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Résumé. La culture de génotypes de pomme de terre dont la résistance provient de S. vernei entraine des réductions de popula-
tions de G. pallida Pa2/3 corrélées a leur niveau de résistance. Ces réductions peuvent étre de 90% sur sols trés infestés. Sur sols
trés peu infestés, les génotypes les plus résistants stabilisent les populations. La durabilité de la résistance est estimée d’une part
par I’étude de I’héritabilité de I'agressivité et de la virulence aprés croisement entre nématodes virulents et non, d’autre part par
I’évolution du pouvoir pathogéne aprés cing ans de pression de sélection exercée par les génotypes résistants sur des populations
naturelles. Les hybrides F1 et F2 de G. pallida n’héritent pas du caractére d’agressivité des parents vis-a-vis de la résistance prove-
nant de S. vernes. Cette résistance pourrait étre durable. Les pressions de sélection correspondantes n’entrainent un début de
contournement que vis-a-vis des génotypes qui ont comme effet majeur de résistance de masculiniser les nématodes pénétrés.
Quand cette résistance a comme premier effet de bloquer le développement des nématodes pénétrés, le contournement n’est pas
observé. Vis-a-vis des résistances provenant de S. spegazzinii et de S. sparsipilumz, dues a des QTL dominants majeurs, les hybrides
F1 du nématode héritent presque complétement du caractére virulent du parent virulent. La durabilité de telles résistances ne
pourra étre durable que si les populations européennes de G. pallida ne possédent pas les génes de virulence correspondants.

Mots clefs: Avirulence, héritabilité, nématode a kyste, pomme de terre, virulence.

Summary. Evaluation of effectiveness and durability of resistance to Globodera pallida fromz Solanum vernei, S. spegazzinii and S.
sparsipilum. Cultivation of resistant ex-S. vernes genotypes decreased populations of Globodera pallida, Pa2/3, to an extent highly
correlated with the level of resistance of the genotypes. With highly resistant genotypes the nematode population declined by about
90% in heavily infested soils, but remained unchanged in very lightly infested soils. The durability of the resistance from S. vernes,
S. spegazzinii and S. sparsipilum was estimated by studying the heritability of aggressiveness or virulence of hybrids made by crossing
virulent and non-virulent nematodes. The F1 and F2 nematode progenies were non-aggressive towards ex-S. vernes resistance, but
were virulent towards resistance from S. spegazzinii and S. sparsipilum. After five years of continuous selection pressure on natural
nematode populations of cultivating S. vernes genotypes, some circumvention of the resistance was observed with some genotypes
and not with others. It may be inferred that the resistance from §. verner is durable in some genotypes and not in others, even when
using the same resistant source. The durability of resistance from S. spegazzinii and S. sparsipilum, due to few and strong resistance
QTLs, may only be durable if no corresponding virulence genes exist in European populations of the nematode.

Key words: Avirulence, cyst nematode, inheritance, potato, virulence.

De nombreux génotypes et quelques variétés de
pomme de terre ont été créés, qui présentent des ni-
veaux tres élevés de résistance aux populations euro-
péennes de Globodera pallida (Stone) Behrens pathoty-
pe Pa2/3. Ces résistances proviennent d’origines géné-
tiques diverses. Les plus anciennes viennent de Solanum
vernei Bitter ez Wittm. Originaires du génotype VTN?
62.33.3, elles ont conduit, par sélection récurrente, a la
création de variétés telles Florijn et Karacter. La résis-
tance de ces variétés est polygénique. Les résistances is-
sues de S. spegazzinii Bitter et S. sparsipilum (Bitter) Juz.
et Bukasov ont permis la création de nombreux géno-
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types. Ces résistances sont dues a des QTL a effet trés
fort, respectivement GPaM1 (Caromel ez al., 2003), ac-
tuellement nommé GpaV,, et GpaVs (Caromel et al.,
2005), chacun de ces deux QTL pouvant étre accompa-
gnés d’autres QTL qui, seuls, ont un effet marginal mais
qui, associés avec le QTL a effet fort, augmentent I'in-
tensité de la résistance (Mugniéry et a/., 2001; Caromel
et al., 2003). Le probleme de Iefficacité de la résistance
vis-a-vis des populations naturelles du nématode se po-
se, essentiellement avec les génotypes de pomme de ter-
re dont la résistance provient de S. vernes, seuls dispo-
nibles sur le marché. Cette efficacité est abordée ici par
I’analyse des évolutions des populations de G. pallida fa-
ce a des génotypes de Solanum spp. ayant des niveaux
de résistance trés variés.

La question suivante est de savoir si ces résistances
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sont durables. La résistance monogénique du type H1

contre G. rostochiensis (Woll.) Skarbilovich a été

contournée rapidement aux Pays-Bas (Huisman, 1961)

par pression de sélection sur le géne de virulence corres-

pondant (Janssen ez al., 1991) quand ce géne existait
dans les populations naturelles de ce nématode. Elle ne

I’a pas été en Grande-Bretagne, probablement parce

que les populations britanniques ne possédaient pas ce

géne de virulence (Zaheer ez al., 1993). La durabilité des
résistances polygéniques vis-a-vis de G. pallida semble
peu durable et est rapidement contournée (Turner,

1983, 1990; Beniers et al., 1995; Schouten et Beniers,

1997, Turner et Fleming, 2002).

La durabilité peut étre évaluée de deux maniéres:

a) par I'étude du comportement sur des plantes résis-
tantes d’hybrides F1 et F2 provenant de croisements
entre nématodes virulents et nématodes avirulents.
Elle est réalisée ici sur des variétés et génotypes trés
résistants, beaucoup plus résistants que ceux utilisés
par Turner (1990) et a partir de F1 et de F2 prove-
nant de croisements réalisés entre individus aviru-
lents de G. pallida d’origine européenne et individus
naturellement virulents a I’égard de S. sparsipilum
(Mugniéry et al., 2001), de S. spegazzinii et de S. ver-
net, provenant de populations péruviennes.

b) par I'étude de I'évolution de I'agressivité de néma-
todes soumis plusieurs années durant a la pression de
sélection due a la culture répétée de génotypes résis-
tants. Elle est réalisée ici, avec des génotypes tétra-
ploides issus de S. verne:, par la comparaison du
comportement de nématodes ayant subi cing années
de suite une telle pression de sélection.

MATERIEL ET METHODES

Les populations de G. pallida utilisées sont les sui-
vantes: pathotype Pa2/3 Chavornay (Suisse), Noirmou-
tier et Saint Malo (France), pathotype P5A Otuzco (Pé-
rou), pathotype P6A Huamachuco (Pérou). Les popula-
tions péruviennes appartiennent au clade V, défini par
Picard (2005). Les populations européennes appartien-
nent au clade I. 1l s’agit donc des populations généti-
quement les plus éloignées.

Les génotypes utilisés en conditions naturelles pour
leur efficacité ont tous une résistance provenant de S.
vernei. Leurs notes de résistance évaluée selon Ellis-
seche et Mugniéry (1992) varient de 2,07 a 7,43, c’est-a-
dire de 2 a 9 selon les recommandations actuelles euro-
péennes (Anonyme, 2007).

Les génotypes utilisées pour leur durabilité provien-
nent de tubercules du cultivar tétraploide Florijn, des
génotypes tétraploides INRA et de sélectionneurs fran-
cais 94T146.52, 91T261.5, 60.96.1, 360.96.21,
357.96.18, 96F376.16 et des génotypes INRA diploides
96D.32.65, 96D.32.76, 96D.31.5, 96D.31.51.

Le cv. Florijn et les génotypes 94T146.52, 91T261.5,
60.96.1, 360.96.21, 357.96.18 et 96F376.16 sont consi-

dérés comme fortement résistant a G. pallida Chavor-
nay. Le génotype 91T261.5 est moyennement résistant.
La résistance de ces génotypes et cultivar provient de S.
vernet (Tableau I).

Les génotypes 96D.32 sont issus de croisements entre
S. spegazzinii et S. tuberosum. Le génotype 96D.32.65 ne
comporte aucun QTL de résistance a G. pallida. Le gé-
notype 96D.32.76 comporte les trois QTL de résistance
a G. pallida, mis en évidence par Caromel ez al. (2003),
nommés maintenant GpaV spe’ GpaVl opg €T GpaXII e’

Les génotypes 96D.31 sont issus de croisement entre
S. sparsipilum et S. tuberosum. Le génotype 96D.31.5 ne
comporte aucun QTL de résistance a G. pallida. Le gé-
notype 96D.31.51 comporte le QTL majeur GpaV*
mis en évidence par Caromel ef al. (2005).

Le témoin sans résistance est le cultivar Désirée.

Pour éviter toute contamination, les populations de
G. pallida destinées a étre croisées sont multipliées sur
Désirée en récipients fermés selon la méthode de Foot

(1976).

spl’

Efficacité de la résistance.

Trois années successives, des parcelles sans répétition
ont été cultivées a Saint Malo et a Noirmoutier avec des
génotypes résistants, issus de S. vernez, de telle maniere
que chacune des populations ait subi une, deux, trois an-
nées de pression de sélection exercée par chacun des gé-
notypes. Ceux-ci ont été choisis selon une gamme de ré-
sistance faible a tres élevée a G. pallida Pa2/3 Chavornay.
Chaque année, les échantillons de sols ont été prélevés
avant plantation et aprés récolte selon un quadrillage
fixe. Ils sont constitués de 40 prises élémentaires. Les
kystes extraits sont dénombrés puis écrasés pour en éva-
luer le contenu apres une dilution appropriée. Les résul-
tats sont exprimés en J2/g. Les analyses statistiques sont
réalisées par analyse de régression entre la note de résis-
tance et le taux de multiplication. Les comparaisons
entre années sont effectuées par analyse de covariance.

Le niveau initial de contamination des parcelles est
extrémement différent selon les lieux: 3 J2/g a Saint
Malo contre 82 a Noirmoutier

Durabilité de la résistance évaluée

a) Par hybridations. Les hybridations sont réalisées in
vitro selon la méthode d’élevage décrite par Mugniéry et
Person (1976). Les femelles vierges sont obtenues par
dépot d’un seul juvénile de G. pallida sur racine de
pomme de terre cv. Désirée, cultivée en boite de Petri
sur milieu simple a 2% d’agar. Les males sont obtenus
par dépot de plusieurs juvénile par boite de Petri.

Les cultures sont réalisées au laboratoire a tempéra-
ture ambiante. Dés 'apparition de la matrice sur les fe-
melles vierges a hybrider, un male correspondant est dé-
posé a proximité de la femelle. Les kystes obtenus sont
conservés au froid (+4°C) pendant au moins deux mois.
Les juvéniles hybrides sont obtenus en placant les kystes
dans de I’exsudat radiculaire de pomme de terre.

Le comportement des juvéniles d’origine et de pre-



Tableau I. Caractéristiques des génotypes utilisés.
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Génotype Pédigrée Obtenteur ,N.Ote de * Note de résistance™™
résistance
AM78.3736
Florijn X Hoiting 6,73 8
(Astarté x AM 66.42)
(AM78.3778 x Mondial)
96F376.16 X Bretagne-Plants 6,54 8
90F136.3
(AM78.3778 x Fanette)
X
60.96.1 Mélissa Grocep 5,88 7
(Karna x AM78.3736)
360.96.21 X Comité Nord 7,24 8
(Katja x Amex)
91T261.5 Korrigane x SCRI 12380 INRA 5,41 6
94T146.52 AM78.3778 x Van Gogh INRA 8,22 9
(KA77.133 x AM78.3736)
357.96.18 X Comité Nord 6,61 8

(Producent x AM78.3787)

Note calculée *selon Ellisseche et Mugniéry (1992), **selon Anonyme (2007).

miere génération (F1), provenant des hybridations entre
populations européennes et péruviennes de G. pallida
est évalué in vitro en les déposant par lot de dix sur ra-
cines de pommes de terre sans résistance ou avec résis-
tance, que celle-ci provienne de S. vernez, de S. spegazzi-
nii ou de S. sparsipilum.

Quinz jours apres dépot des juvéniles, les racines
sont disséquées et les nématodes retrouvés sont identi-
fiés selon leur stade de développement, J2 et J3 non dé-
veloppés, miles et femelles. Les comparaisons des struc-
tures de populations sont réalisées en utilisant le test 21
rapporté par Arbonnier (1966). Sont analysés la péné-
tration, le développement, I'indice andrique (9/ 9 ) et
le rapport “nombre de femelles développées par rap-
port au nombre de ]2 inoculés ”.

Les juvéniles F1 restants sont déposés sur Désirée,
cultivée en récipient clos. Les kystes obtenus contien-
nent des hybrides de deuxi¢me génération F2. Le com-
portement des juvéniles F2 est évalué comme décrit pré-
cédemment pour les juvéniles F1.

Le caractére hybride des F1 est assuré de la maniére
suivante. De chaque kyste hybride obtenu, quel que soit
le croisement effectué, au moins un juvénile éclos est
écrasé et I'extrait est mélangé dans 150 pul de tampon de

lyse (200 mM tris-HCI, pH 8,5, 250 mM NaCl, 25 mM
EDTA, 0,5% SDS), centrifugé a 10.000 g pendant une
minute. Il est ajouté 0,5 volume d’acétate de sodium
3M pH 5,2 et I'ensemble est conservé a -20 °C pendant
10 minutes. Aprés centrifugation pendant 5 minutes a
10.000 g, le surnageant est récupéré et mélangé pendant
30 minutes avec 225 pl d’isopropanol. Le culot est récu-
péré apres centrifugation a 10.000 g pendant 15 mi-
nutes, lavé avec 1 ml EtOH 70%, centrifugé pendant 15
minutes a 10.000 g. Le culot est séché sous vide. Pour
les réactions PCR, 20 pl TE (10 mM tris HCI pH 4.5, 1
ml EDTA) sont ajoutés.

Les conditions de PCR, utilisant les amorces de Vrain
et al. (1992) pour amplification de I'ITS du géne 5.8S,
de restriction et de séparation de 'ADN sont réalisées
comme indiqué par Thiéry et Mugniéry (1996). Lenzy-
me de restriction utilisée est la Rsa I car elle discrimine
sans ambigtité les populations péruviennes des popula-
tions européennes (Grenier ez a/., 2001).

b) Par pression de sélection. Trois années successives,
les génotypes 91T261.5, 94T146.52, 96F376.16, 60.96.1
et 360.96.21 ont été cultivés sur sols naturellement
contaminés a Noirmoutier. Le méme processus a été
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suivi a Saint-Malo avec les génotypes 94T146.52,
96F376.16, 60.96.1, 357.96.18 et 360.96.21, Désirée
comme témoin étant cultivé dans les mémes conditions.
A Pissue de ces trois années, vingt litres de sol prove-
nant des diverses parcelles ont été prélevés, placés en
bacs de végétation et cultivés avec ces mémes génotypes
deux années supplémentaires. A lissue de la cinquiéme
culture, les kystes ont été extraits de la totalité des bacs.
Les kystes apparemment néoformés ont été mis en éclo-
sion dans de 'exsudat radiculaire. Les J2 éclos ont été
déposés par lots de 10 sur des racines des génotypes
dont ils étaient issus et sur racines de Désirée, cultivées
en boite de Petri comme décrit précédemment. Leur
comportement a été évalué comme indiqué ci-dessus.

RESULTATS

Efficacité de la résistance

Quels que soient le lieu et 'année, la corrélation né-
gative entre note de résistance et taux de multiplication
est hautement significative (Fig. 1). La comparaison par
analyse de covariance des droites de régression entre ces
deux critéres, selon que les populations aient subi une a
deux, deux a trois années de pression de sélection (Figs
2 et 3) montre qu’il n’existe pas de différence significati-
ve, que ce soit pour la variance, la pente et I'intersection
sur I'axe des ordonnées.

Il s’ensuit qu’il n’est pas possible de détecter une
quelconque évolution de I'agressivité des populations
apres trois années de pression de sélection exercée par
les génotypes a résistance provenant de S. vernei.

Hérédité de P'agressivité et de la virulence de G. pallida

Le caractére hybride des J2 obtenus est montré par la
figure 4. Les 1.200 paires de base de 'TTS de G. pallida
sont coupées en deux fragments de 670 et 530 paires de
bases pour les populations européennes, en trois frag-

Fig. 1. Effet de génotypes de pomme de terre tétraploides a ré-
sistance partielle provenant de S. vernes sur deux populations
de G. pallida Pa2/3, cultivés sur sols trés infestés (Noirmou-
tier) ou trés peu infestés (Saint Malo).

Fig. 2. Effet de une et deux années de culture de génotypes de
pomme de terre tétraploides a résistance partielle provenant
de S. vernes sur deux populations de G. pallida Pa2/3 (A: Saint
Malo; B: Noirmoutier).

Fig. 3. Effet de deux et de trois années de culture de géno-
types de pomme de terre tétraploides a résistance partielle
provenant de S. vernei sur deux populations de G. pallida
Pa2/3 (A: Saint Malo; B: Noirmoutier).
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Fig. 4. Comparaison des profils PCR-RFLP avec Rsa I des populations parentales péruviennes, P5A et P6A, et

européenne, Pa2/3 et de leurs hybrides.

ments de 670, 300 et 230 paires de bases pour les popula-
tions péruviennes. Les hybrides F1 présentent tous quatre
fragments, correspondant a chacun des parents.

Tous les hybrides F1 testés se développent sur Dési-
rée (Tableau II) comme le font leurs parents (Tableau
ITI) et ceci, quel que soit le sens du croisement. Les
conclusions sont identiques quand ces hybrides sont
testés sur les génotypes 96D.32.65 et 96D.31.5 ne possé-
dant pas de QTL de résistance (Tableau IV), malgré un
déficit significatif de la pénétration. Deés lors que I’hote
testé présente un caractére de résistance a Pa2/3, les ré-
sultats different fortement.

1) résistance issue de S. vernei. La résistance du cv.
Florijn s’exprime a ’égard de Pa2/3 par un déficit du
développement (Tableau III). Cette caractéristique s’ex-
prime de la méme maniére vis-a-vis des deux popula-
tions péruviennes. C’est essentiellement sur 'indice an-
drique que la résistance est notable. Par rapport a Dési-
rée, celui-ci augmente significativement chez les popula-
tions péruviennes mais beaucoup moins que chez la po-
pulation européenne. Globalement, les F1 et les F2 ne
présentent pas des comportements significativement
différents (Tableau II). Leur comportement sur cv. Dési-
rée est le méme que celui des parents (Tableau III). Sur

Tableau II. Développement des hybrides F1 et F2 de populations péruviennes et européenne de G. pallida sur les
cultivars de pomme de terre Désirée, sans résistance, et Florijn, résistant a la population Chavornay G. pallida Pa2/3.

Cultivar de

Pénétration

Croisement Génération pomme de terre (%) Développement (%) TA(0d/0Q) % Q
F1 Désiré 89 a 95 a 0,06 a 81a
ésirée
0 Pa2/3 x & P6A F2 76b 95 a 0,10 a 66b
F1 . 51a 65a 49 a 1b
Florijn
F2 59 a 73 a 10b 4a
F1 Désiré 65a 95 a 0,09 a 57 a
ésirée
0 P6A x & Pa2/3 F2 68 a 92 a 0,18 a 53 a
F1 . 55a 64 a 3a 10a
Florijn
F2 49 a 62 a 4a 6a
F1 Désiré 82 a 100 a 0,04 a 78 a
ésirée
0 P5A x & Pa2/3 F2 63b 84b 0,14 a 47b
F1 .. 49 a 72 a 13 a 3a
Florijn
F2 56 a 64 a 4a 8a
F1 Désiré 8la 99 a 0,01 a 79 a
ésirée
0 Pa2/3 x & PSA F2 75a 95 b 0,13b 63b
F1 . 69a 84 a 10a 5a
Florijn
F2 64 a 61b 6a 6a

Les lettres placées aprés les données indiquent le niveau de signification du test 2 4 5%.
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Tableau III. Développement des populations péruviennes et européenne de G. pallida sur les cultivars de pomme
de terre Désirée, sans résistance, et Florijn, résistant a la population Chavornay de G. pallida Pa2/3.

Population Cultivar Pénétration(%) Développement (%) IA(9/9Q) % Q
P5A 72 a 69 b 0,57 b 32b
P6A Florijn 65a 68 b 0,40 b 32b
Pa2/3 61a 57b 1,46 ¢ 14 ¢
P5A 68 a 93 a 0,02 a 62 a
P6A Désirée 69a 91a 0,02 a 6la
Pa2/3 72 a 97 a 0,03 a 68 a

Les lettres placées apres les données indiquent le niveau de signification du test 2 T2 5%.

Florijn, leur comportement est analogue a celui de
Pa2/3 (Tableau III): il se manifeste essentiellement par
une forte masculinisation des individus développés.

2) résistance issue de S. spegazzinii. Leffet des trois
QTL issus de S. spegazzinii correspond exclusivement a
une trés forte masculinisation de la population Chavor-
nay de G. pallida. 1ls sont sans effet sur la population

péruvienne P5A et réduisent légérement la pénétration
de la population péruvienne P6A, ce qui se traduit, in
fine, par un léger déficit en femelles développées.

Les hybrides présentent un déficit moyen a fort de
pénétration en présence et en absence des QTL, le plus
fort déficit étant enregistré quand le parent est P6A. Les
QTL ont une forte action sur leur masculinisation, mais
le rapport des sexes des F1, intermédiaire entre celui

Tableau IV. Pénétration et développement des hybrides F1 de G. pallida et de leurs parents sur génotypes de Solanum avec ou
sans QTL de résistance a la population Chavornay de G. pallida Pa2/3.

Hybrides de Hybrides du nématode

Solanim QTL et parents Pénétration (%) Développement (%) IA(G/Q) % Q
A: résistance issue de S. spegazzinii
P5A 85 a 95 a 0,11a 73 a
P6A 85 a 91a 0,04 a 74 a
96D.32.65 0QTL Pa2/3 82 a 92 a 0,63 b 47 be
Q Pa2/3 x 0 P5A 70b 95 a 0,04 a 64b
0 Pa2/3 x o P6A 54¢ 94 a 0,04 a 49 ¢
Gpavspg P5A 88 a 93 a 0,05 a 79 a
+ P6A 72b 90 a 0,08 a 60b
96D.32.76 GpaVI,, Pa2/3 73b 88a 5,70 ¢ 10e
Gp&ﬂ 0 Pa2/3 x o P5A 73b 9 a 0,58b 44 ¢
e 0 Pa2/3 x 0 P6A 6l c 93 a 0,84 b 31d
B: résistance issue de S. sparsipzlum
P5A 82a 96 a 0,14 be 69 a
P6A 80 a 97 a 0,07 ab 73 a
96D.31.5 0QTL Pa2/3 79a 91a 0,06 ab 68a
Q Pa2/3 x d P5A 67b 9% a 0,02 a 6la
Q Pa2/3 x O P6A 53¢ 95 a 0,03 a 49b
P5A 8la 92 a 0,14 be 66 a
P6A 82a 95 a 0,11 ab 71a
96D.31.51 GpaV~,, Pa2/3 77 a 80b 134e 05 ¢
Q Pa2/3 x 0 P5A 68 b 95a 055d 42b
Q Pa2/3 x F P6A 58 be 94 a 0,27 ¢ 43b

Les lettres placées aprés les données indiquent le niveau de signification du test 2 12 5%.



des parents, est cependant beaucoup plus proche de ce-
lui des populations péruviennes que de celui de la po-
pulation européenne (Tableau IVA).

3) résistance issue de S. sparsipilum. En I'absence du
QTL GpaVs, les populations péruviennes et européen-
ne ont un comportement trés proche. Comme dans le cas
précédent, les hybrides présentent un déficit marqué de
pénétration surtout si le parent péruvien est P6A, ce qui
se traduit par une moindre formation de femelles.

Vis-a-vis de la population Chavornay, le QTL
GpaV®_| a comme premier effet de limiter modérément
le dévefoppement des nématodes pénétrés, puis de mas-
culiniser presque tous les nématodes pénétrés. Il est
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sans effet sur les populations péruviennes. Comme pré-
cédemment, la pénétration des F1 est inférieure a celle
des parents, que le QTL GpaVs soit ou non présent,
mais leur développement n’est pas entravé. Le rapport
des sexes des hybrides sur génotype portant le QTL
GpaV® | est intermédiaire a celui observé chez les pa-
rents, mais beaucoup plus proche de celui des popula-
tions péruviennes (Tableau IVB).

Evolution de agressivité

Aucun juvénile de la population de Noirmoutier n’a
pu étre obtenu sur 94T146.52. Aucune donnée n’est
donc disponible. L'impossibilité de détecter des kystes
néoformés a conduit a récupérer tous les kystes présents

Tableau V. Comportement des populations de G. pallida aprés cing années de pression de sélection sur des génotypes
de pomme de terre a résistance provenant de S. vernei. A: population Noirmoutier; B: population Saint Malo.

Génotype

Jorigine Génotype testé Pénétration (%)  Développement (%) 1A(c/9Q) % Q
A: population Noirmoutier
Désirée Désirée 83 ab 98 a 0,09 a 74 a
91T261.5 Désirée 79 ab 99 a 0,05a 75 a
60.96.1 Désirée 85 a 98 a 0,07 a 77 a
Désirée 91T261.5 66 ¢ 85 bed 14 ¢ 4c
91T261.5 91T261.5 70 be 91b 2b 21b
Désirée 60.96.1 61 de 84 b 8c 6¢
60.96.1 60.96.1 73 be 87 be 3b 15b
Désirée 96F376.16 54 e 67 e 12¢ 3¢
96F376.16 96F376.16 53 e 73 de 9c¢ 4c
Désirée 360.96.21 63 ¢ 76 cde 94 d 05c
360.96.21 360.96.21 66 ¢ 86 bed 2b 17b
B: population Saint Malo

Désirée Désirée 82 ab 97 a 0,22 ¢ 65b
94T146.52 Désirée 75 abed 95 a 0,12 be 63 b
60.96.1 Désirée 79 abc 99 a 0,04 b 74 a
96F376.16 Désirée 83 a 97 a 0,01a 80a
357.96.18 Désirée 65 defg 99a 0,06 b 61b
Désirée 60.96.1 59 fgh 83 bc 97 f 05e
60.96.1 60.96.1 61 efgh 77 be 2e 14 d
Désirée 94T146.52 53 gh 52d oo f Oe
94T146.52 94T146.52 66 cdefg 55d 35f le
Désirée 96F376.16 72 bedef 75 bed 45 f le
96F376.16 96F376.16 62 efg 8 b 110 f 05e
Désirée 357.96.18 61 efgh 66 cd 21f 2e
357.96.18 357.96.18 49h 9 a 0,59d 29 ¢

Les lettres placées apres les données indiquent le niveau de signification du test 2 12 5%.
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dans le sol et a les mettre en éclosion. Aucun J2 n’a éclos.

Les résultats obtenus avec les autres combinaisons se
trouvent en Tableaux VA et VB.

Le génotype 94T146.52 n’a entrainé aucune évolu-
tion dans I’agressivité de la population Saint Malo: les
J2 éclos ont un comportement identique a ceux n’ayant
pas subi la pression de sélection de ce génotype. La mé-
me conclusion s’impose avec le génotype 96F376.16 et
ceci, qu’il s’agisse de la population de Saint Malo ou de
celle de Noirmoutier. La population de Saint Malo, sé-
lectionnée sur le génotype 357.96.18, se développe si-
gnificativement mieux que celle non sélectionnée. Sur
ce génotype, mais également sur les génotypes 60.96.1,
360.96.21 et 91T261.5, les nématodes sélectionnés se
développent moins en males que les nématodes non sé-
lectionnés, ce qui se traduit par une augmentation signi-
ficative des femelles formées.

En termes de capacité adaptative, la charge portée par
les individus de la population de Noirmoutier contout-
nant en partie la résistance issue de S. vernes n’existe pas
significativement (Tableau VA): les individus sélectionnés
sur les génotypes 91T261.5 et 60.96.1 se développent de
la méme manicre en termes de pénétration, de dévelop-
pement et de rapport des sexes sur Désirée que ceux qui
n’ont pas été soumis a la pression de sélection.

Par contre, avec la population de Saint Malo (Ta-
bleau VB), les nématodes pénétrés qui ont subi cing
cycles de pression de sélection exercée par tous les gé-
notypes résistants, excepté 94T146.52 présentent sur
Désirée un indice andrique significativement inférieur a
ceux qui n’ont subi aucune pression. In fine, le nombre
de femelles formés sur Désirée par les nématodes sélec-
tionnés sur 60.96.1 et 96F376.16 est plus élevé que celui
provenant des nématodes n’ayant subi aucune pression
de sélection.

DISCUSSION

Niveau de résistance des clones tétraploides face aux
populations européennes de G. pallida

La résistance introgressée de S. verners a un effet mar-
qué sur les populations. Cet effet est parfaitement corré-
1é avec le niveau de résistance mesuré par les tests offi-
ciels réalisés en conditions semi-artificielles, qui sont
ainsi validés par les résultats obtenus ici en conditions
naturelles (Fig. 1). Quand le niveau de population avant
culture est trés élevé, les génotypes a trés forte résistan-
ce ont un effet drastique sur les nématodes, conduisant
a des réductions de populations de I'ordre de 90%. En
conditions de monocultures, c’est ce niveau de résistan-
ce qu'il faut viser, seul capable de contrebalancer une
multiplication ultérieure consécutive a la culture d’une
variété sans résistance. Si les pratiques culturales impli-
quent une certaine rotation, des niveaux de résistance
plus faibles pourront étre choisis, d’autant plus faibles
que la rotation sera allongée. Quand le niveau de popu-
lation initial est faible, on observe un maintien des po-

pulations, preuve que certains nématodes parviennent a
I’état de femelles et engendrent une nouvelle généra-
tion. Dans les conditions d’expérimentation, il n’a pas
été possible de détecter un quelconque contournement
de la résistance. Ceci ne signifie pas qu’elle n’ait pas eu
lieu, mais si elle a eu lieu, elle est trop faible pour étre
mesurée. Cette conclusion est aussi bien vérifiée pour
les génotypes a trés forte résistance que pour les géno-
types a résistance intermédiaire. En cela, ces résultats
contredisent ceux de Turner (1990).

Il n’en reste pas moins que cing années de pression
de sélection exercée par des génotypes 2 assez forte ré-
sistance sont un délai suffisant pour entrainer une évo-
lution significative de 'agressivité de G. pallida Pa2/3.
Quand ce début de contournement est noté, il se mani-
feste d’abord par un accroissement du développement
des J2, ensuite par une moindre masculinisation des né-
matodes en développement. Il aurait été possible de
supposer qu’'un génotype dont la résistance s’exerce
d’abord en entravant le développement aurait une résis-
tance plus difficile a contourner. L'exemple du génotype
357.96.18 infirme cette hypothése. Par contre, il est no-
toire que les génotypes dont la résistance s’exerce
presque exclusivement par une masculinisation voient
leur résistance contournée (Tableau V).

Le type de géniteur, donneur de résistance pourrait-il
étre incriminé ? La encore, les résultats sont contradic-
toires: les génotypes 96F376.16 et 60.96.1 ont le méme
géniteur de résistance et sont au méme niveau de back-
cross. La résistance de I'un est contournée (60.96.1),
celle de I'autre ne 'est pas (96F376.16).

En fait, on peut considérer que les contournements
des résistances provenant de S. verne: sont évidemment
possibles. La vitesse, voire son éventualité, sont certai-
nement fonction du niveau initial de résistance et de la
précocité de réaction dans les racines. Mais le type de
croisement réalisé, le géniteur d’origine et le parent non
résistant sont des facteurs non négligeables mais non
prédictifs.

Cependant, méme quand ce contournement existe
parce que constaté in vitro, il est encore trop faible pour
étre noté en termes de dynamique de population en
conditions naturelles. Il n’en reste pas moins qu’il existe.
Lintrogression de QTL provenant de S. sparsipzlum et/ou
de S. spegazzinii dans un fonds S. vernei pourrait forte-
ment contribuer a ralentir la sélection pour I'agressivité.

Efficacité des résistances face aux populations péru-
viennes de G. pallida

L'exploitation d’hybrides entre populations péru-
viennes et européenne pour étudier I’hérédité de la viru-
lence ou de I'agressivité peut étre discutée. En effet, les
études réalisées sur le protéome, I'ITS du geéne 5.8S, les
ADN satellites (Grenier et al., 2001; Subbotin et al.,
2000) montrent que les populations péruviennes diffe-
rent des populations européennes, alors qu’elles-mémes
sont interfécondes (Franco et Gonzalez, 1990). Il aurait
été moins discutable de réaliser cette étude en opérant



comme le firent Janssen ez al. (1991) avec G. rostochien-
szs sur des nématodes sélectionnés par pression de sélec-
tion récurrente sur des populations avirulentes. Mais ces
populations n’existent pas. Récemment, par analyse de
I’ADN mitochondrial, Picard (2005) a montré que les
populations européennes de G. pallida étaient origi-
naires du sud du Pérou et que plusieurs clades pou-
vaient étre distingués au Pérou entre le nord, le centre
et le sud de ce pays. Les résultats des hybridations entre
P5A/P6A et Pa2/3 montrent que ces hybridations don-
nent naissance a des individus viables et féconds et
qu’aucune barriére génétique ne peut étre mise en évi-
dence. L'appartenance a 'espéce G. pallida des popula-
tions du nord et du centre du Pérou ne fait donc aucun
doute. Lutilisation des populations péruviennes dans le
cadre précis de I'étude de I'hérédité de I’agressivité et
de la virulence n’est donc pas contestable.

Lexamen du comportement des hybrides sur maté-
riel végétal a niveau de résistance élevé montre que les
caractéres d’agressivité ou de virulence de G. pallida a
I’égard de la résistance de la pomme de terre sont peu
héritables quand cette résistance provient de S. verner,
fortement héritables quand elle provient de S. spegazzi-
nii et de S. sparsipilum.

Dans le premier cas, la résistance est polygénique. Les
hybrides G. pallida issus de croisements agressifs X non
agressifs ne sont agressifs ni en F1, ni en F2. Ces résultats
sont compréhensibles si 'on admet que pour devenir vi-
rulent, un nématode doit accumuler un certain nombre
de geénes de virulence en rapport avec les génes ou QTL
de résistance de la plante. On peut donc parier sur une
certaine durabilité des résistances issues de S. verne:.

Dans les autres cas, la résistance de la pomme de ter-
re au nématode est sous la dépendance de QTL domi-
nants 2 effet trés fort, analogues a des génes majeurs do-
minants. Dans ces conditions, on aurait dii s’attendre a
observer une F1 du nématode avirulente et une F2 viru-
lente pour 25% des effectifs, c‘est-a-dire a vérifier la
théorie de Flor, voulant qu’a un géne majeur et domi-
nant de résistance corresponde un géne majeur et réces-
sif de virulence chez le pathogéne, comme Janssen et a/.
(1991) l'ont vérifié avec G. rostochiensis et le géne H1
de la pomme de terre. Dans les deux cas de résistance
provenant de S. spegazzinii et de S. sparsipilum, les hy-
brides F1 de G. pallida provenant de croisement viru-
lent x avirulent sont virulents dans leur trés grande ma-
jorité et non pas 100% avirulents. La récessivité des
génes de virulence est donc exclue.

La durabilité des résistances introgressées est donc
directement posée. Dans le cas des QTL de résistance
provenant de S. spegazzinii et de S. sparsipilum, I'alter-
native est simple. Si ces QTL sont introgressés seuls et
au niveau simplex, le contournement est prévisible si les
genes de virulence correspondants sont présents dans
les populations du nématode. La vitesse de contourne-
ment est, dans ce cas, fonction de la proportion d’indi-
vidus virulents dans les populations d’origine. On re-
trouverait alors le scénario présenté par Huisman
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(1961) mais bien plus rapide, étant donné la dominance
des génes de virulence. Ce contournement pourra peut-
étre étre ralenti quand on disposera de génotypes cumu-
lant les QTL des deux origines. 'autre possibilité est
que les génes de virulence ne sont pas présents, soit a
I'intérieur de populations particulieres, soit a I'intérieur
du continent européen, tout simplement parce qu’ils n’y
ont pas été introduits. On pourrait alors se trouver dans
une situation de durabilité tres forte, identique a celle
du géne H1 en Grande Bretagne, géne non contourné
malgré des années de pression de sélection exercée par
la culture de variétés résistantes (Stone et al., 1986; Za-
heer et al., 1993).

Dans le cas de résistance polygénique issue de S. ver-
net, les résultats sont foncierement différents. Les hy-
brides de G. pallida provenant des croisements entre in-
dividus agressifs et individus non agressifs n’héritent
pas de cette agressivité. Le comportement des F1 ne dif-
fére pas de celui des parents non agressifs et aucune
évolution n’est notée chez les F2. Ces résultats infirment
ceux de Turner (1983, 1990) et de Turner et Fleming
(2002), le premier ayant par ailleurs été remis en cause
par Caligari et Phillips (1984). Une explication poten-
tielle pourrait venir du fait que le niveau de résistance
des génotypes utilisés par Turner (1990) était beaucoup
plus faible que celui utilisé dans la présente étude. Que
ce soit pour Florijn ou pour les autres génotypes, les ni-
veaux de résistance, exprimés selon ’échelle OEPP (El-
lisseche et Mugniéry, 1992) se situent dans une four-
chette allant de 5,8 a4 7,5 sur une étendue allant de 2 2 9
(Tableau I). Les indications fournies sur les génotypes
utilisés par Turner (1990) montrent que leurs niveaux
de résistance sont beaucoup plus bas, de 'ordre de 3 a 4
sur la méme échelle. 11 est possible que ce différentiel
explique la contradiction des résultats obtenus, lesquels
montraient a contrario une évolution de ’agressivité des
la premiere année de culture. Cette hypotheése s’accorde
bien avec le fait que le génotype 94T146.52, a I’égard
duquel aucun contournement de résistance n’a pu étre
observé, est le plus résistant des génotypes testés. Mais
elle est en partie contredite par I’examen du génotype
360.96.21 dont la résistance est fortement contournée
par les deux populations utilisées, malgré un niveau ini-
tial de résistance treés élevé. Beniers et al. (1995) obser-
vent le méme phénomeéne avec le cultivar Karacter dont
la trés forte résistance s’effrite rapidement alors que cel-
le, trés partielle, de la variété Elkana ne change pas.

Caractéristiques des clones possédant les trois origines
de résistance étudiées et lien avec la durabilité poten-
tielle de la résistance

La résistance des clones de pomme de terre qui ont
été utilisés dans ce travail provient principalement de
trois espéces apparentées a S. tuberosum: S. vernei, S.
spegazzinii, et S. sparsipilum. Le déterminisme génétique
de la résistance de clones originaires de ces trois espéces
a été étudié précédemment (Kreike ez al., 1994; Rouppe
van der Voort ez al., 1998, 2000; Bryan et al., 2002; Ca-
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romel ez al., 2003, 2005). Dans tous les cas, ces résis-
tances se caractérisent par un QTL 2 effet fort, localisé
en position colinéaire sur le bras court du chromosome
V, Paction de ce QTL a effet fort pouvant étre complé-
tée par celui de QTL a effet faible. Des QTL a effet
faible sont également présents dans le fonds génétique
de Pespece cultivée S. tuberosum (Caromel, 2004).

Les clones dont la résistance est principalement origi-
naire de S. vernei sont le fruit d’'un énorme travail de sé-
lection qui dure depuis plusieurs décennies. Ces clones
ont plusieurs accessions résistantes de S. vernes (et éga-
lement d’autres espéces apparentées comme S. tubero-
sum ssp. andigena) dans leur ascendance. Comme ils
sont tétraploides et qu’ils ont subi de nombreux cycles
de sélection (6 a 8), il est probable que plusieurs copies
(duplex ou triplex) de ces QTL de résistance sont pré-
sentes chez ces clones et qu’ils ont également plusieurs
QTL 2 effet faible originaires de S. tuberosum. A titre
d’exemple, la résistance de S. verner vis-a-vis de G. palli-
da a été introgressée cinq fois dans le clone de pomme
de terre AM 78-3778 (http://potatodbase.dpw.wau.nl/
pedigree_imagemap.php?id=650), qui entre dans le pé-
digrée de trois des sept clones étudiés ici (96F376.16,
60.96.1, 94T146.52).

Inversement, les clones étudiés dont la résistance est
originaire de S. spegazzinii et de S. sparsipilum sont des
clones diploides, directement issus du croisement inter-
spécifique entre une accession sauvage résistante a G.
pallida Pa2/3 et un clone dihaploide non résistant de
I’espéce cultivée. Ces clones n’ont subi qu’un seul cycle
de sélection pour la résistance. Le clone 96D.32.76 pos-
sede une copie (simplex) des trois QTL de résistance
détectés chez le parent résistant spg.88S.334.19 (Caro-
mel ez al., 2003). Le clone 96D.31.51 ne posséde qu'une
copie (simplex) d'un seul des deux QTL (le QTL a effet
fort) détecté chez le parent résistant spl.88S.329.18 (Ca-
romel et al., 2005). Des études préliminaires ont montré
que ce QTL a effet fort conférait des niveaux de résis-
tance trés inégaux face a différentes populations euro-
péennes de G. pallida lorsqu’il n’était pas associé au
QTL a effet faible, alors que la présence des deux QTL
permettait d’assurer un fort niveau de résistance face a
huit populations différentes (Caromel, 2004).

La différence de durabilité potentielle observée entre
les clones dont la résistance provient, d’une part de S.
spegazzinii et S. sparsipilum, d’autre part de S. vernei,
peut donc s’expliquer par le nombre et le niveau de
ploidie des QTL de résistance portés par les génotypes
diploides 96D32 et 96D31 d’une part, par les génotypes
tétraploides d’autre part. Pour que des variétés dont la
résistance est originaire de S. spegazzinii et S. sparsipi-
lum acquierent la méme durabilité potentielle que les
clones tétraploides dont la résistance est originaire de S.
vernet, il sera probablement nécessaire d’introgresser les
QTL de résistance au niveau duplex, voire triplex et/ou
de compléter leur effet par des QTL originaires de S. zu-
berosum ou d’autres espéces apparentées.
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