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La diversité des agrumes 

Ses origines, ses mécanismes et les 

moyens de l’évaluer

François Luro 

CR HDR INRAE San Giuliano

Corte le 27 mars 2024 



C. reticulata C. maximaC. medica
C. micrantha

Famille des Rutaceae

Sous famille des Aurantioideae

Tribu des Citreae

Agrumes vrais

(6 genres botaniques)

Sous tribu des Citrinae

Microcitrus Clymenia CitrusPoncirus EremocitrusFortunella

La taxonomie des agrumes



Mandarines
(C. reticulata)

Cédrats

(C. medica)

Pamplemousses
(C. maxima)

C. micrantha

Ligne de Tanaka

Poncirus

Kumquat

Zone asiatique

Microcitrus

Eremocitrus

Clymenia

Zone océanique

Les zones origines de diversification 



Orange
18th C.

16th C.

16th C.

17th C.

18th C.

Centre 

d’origine 

16th C.

Bassin
Méditerranéen

Introduction du cédrat
600 Av.JC.: Mesopotamia

centres de diversification 
secondaire 

Bigaradier, citron: 10th C. 
Pamplemousse: 11th C.
Lime: 13th C.
Orange: 15th C.

Caraïbbes

C. Colombus
15th C.

La dispersion des agrumes à travers le monde

La dispersion des agrumes au cours du temps 



Aréole

Cicatrice stylaire

Sillons

Pédoncule

Calice

Goulot

Épicarpe ou Flavedo, 

contenant les glandes 

à huiles essentielles

Mésocarpe ou Albedo 

Septa

Segments ou quartiers

Péricarpe

Endocarpe

Diamètre

Columelle
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Columelle
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Les agrumes sont des baies charnues type fruits simples (développement de l’ovaire d’1 seule fleur) 
la partie charnue très juteuse est due à la prolifération de poils succulents dans l'endocarpe

stigmate

style 

loge 

carpellaire

La fleur est  hermaphrodite avec un 
ovaire supère - le gynécée (partie 
femelle) est formé de plusieurs carpelles 
soudés qui se transforme en fruit
Après fécondation les ovules se 
transforment en graines

Description botanique et anatomique
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I : Multiplication cellulaire;    II: Grossissement cellulaire;    III: Maturation

Le développement du fruit et ses indicateurs

Voie de synthèse des caroténoïdes

Les critères de maturité (= qualité) sont dépendants de l’environnement

Citrate est 
majoritaire



Les moyens d’évaluation de la diversité des agrumes

✓ Le phénotype

✓ Le génotype

✓ La collection 

L’ensemble des caractères observables visuellement ou par des procédés analytiques  
Exemples: 

forme, couleur, dimension, phénologie
acidité, sucrosité, composition HE
tolérance à un stress  

Procédés qui révèlent les variations de structure de l’ADN 

Représentativité des espèces / références



2016

A partir de 1961, construction d’un 
conservatoire de la diversité de agrumes 
sous forme d’arbres sains en vergers 

1 100 accessions

La collection d’agrumes INRAE-Cirad San Giuliano



GTAGTCCAGCGCGCGCGCAGCTTGAATCG

CATCAGGTCGCGCGCGCGTCGAACTTAGC

GTAGTCCAGTAAGCGCTTGAATCG

CATCAGGTCATTCGCGAACTTAGC

GTAGTCCAGTAAGCTTGAATCG

CATCAGGTCATTGAACTTAGC

GTAGTCCAGTAGGCTTGAATCG

CATCAGGTCATCGAACTTAGC

GTAGTCCAGTA---GCTTGAATCG

CATCAGGTCAT---CGAACTTAGC

GTAGTCCAGCGCGCGC--AGCTTGAATCG

CATCAGGTCGCGCGCG--TCGAACTTAGC

SSR
Single Sequence Repeat
or microssatellite

InDel
Insertion or deletion

SNP
Single nucleotide
polymorphism

Var1

Var2

Chro1

Chro1’

Var1

Var2

Var1

Var2

Chro1

Chro1’

Chro1

Chro1’

2 varieties 1 variety
• PCR amplification 

& électrophorèse  
techniques

• DNA séquençage  
techniques  

Variations structurelle du génome

Les marqueurs génétiques de l’ADN utilisés

Des marqueurs co-dominants



Index de dissimilarité
Les relations entre les variétés et les espèces sont évaluées 
sur la base des différences alléliques des marqueurs

la distance génétique (indice de dissimilarité) entre 
individus est proportionnelle à la longueur des 
branches du dendrogramme 

Deux variétés génétiquement proches ont plus d'allèles en commun que deux variétés d'espèces différentes

4 espèces ancestrales* génétiquement 
différenciées

Les marqueurs pour études de diversité et d’origine

* Parents d’agrumes cultivés



Diversité génétique entre espèces de base, Citrus 

Luro et al. 2021

45 marqueurs SSR 7 taxons de base



Lime Rangpur
(C. limonia)

Volkameriana
(C. limonia)

Rough lemon
(C. jambhiri)

Bergamote
(C. bergamia)

Mandarines
C. reticulata

Papedas
C.  micrantha
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Lime de Tahiti
(C. latifolia)

Cédrats
C. medica

Lime Mexicaine
(C. aurantifolia)

Alemow
(C. macrofila)

Citron
(C. limon)

Limonette de Marrakech
(C. limetta)

Pompia
(C. x medica)

Bigarade
(C. aurantium)

C. ichangensis

Yuzu
(C. junos)

Pamplemousses 
C. maxima

Orange
(C. sinensis)

Pomelo
(C. paradisi)

Clémentine
(C. clementina)

Phylogénie des agrumes cultivés des agrumes

D’après Curk et al. 2014 & 
Luro et al. 2021



Les facteurs génétiques et génomiques et les 

modes de reproduction qui contribuent à la 

diversité génétique des agrumes



L’évolution allopatrique a conduit à la 

diversification des populations 

ancestrales et à l’apparition des 

espèces fondatrices de la diversité 

actuelle 

L’évolution réticulée : base de la diversité 

Radiation des populations dans le sud-est asiatique (Miocène) et en

Océnanie (Pliocène)

Adaptation à des environnements 

variés dans le temps et l’espace: grande 

diversité (caractères d’intérêt)



Le génome des agrumes

n = 9 chromosomes

Environ 37 000 gènes

Séquences répétées ~50% génome

Un « petit » génome (360 Mpb. - 398 Mpb.) [Ollitrault et al. 1994]

Arabidobsis taliana 119 Mpb

Populus trichocarpa 485 Mbp

Zea mays 5.000 Mbp

Triticum 17.000 Mbp

http://www.clipart.com/en/close-up?o=2734536&memlevel=A&a=a&q=citrus&k_mode=all&s=493&e=504&show=&c=&cid=&findincat=&g=&cc=&page=42&k_exc=&pubid=
http://www.clipart.com/en/close-up?o=2734536&memlevel=A&a=a&q=citrus&k_mode=all&s=493&e=504&show=&c=&cid=&findincat=&g=&cc=&page=42&k_exc=&pubid=


Wicker et al. (2007)

- Les éléments transposables ET (dispersés) - Les séquences satellites (en tandem)

- Les éléments viraux endogènes (EVE)

GyDB
https://gydb.org/index.php/Caulimoviridae

Les séquences répétées 

https://gydb.org/index.php/Caulimoviridae


C. micrantha C. medicaC. reticulata C. maxima

Eléments 
transposables

Eléments 
viraux endogènes

Satellites

43,6%

3,1%

6,7%

53,4%

42,8%

3,5%

5,0%

51,4%

47,3%

4,9%

5,4%

57,6%

42,5%

4,7%

5,7%

52,8%

→ Plus de la moitié des génomes est constituée de séquences répétées

Différences entre espèces → Dynamique / évolution au cours du temps

Diversité des séquences répétées



Dynamique des ET au cours du temps 

Stress:
- Augmentation T°

- Stress salin

- Stress hydrique

- UV

- Blessure des tissus

- Infection virale

- Culture in vitro

Choc génomique ➔ hybridation, polyploïdie, …



Diversité de traits liée à l’insertion des ET

(Yang et al, 2003)Résistance virus Tristeza du Poncirus
(Butelli et al. 2012)Couleur sanguine de la pulpe d’orange

Poncirus

Fortunella

Citrus

(Wang et al. 2022)L’acidité de la pulpe L’auto-compatibilité (Hu et al. 2023)(Shimada et al. 2018)Apomixie (Polyembryonie)



Le génome des agrumes

n = 9 chromosomes Environ 37 000 gènes

Séquences répétées: ~50% génome

3X

Triploïdes

Fortunella hindsii

4X

Citrus latifolia

Fécondation entre gamètes 

dont 1 n’est pas réduit
(méiose imparfaite) 

Tétraploïdes

Doublement chromosomique 

chez l’embryon
(mitose incomplète) 

Majoritairement diploïde (2X)

Un « petit » génome (360 Mpb. - 398 Mpb.) [Ollitrault et al. 1994]

Arabidobsis taliana 119 Mpb

Populus trichocarpa 485 Mbp

Zea mays 5.000 Mbp

Triticum 17.000 Mbp

La ploïdie

http://www.clipart.com/en/close-up?o=2734536&memlevel=A&a=a&q=citrus&k_mode=all&s=493&e=504&show=&c=&cid=&findincat=&g=&cc=&page=42&k_exc=&pubid=
http://www.clipart.com/en/close-up?o=2734536&memlevel=A&a=a&q=citrus&k_mode=all&s=493&e=504&show=&c=&cid=&findincat=&g=&cc=&page=42&k_exc=&pubid=


3X

Fruit apyrénique

La fréquence des hybrides triploïdes dépend de la variété et l’environnement 

Clémentine 1%

Citron  4%

King mandarine 7%

Wilking mandarine 14,6% 

Orange 8 to 33%

Ortanique tangor 25%

La fréquence des polyploïdes chez les agrumes

Aleza et al. 2011

La fréquence des diploïdes doublés dans les 
semis dépend de la variété

Medecin 2003

et l’environnement



Reproduction allogame

(auto-incompatibilité

gamétophytique)

pamplemoussiers

Les modes de reproduction
Tous les agrumes sont parthénocarpiques (développement du fruit sans fécondation) 



Auto-incompatibilité gamétophytique 
Liang et al. 2020

Homologous RNase 
genes from genome 
data base

CsRNS3 gene
expressed only in 
pistil 

CgRNS3 protein significantly 
inhibited the growth of self-
pollen tubes from ‘Shatian’ 
pummelo

Mécanisme génétique (S) inhibiteur de l’autofécondation

Les modes de reproduction



mandariniers

Apomixie facultative
Croisements intervariétaux

et inter spécifiques
auto-incompatibilité chez certains

Reproduction allogame

(auto-incompatibilité

gamétophytique)

pamplemoussiers

Les modes de reproduction

Décalage maturité 
pistil/anthère

Tous les agrumes sont parthénocarpiques (développement du fruit sans fécondation) 



Des embryons dans 1 pépin
(1 zygotique + (1) des nucellaires)

Représentation de la formation des embryons sexués 
et apomictiques

Apparition de l’apomixie suite à insertion d’un ET chez 
les mandariniers, kumquats et micrantha

Apomixie des agrumes

Les embryons nucellaires ont le 
génome du parent maternel 
Amplification clonale des porte-greffes
Hétérogénéité des semis car 
coexistence d’embryons nucellaire et 
zygotique

Les modes de reproduction



mandariniers

Apomixie facultative
Croisements intervariétaux

et inter spécifiques
auto-incompatibilité chez certains

Reproduction allogame

(auto-incompatibilité

gamétophytique)

pamplemoussiers

Autofécondation fréquente

cléistogamie

(homozygotie élevée) 

Parent mâle des hybrides 

interspécifiques

Floraison remontante 

cédratiers

Les modes de reproduction

bigaradiers orangers pomeloscitronniers

Les espèces secondaires sont apomictiques (reproduction végétative)

+ reproduction végétative 

horticole (greffage)

greffage

Hybrides interspécifiques = hétérozygotie élevée

Décalage maturité 
pistil/anthère

Tous les agrumes sont parthénocarpiques (développement du fruit sans fécondation) 



La diversité génétique et phénotypique des 

espèces ancestrales



Varietal identification

0 mm

38

50

60

+

TYPE
Grande 

Fleur

TYPE
Petite Fleur

Homonymes

Hybrides

Poncirus trifoliata

La taille de la fleur

La diversité des poncirus (P. trifoliata)

Diversité génétique faible:
2 groupes génétiques et 4 
génotypes intergroupes (6 
profils génétiques SSR)

Diversité phénotypique faible:
Seule la taille de la fleur est 
corrélée à la diversité génétique

Pas de diversité 
agronomique entre 
les 2 groupes 

Ben Yhamed et al. 2015



La diversité des cédratiers (C. medica)

Diversité génétique SSR des cédrats

Origines parentales des hybrides de cédrats

Chaque variété a un profil SSR unique => croisements 
sont les mécanismes de diversification  

Diversité chimique des cédrats

Variation des 
compositions des 
huiles essentielles de 
zeste (PEO) entre 
variétés

Luro et al. 2012



Très grande diversité génétique (SSR, Indels, 
SNP) mais peu structurée 

5 sous-groupes majeurs (analyse baisienne) 

Génotypes

N2

N3

N4

N5N1

Très grande diversité

La diversité des mandariniers (C. reticulata)
Panel de tailles et de  couleurs de la peau des mandarinesPhénotypes

Garcia Lor et al. 2012



La diversité des mandariniers

Composition des huiles essentielles
Tolérance au Phytophthora citrophtora

7 semaines après inoculation

Une diversité est issue de la reproduction sexuée
Luro et al. 2022



La diversité génétique et phénotypique des 

espèces secondaires

La sélection variétale chez les espèces secondaires se base essentiellement sur le 
repérage de variations phénotypiques qui apparaissent spontanément dans les vergers, 

sur une branche,  et concernent surtout les caractères du fruit  
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Un seul profil génétique SSR  pour tous les 
cultivars =>  la mutation est le seul moteur 
de cette diversification

La diversité des clémentiniers (C. clementina)

Epoque de maturité variable



1 seul profil génétique SSR

La diversité des orangers (C. sinensis)



La diversité des pomelos (C. paradisi)

Star Ruby et Rio Red issues de l’irradiation de 

bourgeons et de graines (couleur et stérilité) 

Chronologie de la sélection des 
variants  phénotypiques des pomelos Voie synthèse des 

caroténoïdes 

Un seul profil génétique 
SSR  pour tous les cultivars 
=>  la mutation est le seul 
moteur de cette 
diversification



Granito

Chinotto

Panaché

Corniculata

Bouquetier à fruit plat

Nastudaidai Panaché

Australian

Tosu

Curaçao

La diversité des bigaradiers (C. aurantium)



La diversité des bigaradiers (C. aurantium)

Deux modes de diversification



Des variations importantes de morphologie et de constitution / fruits 

Acidité (% acide citrique) 

La diversité des bigaradiers (C. aurantium)



Seedled Chinensis

Chinensis

Tosu Gou Tou

Australian

Fraser Seville

Analyse en composantes principales

C. aurantium

C. neoaurantium

Composition des HE 

Ferrer et al. Agronomy 2021

La diversité des bigaradiers (C. aurantium)

Caractéristiques aromatiques 

Il existe une faible diversité aromatique entre 
variétés de bigarades (C. aurantium)

7 descripteurs variables /29 



Les techniques de séquençage de l’ADN 

pour les études de phylogénomie

http://www.clipart.com/en/close-up?o=2734536&memlevel=A&a=a&q=citrus&k_mode=all&s=493&e=504&show=&c=&cid=&findincat=&g=&cc=&page=42&k_exc=&pubid=
http://www.clipart.com/en/close-up?o=2734536&memlevel=A&a=a&q=citrus&k_mode=all&s=493&e=504&show=&c=&cid=&findincat=&g=&cc=&page=42&k_exc=&pubid=


La première référence de génome séquencé d’agrume

2012



Les marqueurs SNP diagnostiques des espèces ancestrales

Papedas
Citrus ichangensis

Useful to identify the genetic origin of any unknown citrus fruit with only few DSNP

Sequencing is expensive and time consuming We need informative markers to identifiy the origines of cultivars 

Search in gene sequences of homozygous SNPs (same sequence on the homologous chromosome 
pair) for all varieties of the same species and with a different base for all other species. 

Gst (coefficient of gene differentiation which measure the differentiation among subpopulations; 
Nei, 1973) is defined as the ratio between the inter population diversity and the total diversity



L’apport des études génomiques sur l’évolution des agrumes

La phylogénie des mandarinesChronolgie des spéciations

Plusieurs types de mandariniers selon le degré
d’introgression du génome de pamplemousse

Xie et al . 2013

Caractéristiques foliaire d’un 
fossile C. linczangensis (1) et 
des agrumes existants



Existe-t-il des représentants des taxons ancestraux de C. reticulata ?

Introgression du génome de pamplemousse chez les mandarines cultivées 

Cleopatra et Sunki sont les plus proches des mandarins sauvages
Les autres mandarines portent plus ou moins d’introgression du génome de pamplemousse 

Heterozygous sequence Mandarin/Pummelo
Homozygous sequence Mandarin/Mandarin
Homozygous sequence Pummelo/Pummelo

Caryotypes phylogénomiques basés sur les données GBS de variétés utilisées comme références de 
pamplemousses et de mandarines



Analysis of phylogenomic structures and interspecific recombination for a population dirived

from the C. reticulata / C. maxima gene pools…

Oueslati et al. (Plos One, 2017)



Origine des types d'agrumes des Ryukyuans et 
du Japon continental (tachibana, shiikuwasha, yukunibu) 

Chronogramme de la spéciation et de la biogéographie du mandarinier 
d'Asie orientale dans l'arc des Ryukyu et le Japon continental

L’apport des études génomiques sur l’évolution des agrumes

Apparition de la polyembryonnie dans les populations de mandariniers continentales

Les mandariniers



1 2 3 4

Chromosome 2 

heterozygosity

Homozygosity and 

heterozygosity frequencies of 

diagnostic SNPs of the 4 

ancestral Citrus and 

Microcitrus

Phylogenomic structure of 

Eureka lemon Chromosome 2

Recombination 

break points
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Eureka lemon, exemple du Chromosome 2



Tous les chromosomes ont une structure heterozygote interspécifique

C. ret./C. med or C. max./C. med

Caryotype Phylogenomique du citron Eureka  

Citrus reticulata Citrus maxima

Sour orange
(C. aurantium)

Citrus medica

Lemons
(C. limon)



Les structures phylogénomiques obtenues par WGS



WGS : Structures génomiques dévoilées par les Polymorphismes Diagnostiques

Citrus reticulata Citrus maxima

Bigaradier

(C. aurantium)

Citrus medica

Citronniers

(C. limon)

Citrus micrantha

Limettier Mexicain

(C. aurantifolia)

Limettier de Tahiti 

(triploïde)

(C. latifolia)

3x

Le dosage allélique est estimé à partir du nombre de reads

et les Polyploïdes

Même approche que Wu et al. 2014 

(Polymorphismes Diagnostiques),

Adapté pour 

4 taxons ancestraux
pour les diploïdes…

Curk 2014 (Collaboration CIRAD/IVIA)

Gamètes 

diploïdes



Conclusion

Les principaux facteurs qui ont modelé la diversité des agrumes:

✓ L’expansion radiative et l’évolution allopatrique (spéciation & adaptation)

✓ Les croisements interspécifiques 

✓Des modes de reproduction favorisant les fécondations croisées

✓ L’apomixie a fixé les hybrides interspécifiques / accumulé les mutations 

néfastes

✓ La  fréquence des mutations (dont éléments transposables)

Les programmes de création variétale doivent tenir compte de 

ces caractéristiques pour optimiser les schémas d’amélioration 

http://www.clipart.com/en/close-up?o=2734536&memlevel=A&a=a&q=citrus&k_mode=all&s=493&e=504&show=&c=&cid=&findincat=&g=&cc=&page=42&k_exc=&pubid=
http://www.clipart.com/en/close-up?o=2734536&memlevel=A&a=a&q=citrus&k_mode=all&s=493&e=504&show=&c=&cid=&findincat=&g=&cc=&page=42&k_exc=&pubid=


Limites et atouts pour l’amélioration génétique conventionnelle

Inconvénients:

• Complexité et hétérozygotie des structures génomiques interspécifiques

• Effectif élevé des populations et surfaces importantes nécessaires

• Longueur de la phase juvénile (> 5 ans)

• Reproduction apomictique (embryonnie nucellaire) = barrière à l’obtention 

d’hybrides (majorité des espèces cultivées – héritage des mandarines)

• Charge génétique chez agrumes cultivés « anciens » / l’apomixie favorise 

l’accumulation de mutations délétères ou défavorables 

• Incompatibilités gamétophytiques (ex. clémentinier) et stérilité de cultivars 

Comment optimiser la mobilisation de la diversité des ressources génétiques ? Citronniers

(C. limon)

Clementine



Avantages:

• La propagation végétative (greffage /cultivars et semis de graines polyembryonnées

/porte-greffes) offre :

- la répartition des objectifs de sélection entre scion et P-G

- la sélection de génotypes complexes 

• Le groupe des mandarines favorable au breeding par croisements sexués

• Voie d’amélioration par hybridation inter spé ou intergénérique pour les porte-

greffes

• Variation ploïdique (méiose ou mitose incomplètes)

• L’hybridation somatique possible entre agrumes et genres botaniques éloignés

Grafting
propagation

Comment optimiser la mobilisation de la diversité des ressources génétiques ? 

Atouts pour l’amélioration génétique conventionnelle


