace au croisement V.
vinifera cv. Malaga x M. rotundifolia. En revanche, malgré de multiples essais, le croisement réciproque
ne produit que deux hybrides. Il en conclut alors que le croisement entre les deux espéces est difficile
mais pas impossible, la réussite dépendant du sens du croisement et de la variété utilisée. Les résultats
du croisement V. vinifera x M. rontundifolia sont tres variables en fonction des années et dépendent
du parent femelle utilisé (Bouquet, 1980 ; Patel & Olmo, 1955). D’autre part, le pourcentage de
germination des hybrides est similaire a celui du parent femelle mais les individus obtenus sont peu
vigoureux. Ceci limite leurs chances d’atteindre le stade reproducteur (Patel & Olmo, 1955). En 1989,
Goldy et al. parviennent a améliorer la productivité des croisements en réalisant un sauvetage
d’embryons six semaines apreés la pollinisation ou a véraison.

En 1955, Patel & Olmo étudient la croissance du tube pollinique d’un grain de pollen de V.
vinifera dans le pistil de M. rotundifolia. Lors de cette étude, la germination du grain de pollen est
normale et le tube pollinique pénétre dans le style, voire dans I'ovule, sans que la fécondation n’ait
lieu. Ce résultat semble indiquer que I'incompatibilité survient juste avant la fécondation. Pour
compléter cette étude, Lu & Lamikanra (1996) utilisent la microscopie par fluorescence pour étudier
la croissance du tube pollinique dans le style. Lors d’une autofécondation de M. rotundifolia, le tube
pollinique atteint la base du pistil en 8h. Lors du croisement V. vinifera x M. rotundifolia, il |'atteint en
un délai allant de 8h a 24h. Lors du croisement réciproque, la plupart des tubes polliniques s’arrétent
avant d’avoir atteint la base du pistil. lls en concluent que, dans leur étude, la cause de I'’échec du
croisement semble étre I'avortement du tube pollinique. Il existe donc au moins deux barrieres en
fonction des génotypes utilisés : dans le style et dans le sac embryonnaire. Le sauvetage d’embryon ne
peut pas étre utilisé dans ce cas puisque la fécondation n’a pas lieu.

ii.  Une stérilité élevée des hybrides F1

Les hybrides F1 obtenus des croisements entre V. vinifera et M. rotundifolia ont un phénotype
trées homogene, notamment au niveau des caractéres végétatifs (Jelonkovic & Olmo, 1968 ; Patel &
Olmo, 1955). lIs présentent beaucoup de caracteres de M. rotundifolia : feuille brillante, écorce
adhérant au tronc, densité du bois supérieure a 1, absence de striation de la tige, présence de
lenticelles, absence de diaphragme au nceud, moelle verte, peau de la baie fine, pulpe mucilagineuse,
ardme musqué et forme de la graine (Jelonkovic & Olmo, 1968). En revanche, la découpe des feuilles,
I'apparence des inflorescences et la saveur du jus sont celles de V. vinifera (Patel & Olmo, 1955).
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Certains caracteres s’expriment de fagon intermédiaire entre les deux parents : le diamétre de la tige,
les vrilles, la taille des inflorescences, la taille des feuilles, la présence du sinus supérieur mais pas du
sinus inférieur (Jelonkovic & Olmo, 1968).

Le probléme majeur se pose au niveau de la fertilité des hybrides. En effet, 70 % des hybrides
F1 pollinisés ne produisent pas de fruits et peuvent étre considérés comme complétement stériles
(Bouquet, 1980). De plus, les hybrides produisent peu de pollen et 80 a 95 % du pollen n’est pas
viable et ne germe pas (Jelonkovic & Olmo, 1968 ; Patel & Olmo, 1955 ; Viljoen & Spies, 1995). La
fertilité des hybrides est également dépendante de leur parent maternel. De plus, Jelonkovic & Olmo
(1968) constatent que la pollinisation des hybrides donne de meilleurs résultats avec V. vinifera
gu’avec M. rotundifolia comme parent male. La majorité des fruits produits contient au moins une
graine mais le pourcentage de graines viables est fortement variable. Le croisement réciproque donne
peu de baies et ces derniéres ne contiennent pas plus d’une graine par fruit.

Les problémes de stérilité des hybrides sont généralement attribués a la différence de nombre
chromosomique entre les deux espéces. En effet, V. vinifera posséde 2n = 38 chromosomes tandis que
M. rotundifolia a 2n = 40 chromosomes. Des études cytogénétiques ont prouvé que les hybrides
possédent 39 chromosomes (Patel & Olmo, 1955). Cependant, les différentes études se contredisent
guant a la corrélation entre appariement des chromosomes en méiose et stérilité des hybrides. En
effet, Jelonkovic & Olmo (1968) observent une forte corrélation entre I'appariement des chromosomes
en méiose et la fertilité des hybrides, alors que Bouquet (1980) n’identifie pas de corrélation. Selon ce
dernier, la stérilité serait d’ordre chromosomique et génétique. En 1964, Dermen découvre qu’il est
possible de restaurer la fertilité des hybrides par doublement chromosomique (78 chromosomes au
lieu de 39). A I'inverse, le doublement du nombre de chromosome des parents ne facilite pas le
croisement.

iii. — Une fertilité partiellement restaurée dans la descendance

Jelonkovic & Olmo (1969) réussissent a produire des individus de backcross 1 (BC1) par
pollinisation libre des hybrides F1 par V. vinifera. La variabilité des caractéres est plus grande dans la
population de BC1 que dans la population F1. La majorité des caractéres morphologiques du tronc, de
la tige, des grappes et des feuilles sont de type V. vinifera. Le caractére densité du bois est de type M.
rotundifolia. Et les caractéres des baies et des graines sont variables. La fertilité des ovules des BC1 est
moyenne : 10,2 a 46,1 % des fleurs produisent des fruits avec 1 a 1,4 graines par fruit.

Dans d’autres travauy, il a été constaté que les barrieres spécifiques s’affaiblissent au fur et a
mesure des backcross successifs (Galet, 1988) : les croisements sont de plus en plus faciles, produisent
plus d’individus et ces derniers sont plus fertiles.

Comme nous avons pu le voir dans cette partie, M. rotundifolia apparait comme une espéece
hautement intéressante du fait de son haut niveau de résistance au mildiou et a I'oidium, mais
également a d’autres maladies. Malheureusement, ses défauts culturaux et organoleptiques ainsi que
des problémes survenant lors des croisements interspécifiques limitent son utilisation dans les
programmes de création variétale.

4. Contexte, objectifs et démarche de la these

a. Contexte de la création variétale en France : le pyramidage pour la gestion
durable des résistances

Suite a la crise engendrée par ['utilisation des hybrides producteurs directs en France, le
développement de variétés porteuses de résistances s’est peu répandu au vignoble malgré le nombre
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élevé de facteurs de résistance mis en évidence, notamment en raison de la faible qualité
organoleptique des hybrides. Comme expliqué précédemment, |'introgression permet de limiter la
présence, dans les variétés cultivées provenant de croisements interspécifiques, de caracteres
indésirables issus de I'espece sauvage apparentée grace a I'élimination progressive de son génome lors
de croisements retours. Suite aux travaux sur M. rotundifolia d’Alain Bouquet a Montpellier, des
variétés porteuses des facteurs Rpv1 et Runl ont été créées. Cependant, ces variétés posent probleme
du fait de leur source de résistance unique qui peut étre facilement contournée (Bouquet, 2009 ;
Merdinoglu & Caranta, 2013). Pour limiter les risques de contournement, des cépages présentant des
faibles niveaux de sensibilité au mildiou et a I'oidium ont été utilisés lors des backcross (Bouquet,
2009). Néanmoins, le risque de contournement de la résistance par les pathogénes est d’autant plus
préoccupant que, la vigne étant une culture pérenne, les parcelles plantées avec des variétés
résistantes sont appelées a rester en place plusieurs décennies. Les pathogénes de types bactériens,
viraux ou fongiques ont quant a eux une forte capacité d’adaptation. Le développement de résistance
aux pesticides n’est pas rare et, pour limiter ce phénomeéne, quelques précautions sont nécessaires a
mettre en place. Par exemple, les fabricants de produits phytosanitaires recommandent aux
agriculteurs d’alterner les principes actifs utilisés d’une année sur I'autre. Dans le cadre de la création
et de I'implantation de variétés résistantes, le phénomene de contournement de résistance par les
pathogenes est tout aussi important. Ainsi, la résistance au mildiou conférée par Rpv3, présente
notamment dans les cépages Bianca et Regent, ainsi que la résistance a I'oidium conférée par Runl
ont été contournées dans plusieurs vignobles (Feechan et al., 2015 ; Peressotti et al., 2010).

L’enjeu majeur en viticulture est donc de développer des cépages a résistance durable étant
donnée la longévité des parcelles viticoles. Pour augmenter la durabilité d’'une résistance, il est
nécessaire de maitriser la pression de sélection exercée par cette résistance sur le pathogéene
(Merdinoglu & Caranta, 2013). Plus la pression de sélection est importante, plus les risques de
contournement de la résistance sont grands. Ainsi, une résistance monogénique, conférée par un gene
majeur, est plus facilement contournée par le pathogéne. L’association d’une résistance monogénique
a un fond génétique résistant, c’est-a-dire contenant plusieurs facteurs quantitatifs a effet partiels
(Quantitative Trait Loci, QTL), augmente la durabilité de cette résistance (Brun et al., 2010 ; Palloix et
al., 2009 ; Quenouille et al., 2013). Cette meilleure durabilité des facteurs quantitatifs est le résultat
de trois mécanismes : la résistance additionnelle procurée par ces facteurs, le plus grand nombre de
résistances nécessaires pour le contournement de la résistance par le pathogene et la moindre
pression de sélection exercée (Quenouille et al., 2013). Par ailleurs, I'accumulation de plusieurs
facteurs de résistance combinant des modes d’action variés, agissant a différentes étapes du cycle
infectieux est préférable (Merdinoglu & Caranta, 2013).

Les programmes de sélection de I'lnra s’appuient aujourd’hui sur le pyramidage pour améliorer
la durabilité des résistances. Le pyramidage consiste a combiner dans un méme cépage plusieurs
facteurs de résistance issus de sources différentes (Vitis européens, américains, asiatiques et M.
rotundifolia). Les variétés développées possedent différentes combinaisons de quatre a six facteurs de
résistance : Rpvl, Rpv3 et Rpv10, conférant la résistance au mildiou, et Runl, Ren3 et Ren3.2
(Merdinoglu et al., en préparation). Quatre variétés ont été soumises pour inscription au catalogue en
2017, pour un total de 30 variétés prévues entre 2017 et 2024 (Merdinoglu et al., en préparation).

b. Contexte et objectifs de la these

La recherche systématique de résistance dans les espéces apparentées a V. vinifera a été
réalisée ces dernieres années, permettant l'identification en tout d’'une vingtaine de facteurs de
résistance au mildiou et a I'oidium. Dans ce contexte, M. rotundifolia est une espéece hautement
intéressante du fait de sa résistance a de nombreux ravageurs et maladies. Cependant, les programmes
de sélection ayant principalement recours a I'hybridation pour le développement des nouvelles
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variétés, les difficultés a obtenir des hybrides interspécifiques avec V. vinifera et a en produire des
descendances entravent |'utilisation de M. rotundifolia.

M. rotundifolia possede, par ailleurs, un certain nombre de défauts culturaux et
organoleptiques, telles que la sensibilité au froid ou le go(t foxé, qu’il est nécessaire d’éliminer lors du
processus d’introgression. De plus, suite aux défauts de go(t et aux problemes sanitaires engendrés
par les hybrides producteurs directs, les hybrides interspécifiques ont une mauvaise image dans la
profession viticole et les caractéeres prouvant une origine autre que V. vinifera sont traqués dans les
nouvelles variétés.
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