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DIVERSITE DES FORETS ET RESISTANCE AUX INSECTES RAVAGEURS

par HervéJactelt

1. Introduction

L'histoire récente des foréts montre une tendaonémue de destruction des foréts naturelles, avec
un rythme actuel d'environ 7 millions d'ha perdbague année (FAO 2015). Sur la méme période,
les surfaces de forét de plantation, essentiellerdes monocultures, ont augmenté a un rythme
d'environ 4 millions d'ha par an (Brockerhadf al. 2013). La progression la plus forte est
enregistrée dans les pays émergents, notammenhiae -2 millions ha/an) et au Brésil (+300
milles ha/an). Cette double tendance conduit aradaction globale de la diversité des essences
forestieres dans le monde, ou quatre genres (PHusalyptus, Acacia et Tectona) fourniront la
moitié des approvisionnements en bois d'ici 205AQFR2007). En France l'Inventaire Forestier
National estime que 51% de la forét francaise esstituée de peuplements monospécifiques (soit
7.3 millions d'ha, IFN 2013). La forét des Landeas @ascogne, principalement constituée de
peuplements purs de Pin maritime, couvre a elléesen million d'hectares, constituant la plus
grande forét de plantation en Europe.

Parallelement, avec le changement climatique, teesfiers craignent un accroissement des
problémes phytosanitaires en forét. Les insectgageurs pourraient en effet bénéficier d'un

accroissement des températures pour multiplierolabme de générations annuelles ou accélérer
leur développement tandis que les arbres souffritadavantage des stress hydriques ou des
cataclysmes météorologiques comme les tempétemuteconduisant a une recrudescence des
pullulations (Schelhaeet al. 2003; Rouaulet al. 2006 ; Jactedt al. 2012).

Or depuis longtemps les forestiers considerentlgsidoréts mélangées sont moins exposees aux
risques sanitaires que les foréts pures. Ainsi, 1828, le professeur de sylviculture allemand von
Cotta déclare que "comme les especes d'arbres n'utilisent pas lesuesss de la méme maniére,

la croissance est plus vive dans les peuplementangés et ni les insectes ni les tempétes ne
peuvent y faire autant de dégats, de sorte qu'ung grande diversité de produits forestiers est
disponible pour satisfaire aux diverses demahd@sduit de Scherer-Lorenzeet al 2005).
Barthod (1994) cite de nombreux autres précis tacsyture du 19™¢et 26™°siécles qui affirment
généralement qu'il faut donner la préférence awpleeents mélangés pour réduire les dégats
d'insectes. De méme Gibson et Jones (1977), Wa8Rj1 Landmann (1998), Wainhouse (2005)
rapportent de nombreux exemples de problémes sasitinportants dans les foréts pures. Plus
récemment une gigantesque pullulation du scadgedroctonus ponderosaefrappé les foréts de
Colombie britannique, majoritairement composéedecontorta, détruisant plus de 16 millions
d'ha et un milliard de fren I'espace d'une dizaine d'années. Ces auteligaiémt cependant qu'il
est difficile de séparer l'effet de la simplificatide la composition en essences forestiéres ekautr
effets comme l'intensification des pratiques syligs, le recours a des espéces exotiques, les
mauvais choix stationnels, etc.
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Pour essayer d'éclaircir ces questions le groupetathologie forestiere de I'INRA a Bordeaux
(umr BIOGECO) a donc décidé, au début des année2008, de concentrer ses efforts de
recherche sur la question des relations entre sitéespécifique des foréts et résistance aux iasect
ravageurs. Le premier objectif était de quantifieifet de cette diversité sur les niveaux de degat
d'insectes et le deuxieme objectif était de déerypes mécanismes écologiques sous-jacents
pouvant expliquer cette "résistance par associatiégétale (Barbosat al. 2009) afin d'en tirer les
enseignements nécessaires a une améliorationgdstian forestiére pour la prévention des risques
sanitaires.

2. Comparaison des dégats d'insectes ravageurs emrété pures et mélangées

Dans une méta-analyse des publications scientgiquesues entre 1966 et 2006, nous avons
rassemblé 119 études (dont 41 en Europe) danselésgjles niveaux moyens de dégats causés par
une espece donnée d'insecte ravageur sur une edeegstiere particuliére étaient comparés dans
des peuplements purs ou mélangés, dans une méioe kigpendant la méme période. Cette
analyse qui concerne au total 33 especes d'insec&3 especes d'arbres, réveéle que dans pres de
80% des cas une essence forestiere gérée en penpdepurs est significativement plus attaquée
par les insectes herbivores qu'en peuplements gesdadactel et Brockerhoff 2007). En 2013 nous
avons actualisé cette méta-analyse en nous fochlsa les comparaisons entre peuplements purs
et peuplements avec deux essences en mélange @9%udlications entre 1960 et 2012). Nous
avons pu confirmer la meilleure résistance dest$omélangées mais nous avons aussi démontré
gue l'effet du mélange varie avec la spécificité msectes ravageurs (Castagnegtohl. 2014a).

Les insectes monophages (ou spécialistes) sont gause développent aux dépens d'essences
appartenant au méme genre, les oligophages peattaquer des espéces de plusieurs genres dans
la méme famille alors que les polyphages (ou gdéistas) peuvent se nourrir d'arbres de plusieurs
familles botaniques. Il apparait alors que la réducdes dégats de monophages est de 42% dans
les foréts mélangées, de 15% pour les oligophagésan'elle est négligeable pour les polyphages.

Nous avons récemment complété cette analyse hibpbggue par une vaste étude empirique
menée a I'échelle de I'Europe. Dans le cadre detgfanDivEurope, nous avons échantillonné un
total de 214 foréts matures, dans six régions @nives biomes mediterranéen, tempéré et boréal.
Ces foréts ont été sélectionnées pour s'inscris@s cchaque région, le long d'un gradient de
diversité spécifique, partant des monoculturesiresdant par le mélange de toutes les especes.
L'analyse des défoliations sur 11 essences fesitloeninantes montre une diminution significative
des dégats avec I'augmentation du nombre d'esseacsde mélange, avec une réduction de I'ordre
de 30% entre la monoculture et le mélange a 5 esg&uyotkt al. 2016).

Ainsi, pour prendre quelques exemples d'insectesgeurs du pin maritime, nous avons observé
que la cochenilléatsucoccus feytaudsirictementinféodée au pin maritime, présente des niveaux
de populations moins élevés en Corse (d'environ)5f#as les peuplements mixtes avec du pin
laricio que dans les peuplements purs de pin meit{Jactelet al, 2006). Nous avons aussi
constaté une diminution de l'ordre de 50% de labgidité d'attaque du pin maritime par la
processionnaire du pinfhaumetopea pityocampaans les mélanges avec du bouléBetula
pendula) (Castagneyrolet al. 2014b). Enfin récemment nous étudions étudié le cynips du
chataignier Dryocosmus kuriphilys espéce exotique envahissante originaire de Catrdemontré
gue les mélanges chataigniers - chénes présentisrdegats deux fois moins importants que les
chataigneraies pures (Guyaital. 2015).

En revanche, l'effet de la diversité des essermestieres sur les attaques d'insectes polyphages
peut étre négatif, avec une augmentation des dégatpeuplements mélangés. Le bombyx
disparate,Lymantria dispay est I'un des ravageurs forestiers les plus palgek capable de
consommer le feuillage de centaines d'espéces udkusemais aussi de coniferes. Des études
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menées aux Etats-Unis, ol linsecte a été intraalwisiécle dernier et o0 il commet des dégats
considérables, ont montré que les pins sont mdiagques pakt. disparen peuplements purs qu'en
peuplements mixtes de pins et de chénes (Gottsehdiwery, 1989).

3. Les mécanismes écologiques qui expliquent la relatentre diversité et résistance des foréts
aux insectes ravageurs

Pour une espéce d'arbre donnée, l'intérét de lar gém peuplements mixtes plutét qu'en
peuplements purs pour réduire le risque sanitagat @tre expligué par deux meécanismes
principaux: la réduction de l'accessibilité desresbhdtes et le renforcement de limpact des
ennemis naturels.

3.1. L’accessibilité des arbres hbtes

Le mélange d'une essence « objectif », la plusdss@ante au plan économique par exemple, avec
des essences associées, conduit en général didstatent d'un certain nombre de barriéres a la
colonisation de cette essence par les insectes/berb (Jacteét al, 2005).

La premiere barriere est de type quantitatif, eltmrespond a une plus faible probabilité
d'infestation. Pour une surface donnée de peuplenfangmentation du nombre d'essences
associees dans I'étage dominant diminue le noniéarels de I'essence objectif. La ressource qu'ils
représentent est plus limitée, réduisant les ctgmale développement des insectes qui en
dépendent. Nous avons ainsi montré une diminutigmifeative des niveaux d'infestation par la
cochenille du pin maritim#. feytaudiavec la diminution de la proportion de pin maréiaans les
peuplements mélangés avec du Pin laricio de Cdesadlet al. 2006). Plus récemment nous avons
proposé une nouvelle facon de quantifier la regsoatimentaire disponible dans un peuplement
mélangé. Nous avons pour cela considéré que desaessassociées a l'essence principale (focale)
pouvaient étre utilisées comme ressources secesdadr les insectes en fonction de leur degré de
polyphagie et en fonction de la distance phylogguoét entre ces essences et l'essence focale.
Tenant compte de ces deux criteres nous avonségtinpourcentage de ressources totales (égal a
100% dans les monocultures de I'essence focatapetré que les niveaux de dégats des ravageurs
diminuent significativement avec ce pourcentageedsource dans les peuplements mélangés, et
cela aussi bien pour les insectes monophages,pbléges que polyphages (Castagnewtohl.
2013a).

Un deuxiéme type de barriére, de type physico-aii est apporté par les essences associées et
limite les capacités de localisation puis de caation des arbres hotes. Pour les insectes
herbivores qui repérent visuellement leurs arbfged) le mélange d'essences peut contribuer a les
masquer. Ainsi les papillons femelles de processioa du pin sont connus pour se diriger vers la
silhouette sombre des pins se détachant sur un dtamdafin d'y déposer leurs ceufs (Démolin
1969). Nous avons reéalisé plusieurs expériencefort des Landes pour étudier I'effet de la
présence d'essences feuillues sur ce comporteraartiahisation de I'arbre hdte. Nous avons tout
d'abord montré que la présence d'une haie deusuwslh bordure de plantation de pin maritime
diminue tres significativement le nombre de pirfestés par la processionnaire derriére la haie et
gue cet effet est d'autant plus important que la gat haute (Dulauremt al. 2012). Nous avons
ensuite suivi les dégats de processionnaire sue migpositif ORPHEE (du réseau international
TreeDivNet, http://www.treedivnet.ugent.be/) ou s@omparons la croissance et la résistance de 5
essences forestieres natives de la forét aquitaim@onocultures ou en mélanges de 2 a 5 espéeces
(26 mélanges). Nous avons la encore observé unetié@d significative du pourcentage de pins
maritimes attaqués par la processionnaire dansiéanges avec du bouleau, qui est en moyenne
plus haut que le pin, mais pas dans les mélangss @&y chéne qui, poussant moins vite, est en
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moyenne beaucoup moins grand que le pin (Castagineyral. 2014b). Plus généralement
I'encombrement spatial produit par des essenceshdt®s au voisinage d'essences hotes peut
conduire a une réduction de leur "apparence", a'edte de la facilité qu'ont les insectes herlagor

a les repérer pour les attaquer, réduisant le daudégats comme nous l'avons observé dans le cas
de régénérations de chéne pédonculé (Giffard 20aR, Castagneyret al.2013b).

De nombreuses espéces d'insectes utilisent andsul’ des plantes hétes pour les identifier et les
infester, comme les scolytes des coniferes quigdeznt les composés terpéniques émis par les
arbres. Or un nombre croissant d'études démorgrentes scolytes peuvent aussi capter les odeurs
d'essences non hétes (feuillus) et utiliser ceasigour éviter des habitats défavorables. Ainsisnou
avons montré que I'’émission d'odeurs de bouleangiate réduire le pourcentage de billons de pin
maritime attaqué par le scolyte sténograplps, sexdentatugJactel et al. 2001). Les foréts
meélangées, présentant une plus grande diversitérdposés olfactifs, seraient donc moins sujettes
aux pullulations de scolytes (Zhang et SchlyterD40 Nous avons cherché a vérifier cette
hypothése dans le cas de la processionnaire diEpiplacant des branches coupées de bouleau au
pied de pins maritimes nous avons obtenu une rédusignificative du nombre d'attaques par la
processionnaire. L'utilisation de meéthodes neursjaggiques a permis de montrer que les
antennes des papillons de processionnaire sontblespale détecter des composés volatils
organiques émis par les arbres hétes (pins) massi awon-hétes (feuillus). Nous avons ainsi
identifié le composant majoritaire de I'huile esdie de bouleau, le méthyle salicylate, comme
étant un puissant répulsif de la processionnairginlJacteket al. 2011). La encore les résultats de
la méta-analyse sur les insectes herbivores (Jatcterockerhoff, 2007) semblent corroborer ces
hypothéses puisque, en moyenne et pour les insetitggohages, la réduction des niveaux de
dégats dans les peuplements mélangés est deusldsismportante quand ces mélanges associent
des feuillus et des résineux, aux émissions d'eadelus contrastées, que lorsqu'ils associent
seulement des résineux ou seulement des feuillus.

3.2. L'impact des ennemis naturels

La deuxieme raison majeure pour laquelle les far@tangées sont généralement moins exposées
aux risques sanitaires est qu'elles offriraient dhasilleures conditions de survie et de
développement aux ennemis naturels des insectesgears, permettant donc un contrble
biologique plus efficace de ces bioagresseursdletcal, 2005).

Il est largement reconnu que la diversité des esegugmente avec celle des plantes et nous avons
récemment confirmé que ces corrélations se mamgignau travers des cascades trophiques,
puisque la richesse spécifique en insectes hedsvorais aussi en prédateurs augmente avec la
richesse en plantes (Castagneyrol et Jactel 2@M&)s les foréts les plus riches en especes
arborées, les prédateurs et les parasitoidesng'ié®nt pas eux-mémes trop spécialistes, disposent
donc en principe d'une plus grande diversité endaoce d'hétes ou de proies de substitution
permettant de maintenir des populations stablesttemdant de se reporter sur l'insecte ravageur.
Ainsi la punaise anthocoridgatophilus nigricornisest naturellement prédatrice de la cochenille du
pin laricio, Matsucoccus pinien Corse mais elle peut aussi s'attaquer a lheodle du pin
maritime, M. feytaudj recemment introduite dans Ille. Dans des camhtistationnelles analogues,

le pin maritime s'avere moins infesté par feytaudidans les foréts mixtes de pin maritime et de
pin laricio, ou la punaise prédatrice est égalenpdin$é abondante, laissant supposer un contrble
biologique plus efficace dans les peuplements myésn(Jactelet al, 2006). De méme en
manipulant la prédation avienne avec des cagesld&®an, nous avons démontré que les oiseaux
insectivores sont capable de réduire de fagon fgigtive les dégats d'insectes sur les feuilles de
chénes installés sous couvert de pin maritime §@&i#t al. 2012, 2013). Enfin les dégats réduit de
cynips du chataignier dans les peuplements mélaaggs du chéne pourraient s'expliquer par la
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capacité de parasitoides de cynips du chéne a ehdlmpte et se porter sur I'espece invasive (Aebi
et al.,2007).

Les foréts mixtes pourraient également fournir dessources alimentaires de complément aux
ennemis naturels des insectes. Ainsi le miellatipitapar les pucerons est une source essentielle de
glucides pour les insectes parasitoides et lessfonélangées semblent fournir un meilleur apport
de miellat car les différentes espéces d'arbredegucomposent hébergent a leur tour différentes
espéeces de pucerons qui different par leur quatitgar leur période de production. Nous avons
testé cette hypothese sur deux insectes parastdiele ceufs de la processionnaire du pin en les
alimentant au laboratoire avec du miellat de putemu pin et du chéne. Dans les deux cas nous
avons reussi a multiplier par 10 la durée de vie garasitoides, permettant notamment au
parasitoide généralist®oencyrtus pityocampade survivre jusqu'a l'apparition des premieres
pontes de processionnaire (Dulaurehal.,2011). Nous avons observé les mémes effets dlatniel
de puceron sur l'accroissement de la longévitdlderocentrus sylvestrellade principal insecte
parasitoide de la pyrale du trorioryctria sylvestrella dont le taux de parasitisme augmente a
proximité de peuplements de feuillus (Jaetehl.,2003).

Les foréts mélangées présentent aussi une pludegdaversité structurale et un plus grand nombre
de micro-habitats, offrant donc davantage de refwged'abris potentiels aux ennemis naturels pour
se protéger contre des conditions climatiques adgeou pour se reproduire. Nous avons ainsi
montré que la huppe fasciédpupa epops un important prédateur des chrysalides de
processionnaire du pin, se maintient préférentiedlet dans les foréts de pin maritime dans
lesquelles subsistent des bosquets de vieux ch@inedle trouve les cavités nécessaires a sa
nidification (Barbarcet al, 2008).

4. Conclusions

Un nombre croissant de données objectives sembtemt accréditer I'hypothése d'une plus forte
résistance des foréts mélangées aux insectes taga@our autant la diversification des foréts ne
saurait étre vue comme la panacée pour réduirédlgats sanitaires. Il reste en effet que certaines
foréts mélangées sont particulierement exposéesriagnes biotiques (Korichevat al, 2006,
Schuldtet al, 2010) alors qu'il existe des monocultures foéess « chanceuses » qui échappent a
ces problemes. Cette apparente contradiction véamts doute d'un manque d'analyse des
mécanismes écologiques qui sous-tendent la relaindre diversité et résistance des foréts aux
ravageurs. En testant I'nypothése que les forélangées sont moins sensibles a ces bioagresseurs
car leurs arbres hotes sont moins accessiblesuest &nemis naturels plus efficaces nous avons
relevé deux points importants : i) la compositi@nldssemblage des essences forestieres dans les
mélanges est plus importante que le nombre d'espBasbres associées, ii) l'intensité et le signe
(positif ou négatif) de l'effet de la diversité degdts sur la résistance aux insectes dépend ghé de

de spécialisation trophique de ces agents biotiques

En résumé l'association d'autres essences hoétes @ssence objectif peut accroitre son risque
d'infestation par les ravageurs polyphages. Adisg I'addition d'une grande proportion d'essences
non hétes, différant largement, par leurs caragtifties biologiques, de I'essence objectif coraluit
une réduction sensible des infestations par lebileres monophages ou oligophages. Ce plus
important contraste "fonctionnel" entre essenceadilfjet essences associées est attendu d'essences
phylogénétiquement plus éloignées.

Bien entendu ces suggestions ne valent que poudmmigation du risque sanitaire, elles ne

considérent pas l'effet de l'assemblage des essdooestieres sur leur croissance et donc la
production de biomasse par les foréts mélangéetaifies associations peuvent en effet conduire a
des situations de compétition pour la ressourceeeespeces darbres ou au contraire a des
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phénomenes de facilitation ou de complémentaritddysant des effets contrastés sur la
productivité. Ces suggestions n’integrent pas daggnles problémes sylvicoles et économiques
soulevés par la gestion des essences forestiemaglange. Une approche globale devrait donc étre
initiée, associant écologues, sylviculteurs et éoustes, afin de mesurer les effets positifs et
négatifs du mélange d'essences forestiéres paunissance des arbres, pour leur résistance aux
ravageurs ou pour d'autres fonctions écosystémiquaas aussi pour la gestion sylvicole des
peuplements, afin de trouver le meilleur comprodaiss une perspective de gestion durable.
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