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Je dédie ce livre à mon maître Louis Blondel, qui m’a transmis la passion du clémentinier. Vous avez été le premier à conseiller sa culture en Corse, dès les années 1960, et sans vous je n’aurais jamais acquis le savoir retranscrit tout au long de ces pages…
Camille Jacquemond

Préface
Depuis plus de cinquante ans, par l’action commune de deux grands instituts, l’Inra (Institut national de la recherche agronomique) et le Cirad (Centre international pour la recherche agronomique et le développement), le nom de San Giuliano est associé à la recherche française sur les agrumes et au développement de la culture de la clémentine en Corse. Bien que la culture des agrumes soit une activité ancienne en Corse, notamment la culture du cédrat, présent sur l’île depuis l’Antiquité et dont plusieurs milliers de tonnes étaient expédiés dans toute l’Europe pour la production de fruits confits au xixe siècle, ce n’est que dans les années 1960 que l’agrumiculture moderne s’est développée dans la Plaine orientale de l’île. La station expérimentale de San Giuliano, créée en 1959, a en effet rapidement mis en évidence tout le potentiel agrumicole de cette zone, notamment pour la culture du clémentinier dont elle a accompagné l’émergence en Corse sur la base de l’expérience acquise en Afrique du Nord. Devenue quelques années plus tard la Station de recherches agronomiques (SRA) Inra-Cirad de San Giuliano, elle n’a cessé depuis d’être un site majeur de la recherche française sur les agrumes.
Pour soutenir et accompagner l’agrumiculture corse naissante, un des premiers objectifs fut de mettre à sa disposition du matériel végétal identifié, caractérisé, adapté aux conditions de culture et sain. La Corse bénéficiant d’un statut phytosanitaire privilégié, qu’il s’agissait de conserver, l’acquisition des techniques d’assainissement des variétés d’agrumes était un préalable indispensable. Non seulement la SRA s’est rapidement approprié les innovations techniques (thermothérapie, microgreffage d’apex, tests sérologiques…), mais elle a également contribué à leur amélioration. Il devenait alors possible, par une prospection et une collecte la plus large possible, de rassembler un grand nombre de variétés d’agrumes afin d’évaluer, en plein champ, leur potentiel de production, ce qui est exceptionnel au niveau mondial. Aujourd’hui, avec plus de mille cent accessions, cette collection est l’une des plus riches au monde, singulièrement dans le groupe des mandariniers. Elle constitue à la fois un objet et un support aux recherches qui sont actuellement menées à San Giuliano sur la structuration de la diversité des agrumes et l’analyse des déterminismes génétiques et physiologiques des caractères agronomiques d’intérêt.
Plusieurs dizaines de variétés de clémentiniers ont ainsi été caractérisées, évaluées et comparées pour offrir à l’agrumiculture corse un éventail variétal adapté. Comme tous les agrumes cultivés, les clémentiniers sont greffés sur des porte-greffes qui, par leur vigueur plus ou moins importante, par leur adaptation à différents types de sols et conditions climatiques, par leur résistance ou tolérance à certains types de pathogènes (dont les Phytophthora ou la tristeza), sont des éléments essentiels non seulement à l’adaptation des variétés aux conditions environnementales, mais aussi à l’expression de leur potentiel de production tant quantitativement que qualitativement. À San Giuliano, plus de cent soixante porte-greffes ont été testés. Ce travail, effectué sur plusieurs décennies et qui perdure encore aujourd’hui, est unique au monde. Il a en outre constitué une base de collaboration importante avec les institutions de recherche et de développement des Dom-Tom, de l’Europe du Sud, d’Afrique du Nord mais aussi d’Amérique du Nord et du Sud.
Les techniques de production y ont également été étudiées. De nombreux travaux ont porté sur l’irrigation, la fertilisation, la taille, la densité de plantation et la gestion de la récolte afin de mettre à disposition des agrumiculteurs de Corse, par l’entremise des structures de développement, qu’elles soient consulaires, régionales ou nationales, des outils d’aide à la décision pour le pilotage de leurs vergers. La protection contre les ravageurs est à ce titre particulièrement symptomatique. Que ce soit par la compréhension des cycles de développement des ravageurs, par le développement de la lutte biologique, par l’introduction d’auxiliaires ou par la lutte intégrée, les recherches dans ces domaines ont permis une réduction considérable du nombre de traitements. La production de clémentines de Corse est vraisemblablement l’une de productions fruitières françaises ayant le moins recours aux pesticides.
La nécessité de rassembler plus de cinquante années de recherches et de connaissances sur le clémentinier est à l’origine de l’ouvrage que vous allez découvrir aujourd’hui. Notre volonté a été de les faire partager au plus grand nombre : scientifiques, techniciens, professionnels, mais aussi amateurs éclairés ou tout simplement curieux de cet arbre devenu emblématique de la Corse. L’initiative en revient à Camille Jacquemond, son auteur principal, spécialiste dans la sélection de variétés et de porte-greffes, qui a exercé plus de quarante ans au sein de la SRA. Sa passion pour cet arbre et pour cette culture a fait de lui un expert généraliste. Il consacre encore aujourd’hui l’essentiel de son temps entre la Corse et d’autres régions productrices d’agrumes dans le monde pour transmettre ses connaissances aux professionnels. Certains des autres auteurs n’ont pas exercé directement à San Giuliano mais ont collaboré avec cette station de recherches pendant tant d’années que des liens profonds les unissent à nous. Parce que la recherche est également et avant tout une histoire d’hommes et de femmes, cet ouvrage se veut aussi un hommage à tous ceux et toutes celles qui par la rigueur de leur travail ont permis l’acquisition de tant de résultats, qu’ils soient scientifiques, ingénieurs, techniciens, stagiaires ou administratifs. Nous espérons que vous aurez autant de plaisir à le parcourir que nous en avons eu à le concevoir.
L’aventure de la recherche à San Giuliano, pour l’innovation au service de l’agrumiculture corse et au-delà, continue. L’émergence de nouvelles techniques, notamment le développement de la biologie moléculaire et plus largement des biotechnologies, a donné accès à une compréhension des mécanismes et des processus jusqu’alors inégalée. Le séquençage du génome du clémentinier pour lequel l’Inra et le Cirad ont contribué, le développement de marqueurs nucléaires, mitochondriaux et chloroplastiques, la détection de pathogènes par la PCR (polymerase chain reaction) en temps réel, la détection de gènes de caractères quantitatifs (QTL), l’accès à l’héritabilité de certains caractères d’intérêt n’en sont que quelques exemples. Parallèlement, le contexte socioéconomique et environnemental est en pleine mutation. Le risque de changements climatiques, le renchérissement de l’énergie, la nécessaire prise en compte d’une agriculture plus respectueuse de l’environnement sont autant d’éléments qui doivent être pris en considération du fait de leur fort impact sur la durabilité du système de production et sur les pratiques culturales. Mais la recherche c’est aussi cela : les connaissances d’autrefois peuvent être remises en cause, les interrogations d’hier trouver une explication et une réponse. Sans doute, les hommes et femmes de demain vous proposeront à leur tour un nouvel ouvrage sur le clémentinier.
Dominique AGOSTINI
Présidente du Centre Inra de Corse de 2002 à 2013
Olivier PAILLY
Directeur de l’unité de recherche
Génétique et écophysiologie de la qualité des agrumes (San Giuliano, Corse)
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Partie I
Histoire et recherche


Chapitre 1

La clémentine dans la diversité génétique des agrumes

François Luro, Camille Jacquemond, Franck Curk


Histoire et diversité génétique des agrumes

Les agrumes, appelés aussi hespéridés, sont des arbres produisant des fruits caractérisés par une surface de peau (zeste) riche en glandes à huiles essentielles, et une pulpe organisée en quartiers comprenant des pépins et de nombreux poils succulents gorgés de jus.

La diversité des fruits consommés (oranges, mandarines, clémentines, pomelos, citrons, limes, pamplemousses, pour ne citer que les plus courants) reflète d’une certaine manière la richesse et la variabilité de ces arbres, originaires d’Asie et aujourd’hui cultivés sur tous les continents entre les 40es parallèles nord et sud. Cependant, ce n’est qu’une représentation visible et partielle de la diversité réelle de ces arbres. Elle est le fruit d’un long processus d’évolution s’étalant sur plusieurs centaines de milliers d’années, par différents mécanismes de diversification. Quelle a été la contribution de l’homme dans cette diversité ? Sélectionneurs dans un premier temps, puis très récemment créateurs de nouveaux hybrides, les hommes ont probablement influencé la palette de diversité telle que nous la connaissons aujourd’hui (figure 1.1) ; mais, avant tout, ils ont su tirer le potentiel de ces arbres fruitiers en développant des modes de culture adaptés, et en les diffusant dans de nombreux pays sur différents continents.
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Figure 1.1. Diversité morphologique des agrumes. © P.-É. Poli


La diffusion des variétés

La culture de certains agrumes en Asie remonterait à plusieurs millénaires. La plus ancienne référence manuscrite connue serait citée dans un texte de l’un des « cinq classiques » attribués à Confucius, le Shu Jing, appelé aussi Livre des histoires ou Classique des documents, qui compile des écrits remontant jusqu’au IIIe millénaire av. J.-C.

La culture des agrumes s’est intensifiée à l’échelon mondial au cours des xixe et xxe siècles, et couvre aujourd’hui plusieurs millions d’hectares. L’agrumiculture des pays du Bassin méditerranéen est diversifiée tant au niveau des variétés cultivées (clémentines, hybrides de mandarines, oranges, pomelos, citrons, bergamotes, cédrats, etc.) que dans leur commercialisation (fruits frais, jus, cosmétiques, plants d’ornement).

S’il nous paraît normal en tant que consommateurs de trouver de nos jours autant de variétés d’agrumes sur les étalages, et ce à n’importe quelle époque de l’année, il en était tout autrement jusqu’au milieu du xxe siècle. L’orange et la mandarine étaient considérées comme des denrées de luxe, consommées uniquement en hiver et souvent offertes comme cadeau de Noël aux enfants.

Comme beaucoup d’arbres fruitiers cultivés sous nos climats tempérés, les agrumes sont originaires d’Asie subtropicale et plus particulièrement d’une zone allant du nord-est de l’Inde jusqu’au nord de l’Indonésie, en passant par le Myanmar (Birmanie) et le sud de la Chine (figure 1.2). La première importation d’un agrume en zone méditerranéenne remonterait au IIIe siècle av. J.-C., et certains auteurs situent celle-ci lors de l’épopée d’Alexandre le Grand en Perse, où le cédratier était cultivé. Appelé à l’époque « Pomme de Perse » ou « Pomme de Médie », le cédrat (figure 1.3) rapporté en Grèce a rapidement conquis le reste de la Méditerranée. Il n’était pas consommé, mais ses utilisations cosmétiques ou pharmaceutiques étaient réputées. Plusieurs siècles se seraient écoulés avant que d’autres variétés d’agrumes ne soient introduites en Occident. La primauté du cédratier en Occident et l’absence d’autres agrumes sur une période s’étalant de l’Antiquité au Moyen âge sont controversées chez les historiens et archéologues. Des représentations d’oranges ont été découvertes lors des fouilles initiées au xviiie siècle sur des mosaïques picturales découvertes à Pompéi, ville recouverte de cendres après l’éruption du Vésuve en 79 de notre ère. Des fouilles archéologiques de sépultures romaines et égyptiennes auraient également mis au jour des grains de pollen fossilisés appartenant au citronnier. Néanmoins, les seules descriptions écrites de l’Antiquité connues à ce jour ne concernent que le cédratier. Parmi les auteurs de renom, nous citerons Théophraste (372-287 av. J.-C.), Virgile (70-19 av. J.-C.), Ovide (43 av. J.-C.-17 ap. J.-C.), Dioscoride (40-90 ap. J.-C.) ou Galien (131-201 ap. J.-C.).
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Figure 1.2. Origines géographiques et diffusion des agrumes dans le monde.
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Figure 1.3. Cédratier, variété Cédrat de Corse (Citrus medica L. var. Corsican). © F. Curk, Inra

En dehors du Sud-Est asiatique, le Bassin méditerranéen est considéré comme le tremplin de la diffusion de la culture des agrumes à travers le monde. C’est lors des échanges commerciaux avec l’Asie, à partir du xe siècle, que les Génois et les Portugais introduisirent dans le Bassin méditerranéen l’oranger, le bigaradier (l’oranger amer) et le citronnier. Les Maures implantèrent la culture des orangers dans tout le Maghreb et l’ouest de la Méditerranée. Malgré leur origine subtropicale, les agrumes trouvèrent dans cette zone euro-africaine des conditions climatiques propices à leur croissance. Leur introduction dans de nouvelles contrées a souvent été liée à la découverte de nouvelles terres, comme les Caraïbes lors du second voyage de Christophe Colomb en 1493. Des Caraïbes, les agrumes furent introduits dans de nombreuses régions du continent américain au début du xvie siècle (états-Unis, Brésil, Argentine, Mexique, etc.). Paradoxalement, le mandarinier, qui de nos jours est fortement implanté en Méditerranée, n’y fut pas introduit avant le xviiie siècle. Le clémentinier n’y vit le jour qu’à la fin du xixe siècle.




Les origines de la diversité des agrumes

Beaucoup de travaux ont été réalisés au cours du xxe siècle afin de classer les différentes variétés et espèces (figure 1.4) et de proposer des hypothèses quant à leur évolution. Nous devons reconnaître qu’il n’y a pas de véritable consensus en la matière, mais il est quand même communément admis que les agrumes se répartissent en trois genres botaniques, sexuellement compatibles entre eux : Poncirus, Fortunella et Citrus. Ces trois genres appartiennent à la tribu des Citreae. Les Poncirus (figure 1.5) ne produisent pas de fruits comestibles, mais sont utilisés comme porte-greffes car ils confèrent certaines résistances ou tolérances intéressantes. Les Fortunella (figure 1.6) produisent des petits fruits qui se dégustent avec la peau : les kumquats. Enfin, le genre Citrus regroupe toutes les autres espèces d’agrumes ; c’est la taxonomie de ce dernier qui est sujette à controverse (encadré 1.1).
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Figure 1.4. Classification et diversité des agrumes. © F. Curk
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Figure 1.5. Poncirus trifoliata (L.) Raf. © F. Curk, Inra
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Figure 1.6. Kumquat marumi (Fortunella japonica (Thunb.) Swing.). © F. Curk, Inra


 

Encadré 1.1. Pour en savoir plus sur la taxonomie.

La taxonomie ou taxinomie (du grec taxis, rangement, et nomos, loi) est une science qui a pour objet de décrire les organismes vivants (ou disparus) et de les regrouper en entités appelées taxons (familles, genres, espèces, etc.) afin de pouvoir les nommer et les classer selon les lois de la systématique. La systématique est la méthode de classement des taxons ; elle est aujourd’hui non plus basée uniquement sur des critères morphologiques, mais sur l’évolution généalogique des êtres vivants au cours des âges.

Le concept d’espèce est important dans la classification. Chez les organismes à reproduction sexuée, l’espèce se définit comme une communauté d’êtres vivants interféconds (capables de se reproduire entre eux) ou interfertiles produisant des descendants eux-mêmes féconds. Dans les faits, ces limites sont parfois transgressées : la notion d’espèce s’apparente alors plus ou moins à un regroupement d’individus ayant des caractéristiques semblables, sans tenir compte des possibilités de croisements et de fertilité des hybrides. Tous les agrumes sont interfertiles, y compris les hybrides comme le pomelo ou le clémentinier : toutes les « espèces » appartenant aux trois genres botaniques Poncirus, Fortunella et Citrus pourraient être considérées comme une seule et même espèce, si l’on s’en tenait à la définition brute de ce mot.

Les espèces sont nommées selon le système binominal mis en place par Linné, scientifique suédois du xviiie siècle. Un nom d’espèce est la combinaison de deux mots latins, écrits en italique : un nom de genre dont la première lettre est en majuscule, suivi d’un nom d’espèce tout en minuscules. Le genre est un taxon regroupant plusieurs espèces.

Une espèce est subdivisée en variétés. Une variété est un ensemble d’individus, une « population », qui diffère des autres variétés de cette espèce par un ensemble de caractères, ou « phénotypes ».

Le phénotype est un ensemble de caractères propres à une variété, dans un environnement donné (coloration de la peau du fruit, productivité élevée, fort taux d’acidité dans les fruits, etc.). Le génotype est, au sein du génome d’un individu, un ensemble de gènes qui, combinés à l’influence des conditions du milieu (sol, climat, etc.), sont responsables du phénotype caractérisé. Le génome est la totalité des gènes présents dans les cellules d’un individu…



Le genre Citrus regroupe la plupart des espèces d’agrumes cultivées et renferme, suivant les taxonomistes, entre seize (Swingle et Reece, 1967) et cent cinquante-six espèces (Tanaka, 1961). La complexité relative de ces classifications résulte, entre autres, d’une large diversité morphologique et de la compatibilité sexuelle des espèces du genre Citrus. Par ailleurs, certaines variétés cultivées se sont vues élevées au rang d’espèces, bien qu’elles soient issues de croisements entre deux espèces différentes et qu’elles ne puissent se reproduire naturellement par fécondation. La taxonomie de Swingle et Reece est plus en adéquation avec la notion d’espèce, et c’est pourtant celle de Tanaka qui est la plus souvent utilisée. Elle offre en effet à des variétés cultivées une dénomination latine, et donc une précision supérieure à celle de Swingle et Reece, tout en limitant la multiplicité des appellations communes locales. On peut cependant s’interroger sur le bien-fondé d’un tel niveau de précision alors que le principe de la taxonomie est de classer par regroupement des formes ayant des traits communs. À ce titre, une nouvelle proposition de taxonomie des agrumes a été suggérée par Mabberley (1997), dans laquelle la notion de fertilité des croisements est mieux respectée que celle des deux précédentes. Elle regroupe ainsi les six genres des agrumes vrais, Poncirus, Fortunella, Citrus, Eremocirus, Microcitrus et Clymenia, sous une seule dénomination de genre : Citrus.

Le développement récent des outils d’analyse, et notamment ceux affiliés à la variation du génome, ainsi que les connaissances sur la biologie de la reproduction ont contribué à éclaircir l’origine et l’évolution des espèces cultivées du genre Citrus.


Diversité intergénérique

Les combinaisons hybrides naturelles entre les trois genres botaniques semblent rares, du moins très peu d’exemples sont connus. Le calamondin (Citrus madurensis Lour.), un agrume morphologiquement proche des mandariniers (figure 1.7), très utilisé comme arbre d’ornement en horticulture, découlerait d’un croisement entre un Citrus et un Fortunella. La rareté de ce type de croisement peut être expliquée par l’effet cumulé de différents facteurs :


	le cloisonnement géographique au cours de l’évolution, durant des millénaires ; par exemple le Poncirus, de par ses caractères spécifiques d’adaptation aux températures gélives (chute des feuilles en saison froide, etc.), est originaire de régions plus septentrionales de Chine que les Citrus ;


	un décalage entre les époques de floraison des trois genres (en Corse, les Poncirus sont les premiers agrumes à fleurir, en mars, tandis que les Citrus fleurissent entre avril et mai et enfin les Fortunella entre juillet et août) ;


	des facteurs génétiques limitant l’association croisée ; par exemple des combinaisons de gènes défavorables, ralentissant la croissance des hybrides ou engendrant des stérilités ne permettant pas l’obtention de nouvelles générations.
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Figure 1.7. Calamondin (Citrus madurensis Lour.). © C. Jacquemond, Inra




Le genre Citrus : de nombreux hybrides naturels

Les résultats de nombreux travaux, axés sur la variabilité morphologique ou la variabilité génétique, convergent vers l’existence de trois taxons à l’origine de l’ensemble des Citrus cultivés (figure 1.8), qui se seraient diversifiés dans trois zones géographiques distinctes : les pamplemoussiers seraient originaires de l’archipel malais (figure 1.9) ; les cédratiers auraient évolué dans le nord-est de l’Inde et dans des régions voisines ; les mandariniers se seraient diversifiés dans une région qui couvre le Vietnam et la Chine du Sud.
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Figure 1.8. Représentation schématique de la diversité génétique des huit groupes taxonomiques majeurs du genre Citrus.
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Figure 1.9. Pamplemousse (Citrus maxima (Burm.) Merr.). © F. Curk, Inra

Les autres espèces cultivées seraient ensuite apparues par recombinaison entre ces taxons de base, mis en contact au gré des échanges commerciaux et des migrations humaines. L’oranger initial découlerait de plusieurs croisements successifs entre hybrides interspécifiques pamplemoussier × mandarinier, tandis que le bigaradier serait un hybride direct entre pamplemoussier et mandarinier (figure 1.10). Que ce soit pour l’oranger ou le bigaradier, le pamplemoussier a été leur géniteur femelle.
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Figure 1.10. Bigarade, ou orange amère (Citrus aurantium L.). © F. Curk, Inra

Le pomelo, apparu dans les Caraïbes vers le xviiie siècle, résulterait d’une combinaison hybride naturelle entre oranger et pamplemoussier (figure 1.11).
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Figure 1.11. Pomelo Marsh (Citrus paradisi Macf.). © F. Curk, Inra

Le citronnier, clairement apparenté aux cédratiers, découlerait d’une hybridation entre un bigaradier et un cédratier. Le bergamotier (figure 1.12), dont l’essence de zeste est très appréciée des parfumeurs, serait apparu en Calabre vers le xvie siècle, après hybridation entre un citronnier et un bigaradier.
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Figure 1.12. Bergamote Castagnaro (Citrus bergamia Risso et Poit.). © F. Curk, Inra

Le clémentinier est apparu en Algérie à la fin du xixe siècle, à la suite d’un croisement naturel entre un mandarinier et un oranger (cf. Origine de la clémentine ). Le limettier mexicain, produisant les fameux « citrons verts », ou limes (figure 1.13), serait un cas à part, puisqu’il serait né d’une combinaison entre un cédratier et une espèce, Citrus micrantha Wester, étrangère au trio basique pamplemousse-cédrat-mandarine.
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Figure 1.13. Lime mexicaine, ou citron vert (Citrus aurantifolia (Christm.) swing.). © F. Curk, Inra

Les possibilités de croisement entre espèces vraies et cultivées sont multiples et quasiment illimitées au sein du genre Citrus, et il est probable que l’on n’en connaisse qu’une infime partie de l’existant.




Croisements intervariétaux et mutations spontanées

La diversité au sein d’une espèce est très variable selon les taxons et selon le niveau d’observation (morphologique ou génétique).

Au sein de chacune des espèces dites ancestrales (mandarinier, pamplemoussier et cédratier), le mécanisme principal de diversification a été le croisement sexué. Les cédratiers présentent un faible niveau de diversité génétique, qui s’explique par une évolution essentiellement réalisée par autofécondation. Les pamplemoussiers, au contraire, se caractérisent par une incapacité génétique à ce qu’une fleur soit fécondée par le pollen d’une fleur de la même variété : ce système favorise le brassage génétique, qui se traduit par une forte diversité génétique et morphologique dans cette espèce. Dans le groupe des mandariniers, l’autofertilité est très répandue, mais les croisements intervariétaux ont été le principal moteur de leur diversification.

Qu’ils soient issus d’espèces ancestrales ou d’hybrides naturels (clémentines, pomelos, orangers, citronniers), les groupes cultivés se sont diversifiés au cours du temps par des modifications spontanées de leurs gènes que l’on nomme « mutations » (encadré 1.2). Il arrive qu’une mutation perdure et que, par ailleurs, elle arrive à modifier l’expression d’un gène. Un caractère morphologique ou physiologique peut alors être modifié. Il suffit qu’un œil avisé repère cette modification, généralement sur l’arbre adulte (figure 1.14), et la considère suffisamment intéressante pour la conserver et la multiplier par greffage. D’ordinaire, les mutations repérées sont celles qui affectent le méristème d’un bourgeon végétatif : les fruits portés par la branche issue de ce méristème peuvent alors être visuellement différents (nombre, calibre ou qualité). L’histoire de toutes les formes variétales connues, comme la coloration de la pulpe des fruits (blanche, orange, rose, sanguine), n’est ainsi qu’une succession d’événements aléatoires dont la probabilité d’apparition reste faible. Néanmoins, la sélection humaine a pu conserver des dizaines, voire des centaines de formes différentes résultant de ces variations naturelles. Ces variétés mutantes sont très dissemblables dans la mesure où la sélection humaine a retenu essentiellement les formes visuellement observables. Le clémentinier est une bonne illustration de ce mode de diversification : malgré sa jeune existence (un siècle), il a connu depuis cinquante ans une diversification importante, grâce à la sélection de mutations repérées en verger. Cette diversification concerne tant la période de maturité (production de septembre à mars) que la productivité, le calibre, la coloration et la qualité interne.


 Encadré 1.2. Pour en savoir plus sur les gènes et la mutation.

L’ADN est la structure basique support du code génétique à l’origine de la vie de toute cellule, tissu, organe et être vivant. Il est notamment composé d’une succession de quatre molécules différentes, appelées bases (adénine, guanine, thymine et cytosine), dont l’agencement forme un long « filament » doublé qui s’associe avec des protéines (histones) pour former des chromosomes. 

Le nombre de chromosomes est caractéristique des espèces, et même de taxons plus larges (genre, tribu, sous-famille). Par ailleurs, la plupart des organismes à reproduction sexuée disposent d’un double de chaque chromosome : on dit qu’ils sont diploïdes. Seules les cellules reproductrices, les gamètes, n’en possèdent qu’un seul exemplaire. Les agrumes ont neuf chromosomes de base, en double exemplaire, donc dix-huit chromosomes par cellule.

L’élément primordial du code génétique est le gène, qui s’identifie par une organisation particulière : l’agencement et la répétition des quatre bases représentent dans un gène des signaux spécifiques, codant pour la synthèse d’une protéine. Tout changement dans l’organisation des bases des gènes peut modifier la synthèse ou la structure de la protéine. Certaines protéines sont des éléments constituants des cellules, d’autres sont indispensables pour assurer les réactions chimiques dans les cellules : une modification au niveau d’un gène peut avoir des répercussions qualitatives ou quantitatives sur certains processus cellulaires. Elle peut par exemple changer un ou plusieurs caractères observables de l’individu (phénotype), de manière plus ou moins visible selon les conditions du milieu (couleur de la peau, forme des feuilles, etc.).

La mutation désigne une modification de la séquence de l’ADN (remplacement de bases, délétion ou addition plus ou moins importantes) qui survient lors de sa réplication (synthèse d’un brin d’ADN, complémentaire au brin servant de matrice pour la copie). La modification du phénotype par une mutation dépend de la localisation de cette dernière (sur un gène ou non), de la nature des modifications et de la capacité de réparation mise en œuvre par la cellule. Si cette mutation affecte une cellule germinale, impliquée donc dans la production de gamètes, alors la modification sera héréditaire. La mutation est alors considérée comme un moteur de la diversification des gènes, au même titre que la reproduction puisqu’elle permet l’association de nouvelles combinaisons de gènes. D’autre part, les mutations peuvent être conservées par multiplication végétative. Nous pouvons associer à ces modifications de structure de l’ADN, évoquées sous le vocable « mutation », les modifications d’expression de gène qui ne touchent pas à leur structure et qui sont désignées par l’attribut « épigénétiques ».
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© F. Curk, Inra
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Figure 1.14. Mutation spontanée (branche avec fruits colorés plus précocement) repérée sur clémentinier commun en Corse. © C. Jacquemond, Inra




Reproduction asexuée et auto-incompatibilité gamétophytique

Si la mutation et la reproduction sexuée ont été les moteurs de la diversification des agrumes, il faut aussi évoquer deux particularités de la reproduction des agrumes : la reproduction apomictique et l’auto-incompatibilité gamétophytique, qui ont joué un rôle important dans l’évolution des agrumes.

La reproduction non sexuée peut se matérialiser par la présence, au niveau des pépins, d’embryons surnuméraires se développant à partir de cellules du tissu maternel ovarien, appelé le nucelle. C’est le cas pour les genres Fortunella et Poncirus, et chez les mandariniers et les papedas.

L’embryonnie sexuée engendre de la variabilité, puisqu’elle implique la transmission d’une partie du matériel génétique des deux parents par la fusion des gamètes, tandis que l’embryonnie nucellaire reproduit à l’identique les caractères de la plante-mère : elle fixe ou maintient une seule forme génétique, celle de l’arbre producteur de fruits. En ce sens, l’embryonnie nucellaire est donc considérée comme un cul-de-sac évolutif. De quelle manière a-t-elle alors contribué à la diversité des agrumes ?

L’embryonnie nucellaire serait dépendante de la reproduction sexuée, c’est-à-dire que la fécondation serait un événement déclenchant le développement d’embryons dans le nucelle. Par conséquent, au sein d’une graine, on peut retrouver un embryon zygotique (sexué) et un ou des embryons nucellaires (asexués). Toutefois, tous les embryons d’une graine ne se développent pas en plantules : initiation de la germination, rapidité de développement et espace limité génèrent une compétition entre embryons. Des études menées sur la station Inra-Cirad de San Giuliano ont démontré que le nombre moyen de plantules se développant à partir des graines polyembryonnées ne dépasse pas la valeur de 2, même pour des graines contenant en moyenne plus de six embryons. Cela démontre que la compétition entre embryons existe. L’embryon zygotique, confronté à plusieurs embryons nucellaires, a de moindres chances de se développer en plantule, à moins de posséder des capacités germinatives ou de croissance supérieures aux embryons nucellaires. En général, chez les agrumes à embryonnie moyenne élevée (> 4), la fréquence d’apparition d’une plantule issue d’un embryon zygotique est inférieure à 1 %. À l’inverse, chez des variétés à faible embryonnie (comprise entre 1 et 2), comme chez les Poncirus trifoliata, ce taux de plantules hybrides peut dépasser les 25 %. En résumé, la polyembryonnie des agrumes peut être considérée comme un frein à l’augmentation de la variabilité génétique au sein des populations, mais s’avère être toutefois aussi à court terme un avantage pour le maintien et la prolifération des plantes dans leurs milieux naturels.

Si la reproduction asexuée n’avait pas existé chez les agrumes, quelles variétés mangerions-nous aujourd’hui ? À cette question nous pouvons affirmer que les oranges, les bigarades, les pomelos et les citrons n’existeraient pas sans l’embryonnie nucellaire. Depuis leur naissance jusqu’à leur découverte par les hommes, ces agrumes se sont maintenus et multipliés dans leurs habitats naturels grâce à l’embryonnie nucellaire. La propagation du clémentinier, dépourvu d’embryonnie nucellaire, ne tient qu’à l’intervention de l’homme. En l’absence d’embryonnie nucellaire, l’agrumiculture actuelle aurait un tout autre visage.

À l’instar de l’embryonnie nucellaire qui est un frein à la diversité, il existe un caractère reproductif qui l’amplifie : l’auto-incompatibilité gamétophytique (l’impossibilité d’autofécondation). Ce caractère ne semble s’être généralisé que dans une seule espèce, celle des pamplemoussiers. Il se retrouve aussi chez quelques variétés cultivées assimilées au groupe des mandariniers, mais ayant une parenté avec le pamplemoussier, tels que le clémentinier et le mandarinier Fortune. Cette caractéristique reproductive empêche l’autofécondation et ne permet que la fécondation croisée entre deux variétés porteuses de caractéristiques génétiques distinctes. L’autofécondation réduit la diversité des génomes en augmentant la fixation des caractères, tandis que la fécondation croisée favorise la variabilité des combinaisons génétiques.

L’inhibition de la fécondation d’un ovule par un pollen produit par le même génotype s’opère au niveau du pistil, par la reconnaissance d’une protéine de surface du tube pollinique qui provoque l’arrêt de son élongation par un mécanisme non encore bien élucidé (enzymes de dégradation, micro-ARN inhibiteurs, etc. ?). La fécondation n’ayant pas lieu, aucun pépin ne pourra se former au sein du fruit, qui se développera par parthénocarpie (sans la fusion des gamètes). On ne connaît aucun agrume à la fois doué d’embryonnie nucellaire et porteur du système d’auto-incompatibilité gamétophytique.

Les trois principales espèces à l’origine de la genèse des variétés cultivées présentent des caractéristiques reproductives bien distinctes. Les pamplemoussiers sont auto-incompatibles et ne produisent par pépin qu’un embryon zygotique (fécondation croisée stricte) ; les cédratiers peuvent s’autoféconder et ne produisent pas d’embryons nucellaires ; enfin les vrais mandariniers sont aptes à l’embryonnie nucellaire et peuvent également s’autoféconder. Ces particularités confortent un peu plus l’hypothèse d’une longue phase d’évolution pendant laquelle ces trois taxons ont été géographiquement isolés. Malgré ces divergences, ces trois espèces sont restées sexuellement compatibles et ont produit de nombreux hybrides, dont certains sont les principaux cultivars de l’agrumiculture mondiale.






La gestion des ressources génétiques : les conservatoires au champ

La conservation des ressources génétiques a pour fonction première de préserver le matériel végétal de tout risque de dépérissement, et de le rendre disponible pour diverses applications telles que la recherche, l’agriculture (sélection directe ou création de nouveaux hybrides), la pédagogie, l’agrément, etc. Parmi les diverses formes de conservation utilisées ou à l’étude, la conservation in horto (arbres au champ ou sous serre) est la plus répandue, car elle offre la possibilité d’observer les arbres à l’état cultivé et elle ne nécessite pas d’équipement technologique. En revanche, les coûts de culture sont élevés et la conservation en plein champ ne préserve pas les plants des aléas climatiques et des pressions phytosanitaires. La conservation des semences et la cryoconservation sont parfois des formes palliatives utiles pour limiter ces contraintes. La conservation des ressources génétiques des agrumes est le plus souvent assurée sous la forme d’arbres en vergers ou sous serre. À la Station de recherches agronomiques (SRA) de San Giuliano (figure 1.15), le conservatoire d’agrumes regroupe, sur une surface de près de treize hectares, environ mille deux cents variétés (porte-greffes et/ou variétés de bouche) de provenances multiples. Chaque variété...
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