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Titre de la thèse 
Déterminisme biochimique et génétique de la 

résistance/tolérance à Phytophthora citrophthora chez 
les agrumes (Citrus spp.) 

Abstract 1 

Dans un contexte d’adaptation aux changements globaux, 
le programme INRAE-Cirad d'innovation variétale des 
agrumes en Méditerranée a pour objectifs de créer des 
variétés et des porte-greffes qui permettent : i) le maintien 
de la production sous qualité certifiée (en particulier en 
Corse), ii) la diversification des produits et iii) la capacité à 
compenser l'impact du changement climatique dans des 
contextes agronomiques divers. Ainsi, dans un contexte 
d’optimisation des schémas de création variétale et 
d’introgression de gènes ciblés, il est nécessaire d’identifier 
de nouveaux géniteurs porteurs de traits d’intérêt et les 
déterminants génétiques qui leur confèrent des avantages. 
Le projet de thèse mobilisera la diversité hébergée par le 
Centre de Ressources Biologiques (CRB) Citrus. Une core 
collection représentative des agrumes (Citrus spp.) sera 
phénotypée et génotypée afin de réaliser une analyse 
d’association au niveau du pangénome (Pangenome Wide 
Assotiation Study, PAN-GWAS). Cette étude permettra 
notamment de déterminer les régions génomiques 
associées à la résistance/tolérance à Phytophtora 
citrophthora et d’identifier des gènes candidats. De plus, le 
projet enrichira le programme d’amélioration génétique 
avec i) la caractérisation de nouveaux géniteurs résistants à 
P. citrophthora, lesquels seront intégrés dans les plans de 
croisements et, ii) des marqueurs moléculaires pour la 
sélection assistée par marqueurs (SAM) pour la 
résistance/tolérance au pathogène.  
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Abstract 2 

Ce sujet s’intègre dans la politique scientifique développée 
par le projet Ressources Naturelles de l’UMR CNRS 6134 
SPE et l’UMR AGAP Corse de la Station INRAE/CIRAD de 
San Giuliano. Les résultats qui seront obtenus dans le 
cadre de cette thèse apporteront des connaissances 
importantes sur l’hérédité des caractères de 
résistance/tolérance à P. citrophthora. Ceux-ci permettront 
une optimisation des schémas de création variétale 
conduits à l’échelle régionale. 

 

Explicitation du Projet de thèse 
 
1°) Présentation des aspects scientifiques du projet de thèse 
 

Parmi les facteurs environnementaux auxquels les agrumiculteurs sont confrontés, les stress biotiques, 
notamment les maladies causées par les oomycètes Phytophthora spp., ont de graves répercussions 
sur la production et la qualité des fruits. Il existe peu de porte-greffes avec une haute 
résistance/tolérance aux Phytophthora spp. Les greffons, quant à eux, sont, pour la plupart, sensibles 
ce qui limite l’agrumiculture dans de nombreuses régions. À long terme, le développement de porte-
greffes, et même de variétés dotées d'une tolérance/résistance génétique durable, constitue la 
meilleure stratégie pour un contrôle efficace, économique et respectueux de l'environnement. Ainsi, le 
projet de thèse vise à caractériser les déterminants biochimiques et génétiques de la 
résistance/tolérance à P. citrophthora, l'une des espèces de Phytophthora les plus destructrices et les 
plus abondantes dans les régions de production méditerranéennes. 

Les espèces de Phytophthora constituent une menace sérieuse pour la viabilité économique 

des agrumes dans toutes les régions de culture. Il s'agit d'un oomycète phytopathogène présent dans 

les climats tempérés, subtropicaux et tropicaux, qui infecte une variété d'hôtes allant des plantes 

herbacées, telles que la tomate et le tabac, aux plantes ligneuses, telles que les agrumes et 

l'eucalyptus. C'est à la suite de la propagation de la pourriture racinaire causée par Phytophthora sp., 

observée pour la première fois aux Açores en 1842, puis dans les pays du pourtour méditerranéen, que 

la multiplication par greffage des agrumes sur des porte-greffes résistants/tolérants s'est généralisée 

pour la production commerciale1. Le greffage au cours de la seconde moitié du 20ème siècle a ralenti le 

développement des maladies liés à Phytophthora sans pour autant les éradiquer. De nombreuses 

espèces de Phytophthora sont associées aux manifestations de gommose du tronc et de pourriture des 

racines, P. citrophthora et P. nicotianae (syn. P. parasitica) étant les plus destructrices2. 

Les espèces du genre Phytophthora attaquent l’ensemble des organes de la plante et 

entraînent des pertes économiques majeurs tout au long du cycle végétatif des agrumes. La formation 

de sporanges, qui produisent un grand nombre de zoospores, de chlamydospores et d'oospores, 

déclenche le cycle biologique de l’oomycète. Ainsi, on a pu observer que les zoospores flagellées 

colonisent les zones d'élongation des nouvelles racines, provoquant la pourriture de l'ensemble du 

tissu racinaire3. Après avoir pénétré la racine, les zoospores se déplacent dans le tronc au-delà même 

du point de greffe et provoquent la nécrose de l'écorce. Les chlamydospores sont ensuite produits, 

pouvant persister dans le sol pendant de longues périodes4. D’autre part, en cas d'épidémie de 

pourriture des feuilles et des fruits, des infections secondaires peuvent être provoquées par un 

inoculum provenant des parties aériennes de l'arbre et dispersées par le vent ou les éclaboussures de 

pluie. Ce type d'infection se rencontre souvent avec P. citrophthora mais aussi avec d'autres espèces 

produisant un grand nombre de sporanges sur la surface des feuilles et des fruits5,6. 

Dans l'interaction Phytophthora-agrumes, il a été observé qu’une des réponses des plantes 

hôtes résistantes à l’infection se manifeste par un dépôt de callose induisant l’encapsulation des 

hyphes7,8. Une augmentation de la production de composés phénoliques dans le phloème peut 

également être associée aux mécanismes de résistance/tolérance à Phytophthora9,10. D’autre part, 

certains porte-greffes peuvent développer de nouvelles racines à partir des extrémités de racines 

infectées par P. nicotianae5. Bien que l'on ne sache pas exactement quels sont les mécanismes de 

résistance/tolérance impliqués5, il a été découvert que des phytoalexines sont générées en réponse à 

l'infection par P. nicotianae et P. citrophthora, respectivement dans les racines et l'écorce des agrumes. 

Selon des études in vitro et in planta, les gènes codant pour des protéines liées à la pathogénèse (PR) 

tels que PR1, PR2 et PR5, sensibles à l'acide salicylique (SA), auraient des propriétés anti-oomycètes 

et contribueraient directement à la défense contre les Phytophthora spp.11,12,13,14. Les gènes PR5, PR2, 

PR3 et PR1 seraient régulés à la hausse chez les génotypes résistants par rapport aux sensibles15. De 

la même façon, l’observation de l’augmentation de l’activité enzymatique de la peroxydase (POX) et de 

la lipoxygénase (LOX) chez des porte-greffes résistants suite à l’infection par Phytophthora, induirait la 



 

lignification des tissus créant ainsi une barrière physique plus robuste 16,17. D’autres études montrent 

également que l'acide jasmonique (JA) pourrait également avoir un rôle dans la défense. Les gènes 

LOX régulent aussi la réponse d'hypersensibilité (HR), la production des espèces réactives de 

l'oxygène (ROS), y compris la mort cellulaire, et la synthèse de composés antimicrobiens18,19,20. 

Le niveau de résistance/tolérance des agrumes face aux attaques de Phytophthora spp. 

dépend non seulement de l'espèce mais aussi de la pathogénicité de la souche. Bien qu'une gamme 

de porte-greffes présentant des niveaux de résistance/tolérance modérés à élevés ait été développée 

au fil des années21, elles peuvent souvent être surmontées. Il est connu que l'hérédité du caractère de 

résistance/tolérance à l’infection par Phytophthora spp. est quantitative. Cependant, très peu d'études 

ont examiné son architecture génétique et tenté d'identifier les gènes candidats associés aux voies 

métaboliques identifiées comme étant impliquées dans la résistance/tolérance22,23,24. Ces études, 

menées dans des populations biparentales, montrent que les QTL identifiés expliquent peu ou de façon 

limitée la variance phénotypique observée. Dans le cas de P. citrophthora, à notre connaissance, 

aucune étude n'a été publiée à ce jour. En conséquence, le projet de thèse propose de compléter les 

connaissances actuelles en explorant la diversité génétique d'une collection d'agrumes (Citrus spp.) 

présentant une importante variabilité phénotypique de la résistance/tolérance à P. citrophthora tant au 

niveau racinaire qu’au niveau aérien. Un des objectifs principaux est d'identifier des variants alléliques 

associés aux mécanismes de défense contre P. citrophthora. Cette approche de génétique 

d’association à l’échelle du pangénome (PAN-GWAS) aidera i) à élucider les bases génétiques de la 

résistance/tolérance à P. citrophthora dans une large gamme de génotypes d’agrumes, ii) à identifier 

des gènes candidats associés à la résistance/tolérance et, iii) à développer des marqueurs 

moléculaires pour la SAM d’individus résistants/tolérants. De plus, les accessions résistantes/tolérantes 

à P. citrophthora seront intégrées dans les schémas de croisement du programme d’innovation 

variétale.  

Les ressources biologiques du CRB Citrus de la Station de San Giuliano seront exploitées pour 
générer de nouvelles connaissances. Pour cela, nous allons mettre en œuvre une approche de 
génétique d'association à l’échelle du pangénome visant à développer des nouveaux outils génétiques 
pour accélérer la création de variétés de porte-greffes résistantes/tolérantes aux infections causées par 
Phytophthora citrophthora. Le doctorant bénéficiera de la collaboration de quatre partenaires 
académiques et scientifiques : l’équipe SEAPAG de l’UMR 1390 AGAP Corse, le Plateau de 
Génotypage et le Plateau de Bioinformatique de l’UMR 1334 AGAP Institut à Montpellier et l’équipe du 
projet Ressources Naturelles (RN) du laboratoire Sciences Pour l'Environnement (UMR-CNRS 6134 
SPE) de l’Université de Corse Pasquale Paoli à Corte. Le/la doctorant/e travaillera principalement à 
San Giuliano, où il/elle réalisera ses expériences et l’analyse PAN-GWAS. La quantification des 
métabolites liées au stress oxydant sera fait par le/la doctorant/e à Corte au laboratoire SPE. En 
collaboration avec les deux plateaux de Montpellier, il/elle participera au développement des méthodes 
d’analyse des données de séquençage issus du Low-Pass WGS pour la PAN-GWAS.  

Ce sujet de thèse complémente et approfondit la thématique de recherche sur l'architecture 
génétique de la résistance/tolérance des agrumes à P. citrophthora abordé dans le projet 
« G2Agrumes » (BAP INRAE, 2022-2023) et contribue à poursuivre les recherches menées dans le 
cadre de projets tels que Innov'Agrumes (FEDER, 2017-2019). Le projet de thèse sera également 
associé au projet G-VERSITY (BAP INRAE, 2024-2025) et UNITI (ANR, 2023-2028), portés 
respectivement par l’INRAE et l'Université de Corse. Le candidat retenu pourra s’appuyer sur les 
compétences développées par les équipes de recherche du projet Ressources Naturelles et par celles 
de l’équipe SEAPAG. À ce titre, de jeunes chercheurs participeront à l’encadrement de la thèse : Dr. 
Julie MATELLI (MCF, UMR SPE), Dr. Radia LOURKISTI (enseignant-chercheur contractuel, UME 
SPE) et Dr. Delphine GIRAUD (post doctorant contractuel, UMR AGAP). 
 

2°) Présentation des enjeux de la thèse  
 

La Méditerranée est le deuxième plus grand bassin de production agrumicole au monde. Ses 
produits sont principalement destinés au marché du frais car les hivers froids permettent de produire 
des fruits très colorés et avec bon un équilibre entre teneur en sucres et acidité. En France 
métropolitaine, la production d'agrumes est localisée en Corse et sur la Côte d'Azur25. En Corse, 
l’agrumiculture est dominée par la production de clémentine (sous Indication Géographique Protégée, 
IGP) et complétée par le pomélo (en IGP également), le cédrat, le citron et l'orange. Les perspectives 
de développement agricole de l'île reposent sur la différenciation de ses produits par des signes de 
qualité, sources de compétitivité « hors prix » (e. g. : clémentine de Corse avec IGP), par leur lien avec 
le territoire et la culture et par le respect de l'environnement. Les agrumes de Corse dominent une 
niche de marché spécialisée, de sorte qu’environ 90% de la production est destinée au marché 
continental25. Cependant, le respect des normes IGP, qui assurent la typicité du produit, est menacé 
par le changement climatique qui entraîne par ailleurs de fortes menaces fortes d’introduction de 



 

pathogènes exotiques. À cela s'ajoute la pression sociétale pour une agrumiculture durable ainsi que la 
nécessité de s'adapter rapidement à la demande du marché et à l'évolution des habitudes de la 
population.  

 La Corse, en raison de son régime climatique intermédiaire entre les deux rives de la 
Méditerranée, est un territoire exceptionnellement favorable pour identifier des solutions face aux effets 
du changement climatique sur l’agriculture et l’élevage. L’initiative « Ambition Corse » développée par 
le Centre INRAE de Corse intègre ces problématiques à travers d’une approche pluridisciplinaire. Ainsi, 
l’équipe “Structure Évolutive des Agrumes, Polyploïdie et Amélioration Génétique” (SEAPAG) de l’UMR 
1390 “Amélioration Génétique et Adaptation des Plantes” (AGAP-Corse) mène un programme de 
recherche en génétique et innovation variétale chez les agrumes, qui vise à contribuer à la durabilité de 
l’agrumiculture dans le bassin méditerranéen. Les efforts se concentrent à la fois sur l'amélioration de 
la qualité pomologique et organoleptique des fruits, sur la performance agronomique et sur la capacité 
d’adaptation aux contraintes environnementales (biotiques et abiotiques).  

 Parmi ces contraintes, la pression des pathogènes du sol tels que les espèces du genre 
Phytophthora, affectent la croissance et la santé des agrumes, entraînant des pertes significatives de 
qualité et de rendement (jusqu’à 30%) dans les vergers de toutes les régions productrices d'agrumes5. 
Ces oomycètes sont à l’origine de la fonte des semis, de la pourriture racinaire ou de la gommose du 
tronc. Parmi ces espèces, P. citrophthora est l'une des plus destructrices et prédominantes dans les 
régions à forte production d'agrumes, comme le bassin méditerranéen26,27,28. Cette espèce est 
présente en Corse orientale (principale région productrice d'agrumes de France) où elle a été signalée 
pour la première fois au début du siècle dernier et continue, encore aujourd’hui, à poser problème dans 
les vergers2. Bien que certains porte-greffes soient décrits comme étant résistants/tolérants, les 
greffons y sont généralement sensibles. De plus, un certain nombre de facteurs, tels que l'état 
nutritionnel des plantes, la température et l'humidité élevée du sol et de l'air, favorisent l'infection et 
diminuent la résistance/tolérance du porte-greffe. Cela se traduit par la propagation de l'infection à la 
variété, ce qui entraîne la mort prématurée de l'arbre27,28,29. Actuellement, la lutte contre les maladies 
causées par Phytophthora spp. est réalisée à travers l'utilisation de porte-greffes résistants/tolérants, le 
maintien des plantes dans les meilleures conditions de culture possibles et l'application de traitements 
agrochimiques coûteux. Cependant, il existe peu de porte-greffes avec une haute résistance/tolérance 
à Phytophthora, ce qui limite l’agrumiculture dans de nombreuses régions. Par conséquent, à long 
terme, le développement de variétés dotées d'une résistance/tolérance durable face au pathogène 
Phytophthora constitue une bonne stratégie pour un contrôle efficace, économique et respectueux de 
l'environnement30. 

En raison des différentes réponses physiologiques observées, on sait que plus d'un mécanisme 
de résistance/tolérance est impliqué dans la réponse immunitaire des agrumes aux Phytophthora spp. 
et, par conséquent, de multiples gènes et mécanismes de résistance/tolérance sont mobilisés. 
L'hérédité de la résistance/tolérance est complexe et de nature quantitative24. Dans ce contexte, une 
analyse du génome entier réalisée sur divers types de matériel génétique (e. g. des variétés, des porte-
greffes, des hybrides) permettra de caractériser l'architecture génétique associée à la variation 
phénotypique naturelle, comme le nombre de QTLs (quantitative trait loci), leur position sur le génome, 
leur effet et l'identité des gènes candidats de résistance/tolérance à Phytophthora. Le projet G-
VERSITY propose une approche de génétique d’association à l’échelle du pangénome (PAN-GWAS) à 
l’aide d’une core collection représentative des agrumes (panel de diversité) avec pour objectif 
d’identifier i) des variants alléliques associés à la résistance/tolérance à P. citrophthora et ii) des gènes 
candidats impliqués dans la résistance/tolérance au niveau racinaire et aérien de la plante. Le projet 
permettra de sélectionner des géniteurs résistants à l’infection par P. citrophthora, lesquels seront 
intégrés dans les plans de croisement du programme de pre-breeding et de breeding pour introgresser 
le plus grand nombre possible de gènes de résistance/tolérance à cette espèce. De plus, la détection 
de QTLs majeurs servira de base au développement de la sélection assistée par marqueurs (SAM). 
Celle-ci permettra d'accélérer la sélection variétale en utilisant des marqueurs moléculaires pour 
sélectionner les individus porteurs de gènes de tolérance/résistance à P. citrophthora. 
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