'”'.-I.ES ECANESMES DE
iRESISTANCE DES ARBRES
AUX AGRESSIONS
D AGENTS BIOTIQUES

proprie éte mtrmseque du systeme mdependante des condrt:ons econoquues du' '

_ oment plusreurs approches sont possrb!es en protect:on forestfere. : _Z : 'f

Pour tenter d ecfmrcrr la s:tuatfon ense pfagant dehberement aux deux extrem;tes A
du spectre actuel des travaux, posons les questions suivantes ayant trait I’une au’
fonctronnement du vegetai ¥ autre a celur de I'écosyteme :

Quefs sont fes mécanismes de défense prOpres au végétal lui permettant de frei-
er l'invasion d’un ravageur ou d’un pathogéne ? L'analyse correspondante se
ituera au niveau cellulaire et moléculaire.

* Quels exemples de gestion forestiére a-t-on tenté de mettre en ceuvre pour
= réduire les attaques et renforcer la résistance des arbres survivants aux agres-
. sions ? On examinera alors une tentative de stratégie sylvicole.

intrusion d'un  agent
pathogéne dans un végétal
déclenche chez ce dernier

d l'entrée en jeu de procédés
defen51fs Plusieurs types de barrieres
physiques (poils, trichomes, papilles,
litge, lignines...) peuvent intervenir

avec succés. Cependant, les méca-
nismes chimiques de défense parais-
sent jouer le réle le plus important.
On distingue deux types de défenses
chimiques, la défense constitutive et la
défense induite.

La défense constitutive est basée sur une
présence permanente de composés du
métabolisme secondaire non prévus &
cet effet et ayant une action générale

{(Photo - A. Delvaiix)

non spécifique contre un agresseur.
Cette action peut étre due a divers
types moléculaires comme les poly-
phénols, par exemple des tanins. La
défense induite ( « short term induced
defense » ) consiste en une élaboration
de molécules spécifiques en réponse 4
l'attaque. Elle peut elle méme étre sys-
témique, c’est & dire controlée et agir a
distance sans provoquer de mortalité
de cellules sécrétrices ou hypersensible.
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Elicttours

/

Néosynthése de lignine, Elistation de phytoalexines dans
callose autour de la zone des cellules proches
d'infestation
Mort de ertaines Production d'éthyléne
cellules voisines Figure 1 :

Quelques fonctions connues des éliciteurs

Elle est alors incontrolée, d’action
locale et provoque des mortalités cel-
lulaires.

Un exemple d’entrée en jeu de défen-
se constitutive est constaté chez les
résineux lors d’attaques de scolytes. Le
forage de galeries par l'insecte section-
ne des canaux résiniféres. Cette bles-
sure mécanique provogue une écoule-
ment de résines préexistantes sous
pression. L'expérience montre vitéﬂque
cette réaction passive a une efficacité
douteuse dans le rejet de 'agresseur,
Les divers tanins et polyphenols inclus
dans la résine paraissent surtout exer-
cer leurs actions plus ou moins
toxiques contre les champignons phy-
topathogénes dont l'insecte est éven-
tuellement vecteur. Dans les feuilles
de Peupliers consommeées par des
chrysoméles, plusieurs molécules
comme la deltoidine et la tremulacine
exercent leurs fonctions répulsives
contre l'insecte. Si ce systéme s'avére
en partie efficace contre les chryso-
meles ou les oiseaux, il ne l'est plus
contre les hémiptéres. Tout dépend
donc de la nature de 'agresseur..,

Ces approches correspondent aux tra-
vaux désormais classiques de Rarra [1-
2], BErRYMAN, NEF [3-4], ROWEL-RAHIER,
AUGUSTIN etc...Plus généralement, leur
mise en ceuvre était destinée a trouver
des facteurs sensés traduire, en l'état
actuel de nos connaissances, des sensi-
bilités différentielles des arbres aux
attaques, sans négliger d’ailleurs
d’examiner simultanément Finfluence
de stress hydriques ou salins sur 1'ex-
pression de cette sensibilité, dans l'es-
poir de remonter jusqu’aux facteurs
génétiques permettant le contrdle et
I'expression de ces sensibilités rela-
tives.

En examinant une coupe dans les tis-
sus d'un pin ayant subi une attaque de
scolytes infestés par des champignons,
on constate, en plus de la manifesta-
tion quasi immédiate de la défense
constitutive, une imprégnation tissu-
laire supplémentaire progressive cor-
respondant a une cofiteuse néosynthé-
se de résine dans diverses cellules dont
des cellules parenchymateuses ne

Ils ont permis de commencer a
décrypter les premiers signaux biochi-
miques et les premiers contrdles géné-
tiques.

Lorsqu'un champignon pathogéne se
fixe sur une cellule, ses enzymes atta-
quent la paroi cellulaire : des hydro-
lases fongiques (endopolygalacturo-
nases par exemple) découpent celle-ci
en fragments d’'oligogalacturonides.

déployant habituellement pas cette
fonction lorsque les tissus ne sont pas
lésés,

Des travaux récents ont contribué i

mieux connaitre les détails intimes des
fonctionnements cellulaires en analy-
sant les mécanismes sous jacents.
Dans un premier temps, ils s’adressent
surtout, pour des raisons évidentes de
facilité d’expérimentation, i des
plantes herbacées attaquées par des
champignons plutét qu’d des arbres.

Simultanément, des glucanases et des
chitinases végétales stimulées par
'agression parasitaire libérent des glu-
canes et des oligomeres de chitine en
dégradant la paroi fongique. Ces
débris moléculaires sont appelés élici-
teurs (to elicit = provoquer). Ces exoé-
liciteurs d’origine fongique et endoéli-
citeurs d’origine végétale coopérent
pour provoguer une réponse défensive
locale. L'apparition de chaque type



d'éliciteur résulte de l'action d’une
enzyme différente. Ils vont accomplix
simultanément plusieurs fonctions

certains tuent des cellules voisines
pour limiter rapidement le champ de
Iinfestation, d’autres provoquent
une synthése accélére de lignine ou
de callose pour renforcer les barriéres
mécaniques formant cal autour de la
zone nécrotique (Fig. 1). Diverses chi-
tinases peuvent #étre synthétisées
pour dégrader la chitine des parois
fongiques. Une synthése d‘éthyléne,
hormone végétale de croissance, peut

aussi avoir lieu mais, surtout, ils
envoient des signaux aux noyaux des
cellules avoisinantes restées vivantes

pour déclencher, via l'apparition
d’ARN messagers, la synthése de
métabolites secondaires appelés phy-
foalexines.

Au plan chimique, les éliciteurs ne
sont pas exclusivement constitués par
des oligosaccharides. Ils incluent aussi

des lipoconjugués, des protéinases, des
glycopeptides, des acides gras,

etc.Chez les champignons de genre -

Phytophthora, des protéines de taille
modeste (98 acides aminés.) appelées
élicitines sont synthétisées. Elles
pénétrent dans la plante par les
racines, transitent via les flux de séve
et saccumulent dans les feuilles.

On peut comparer la fonction des
phytoalexines a celles des antibio-
tiques. Elles s’accumulent en forte
concentration autour de la zohe lésée

et bloguent I'expansion de l'envahis-
seur. Les phytoalexines constituent
un « défi analytique ». En effet, avant
I'infestation, elles sont indétectables
dans la plante. Ces molécules sont
synthétisées en quelques heures (il ne
faut que de 1 a 8 heures pour obtenir
dans le soja une concentration inhi-
bant la croissance fongique). Leurs
zones de formation sont localisées
autour des points d’infection. Enfin,

leur spectre  d’activité - est - large,
incluant bactéries’ et..champignons.
Un point important est 3 noter : les
plantes ne stockent pas ces substances
de défense ; elles sont 'synthétisées
chaque fois que nécessaire. Leur natu-
re chimique est des plus variéé-"':"'_'cb'n’f-
posés phénoliques * (isoflavonoides,
coumarines, stilbénes...), des terpé-
noides etc. Un autre mécanisme enfin
consiste en la production de sub-
stances inhibant les enzymes protéo-
lytiques de l'agresseur, protégeant
ainsi la planie de la consocmmation.

Les blessures de cet hétre ne le tue-
ront peut-étre pas mais entacheront
certainement sa valeur marchande ;

la progression des champignons au
sein du tronc sera limitée au prix de

disgracieuses colorations...
(Photo : B. Stassen)
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Pour certains auteurs, les phytoa-
lexines seraient des métabolites secon-
daires généraux engendrés par des
stress affectant les plantes, stress aussi
divers que des blessures mécaniques,
le gel, de hautes teneur en U.V,, 'app-
plication de fongicides, de sels de
métaux lourds, la présence d'éthyléne
ou d’acide salicylique etc. Il reste que,
malgré la synthése de phytoalexines,
diverses plantes sont encore sensibles
aux attaques. Ceci peut résulter soit
d'une concentration insuffisante en
phytoalexine pour contenir l'inva-
_ sion, soit de la présence de pathogénes

capables de détoxifier ces molécules
en les dégradant.

Notion de résistance acquise

Des plantes infestées par un agent
nécrosant développent un état de
résistance 4 des infections ultérieures
par divers micro organismes tels que
virus, bactéries, champignons. Ce
phénomeéne d’immunisation non
spécifique  est appelé S.AR
(« Systemic Acquired Resistance »).
Cette résistance s'étend aux tissus

Les scolytes et les ips, des bestioles de
quelques millimetres a peine,
capables de tuer en quelgues
semaines un arbre presque

centengire ; se développant générale-
ment au sein méme des tissus
conducteurs situés juste sous P'écorce,
ils privent l'arbre de ses ressouices
alimentaires.

(Photo : L. Nef)

non infestés et peut persister plu-
sieurs mois aprés l'infestation initia-
le. Chez le tabac par exemple, cette
résistance est coordonnée a l'expres-
sion de 9 familles de génes codant
pour de protéines de pathogénicité
dites PR. ou « Pathogenesis Related ».
Leurs fonctions métaboliques sont
inconnues et leur présence est conco-
mittante d un état de stress, le rapport
causal entre les deux phénoménes
restant mystérieux. Elles ont comme
caractéristiques, outre leur faibles
P.M. (8 4 50 Kd), d'étre stables en ph
acide, restant solubles alors que la
plupart des autres protéines végétales
sont dénaturées. Enfin, elles sont
résistantes aux enzymes protéoly-
tiques endo ou exogénes et manifes-
tent une grande spécificité de sub-
strat. On en connait actuellement 5
familles (PR 1 4 PR 5). Par exemple,
les PR 3 sont des 1-3 glucanases cata-
lysant la dégradation de polysaccha-
rides des parois cellulaires fongiques
en oligomeéres de 2 & 6 résidus de glu-
cose,

['un des problémes posés au gestion-
naire de 'écosystéme forestier consiste
a réduire les pertes dues aux attaques
d'insectes et de leurs champignons
associés. Le forestier doit en effet
conserver une valeur optimale au
stock sur pied. Parmi les techniques &

1 Phloéme : Le phlo@me est un tissu situé juste
sous l'écorce des atbres. Responsable du trans-
port de la séve élaborée, il regorge de sub-
stances nuatritives,




sa disposition, 1'éclaircie est 'une de
celles pouvant éventuellement étre
employée pour limiter les dégats.

intéressons nous a certaines foréts
naturelles de l'ouest américain dont la
conservation pose probléme. Ainsi,
dans le nord de I'Utah, le Montana ou
I'ldaho, dimmenses foréts de Pinus
contorta ( « lodgepole pine » } couvrant
8,6 millions d’hectares sont attaquées
par  Dendroctonus  ponderosae, le
« Mountain pine beetle », auquel U'es-
sence est trés sensible. Cette essence

D. ponderosae attaque préférentielle-
ment les pins aux troncs épais agés
d’environ 80 ans. Ils ont souvent un
phloéme! épais et des canaux résini-
féres de diamétre réduit. Ces facteuss
favorisent le développement larvaire
de linsecte en offrant de bonnes
conditions nutritionnelles et d’habi-
tat. Dans la pratique, bien des para-
meétres interviennent dans le choix
des tiges attaquées. Par exemple, les
scolytes sélectionnent de préférence
les arbres de 60 & 80 ans au phloéme

Valtitude, en relation avec les froids
plus intenses ralentissant le dévelop-
pement larvaire. Dans les peuple-
ments favorables, lorsque le diamétre
des tiges dépasse 25 ¢cm a 1,50 métre
de hauteur, le nombre d’attaques aug-
mente considérablement. Il en résulte
une croissance rapide des populations
de scolytes. Les descendants ainsi pro-
duits tueront eux méme de nouveaux
arbres et l'on augmente rapidement
les stocks de bois morts sur pied. Les
feux détruisent alors ces stocks, créant

Pseudotsuga menziesii

Figure 2 : Evolution d’une succession forestiére vers un processus cycligue
sous Vinfluence de facteurs abiotiques (feux) el biotigues (insectes)
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Seolyte:
Dendroctonus ponderosas \
Foux ‘/

posséde une croissance rapide, survit
facilement sur sols pauvres et suppor-
te de fortes intensités lumineuses. Au
plan phytosociologique, dans les
séries ol elle domine, elle vit en asso-
ciation avec d’autres résineux coexis-
tant d’abord en sous étage comme
Abies lasiocarpa, A. grandis ou le sapin
de Douglas (fig.2). Ceux ci remplace-
ront progressivement le contorfa en
150 ou 200 ans. Dans de nombreuses
foréts, I'homme a favorisé la domina-
tion de ce dernier en défrichant des
surfaces étendues favorables a la crois-
sance du lodgepole pine pour assu-
rer ses besoins en bois de chauf-

fe, de construction ou en

terres agricoles.

nutritif d’environ 3 mm d'épaisseur.
Ces conditions sont souvent rencon-
trées pour des densités de peuplement
allant de 100 a 250 tiges & I’hectare. Si,
dans des parcelles de sol et d'exposi-
tion analogues, la densité atteint ou
dépasse 1250 tiges a I'hectare, I'épais-
seur du phloéme s'abaisse 4 2 mm,
valeur moins favorable & la croissance
des larves. Par suite, le nombre de des-
cendants produits diminue et les
attaques ultérieures en sont d’autant
réduites. Les probabilités d'attaques
diminuent aussi

avec

des éclaircies favorables a la croissance
des jeunes contorfa. Le scolyte modifie
donc l'évolution floristique normale
de l'association végétale en orientant
une succession linéaire destinée a
aboutir avec le temps au stade climax
vers une succession cyclique dans
laquelle le feu et l'insecte jouent des
rbles prépondérants.

Pour tenter de résoudre ce probléme,
des essais d'éclaircies sélectives ont par
suite été conduits par G. AMMAN et ses
collaborateurs [5-6]. Ils consistent a
couper sélectivement fes tiges

dont le diamétre a4 1,50 m

dépasse 22-25 c¢m pour

limiter le nombre de

troncs favorables a la
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reproduction de Vinsecte. Les scolytes
sont alors obligés de reporter leurs
attaques sur des arbres chétifs & faible
croissance, au phloéme mince & quali-

té nutritionnelle rédutte. Leur mortali-'

té larvaire devient élevée. Par ailleurs,
les arbres coupés de gros diamétre ont
une valeur commerciale et peuvent,
dans certains cas, étre vendus. La
coupe favorise la croissance ultérieure
des tiges restantes en diminuant la
compétition entre tiges peuplant une
méme parcelle. Dans un premier
temps, l'éclaircie favorise l'efficacité
d’expression des mécanismes naturels
de résistance des arbres. Il existerait
d’ailleurs une aire basale minimale
(34m2/ha) en dessous de laguelle la
mortalité des arbres dues au scolyte
diminuerait. Dans un second temps,
par suite de Faugmentation ultérieure
de diamétre des tiges, se posera alors la
question de savoir quand renouveller
I’éclaircie,

On pense ainsi gagner sur deux
tableaux : augmenter la probabilité de
survie des arbres et diminuer la crois-
sance des populations du ravageur. Les
calculs économiques, tous facteurs pris
en compte, indiquent que la valeur du
bois coupé ne couvre pas forcément
tous les frais engagés dans ces régions a
faible densité d’habitants. Il n’en reste
pas moins que, a valeur égale du bois
restant, la qualité forestiére s'améliore,
en évitant l'accumnulation de bois
morts et en conservant les tiges de
potentiel. L'esthétique du paysage vy
gagne comme la santé de la forét.

Pour é&tre généralisables, de telles
approches méritent réflexion avant
développement. Elles doivent inclure
une analyse détaillée des poids respec-
tifs des divers paramétres, stationnels,
climatiques, sylvicoles, biclogiques,
économiques...Par suite, en leur état
actuel, ces tentatives ne sont pas direc-

tement transposable & 'Europe pour -

des raisons variées (densités impor-
tantes de populations sur ce conti-
nent, étendues relativement réduites
des surfaces forestiéres, gestion soute-
nue de nos foréts). Elles invitent
cependant & réfléchir & la mise en
ceuvre de méthodes globales de ges-
tion de I'écosystéme en vue diminuer
Fampleur de I'impact de certains rava-
geurs.

Jean LEVIEUX
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