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LES FORETS MELANGEES SONT-ELLES

PLUS RESISTANTES, PLUS RESILIENTES OUE LES AUTRES?

LE RISQUE SANITAIRE
DANS LES FORETS MELANGEES

HERVE JACTEL - ECKEHARD BROCKERHOFF - DOMINIQUE Piou

L’histoire récente des foréts témoigne d’une réduction continue de la diversité des essences
forestiéres gérées pour la production. Selon les derniéres statistiques de la FAO (2007), la
surface des foréts plantées, principalement des monocultures, est passée de 175 a 225 millions
d’hectares entre 1990 et 2005. L’Europe se situe au deuxiéme rang derriére ’Asie avec 60 millions
d’hectares en 2005 soit un accroissement de 20 % lors des quinze derniéres années. La progres-
sion la plus forte est enregistrée en Russie, suivie du Portugal, de ’Espagne, de Ulrlande, de la
Suéde et de la France. Dans notre pays, 'IFN (2005) estime que la surface des foréts plantées
avoisine les 2 millions d’hectares avec un accroissement de l'ordre de 10 % sur une période
comparable (1989-2004). Au total, environ la moitié de la surface des foréts francaises serait
constituée de peuplements monospécifiques (Morneau et al., 2008). Cette évolution a I'échelle
mondiale semble une tendance a long terme et il est prévu que pour satisfaire la demande crois-
sante en bois, fibres et ressources énergétiques, les foréts plantées assurent bientdt a elles
seules plus de 50 % de la production de biomasse ligneuse (FAO, 2007).

Parallélement, avec le changement climatique, les forestiers craignent un accroissement des
problémes phytosanitaires en forét. Les insectes et champignons pathogénes pourraient en effet
bénéficier d’un accroissement des températures pour multiplier le nombre de générations
annuelles ou accélérer leur développement tandis que les arbres souffriraient davantage des
stress hydriques ou des cataclysmes météorologiques (Rouault et al., 2006 ; Desprez-Loustau et
al., 2006 ; Piou et al., 2006).

Or, depuis longtemps les forestiers considérent que les foréts mélangées seraient moins exposées
aux risques sanitaires que les foréts pures, ce que sont la plupart des plantations. Ainsi, dés
1828, le professeur de sylviculture allemand von Cotta déclare que « comme les espéces d’arbres
n’utilisent pas les ressources de la méme maniére, la croissance est plus vive dans les peuple-
ments mélangés et ni les insectes ni les tempétes ne peuvent y faire autant de dégéts, de sorte
qu’une plus grande diversité de produits forestiers est disponible pour satisfaire aux diverses
demandes » (librement traduit d’aprés Scherer-Lorenzen et al.,, 2005). Barthod (1994) cite de
nombreux autres précis de sylviculture des XIX® et XX® siécles qui affirment généralement qu’il
faut donner la préférence aux peuplements mélangés pour réduire les dégats d’insectes ou de
champignons sans toutefois apporter de preuve tangible de cette moindre sensibilité. De méme,
Gibson et Jones (1977), Watt (1992), Landmann (1998), Wainhouse (2005) rapportent de nombreux
exemples de problémes sanitaires importants dans les foréts pures, tout en rappelant le manque
de données quantitatives ou expérimentales pour établir la démonstration d’une plus grande
résistance des foréts mixtes. Ils rappellent en outre qu’il est difficile de séparer 'effet de la
simplification de la composition en essences d’autres effets comme lintensification des pratiques
sylvicoles, le recours a des espéces exotiques, les mauvais choix stationnels, etc.
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Récemment cependant un certain nombre de revues de la littérature scientifique ont été publiées
(actel et al., 2005 ; Pautasso et al., 2005 ; Koricheva et al., 2006 ; Jactel et Brockerhoff, 2007)
permettant un progrés certain dans |’évaluation objective de la relation entre diversité des
essences forestiéres et sensibilité aux dégats sanitaires. Le premier objectif du présent article est
donc de réaliser une synthése de ces nouvelles informations concernant leffet de la diversité
spécifique des foréts sur leur résistance aux attaques d’insectes ravageurs, de champignons
pathogénes et de mammiféres herbivores. Le deuxiéme objectif de cette synthése bibliographique
est d’exposer les mécanismes écologiques sous-jacents a la relation diversité-résistance afin d’en
tirer les enseignements nécessaires a une amélioration de la gestion forestiére pour la préven-
tion des risques sanitaires.

COMPARAISON DES DEGATS ENGENDRES PAR LES AGENTS BIOTIQUES
DANS LES PEUPLEMENTS PURS ET MELANGES

Les insectes : des dégats réduits en peuplements mélangés
pour les ravageurs oligophages

Dans une méta-analyse des publications scientifiques parues entre 1966 et 2006, Jactel et Brocker-
hoff (2007) ont rassemblé 119 études (dont 41 en Europe) dans lesquelles les niveaux moyens
de dégats causés par une espéce donnée d’insecte ravageur sur une essence forestiére parti-
culiére étaient comparés dans des peuplements purs ou mélangés, dans une méme région et
pendant la méme période. Cette analyse, qui concerne au total 33 espéces d’insectes et
33 espéces d’arbres, révéle que, dans prés de 8o % des cas, une essence forestiére gérée en
peuplements purs est significativement plus attaquée par les insectes herbivores qu’en peuple-
ments mélangés. Cette proportion varie cependant avec la spécificité des insectes ravageurs.

Une méta-analyse est une méthode statistique permettant de combiner les résultats de plusieurs
études indépendantes sur une question donnée. Elle permet une analyse plus précise d’un
probléme par 'augmentation du nombre de cas étudiés et de proposer une conclusion générale
que chaque étude particuliére ne suffit pas a étayer. Cette démarche est largement utilisée en
médecine pour linterprétation globale d’études cliniques parfois contradictoires car portant sur
de petits échantillons. Elle est de plus en plus appliquée aux questions d’écologie.

Le niveau de dégats par les insectes oligophages® est pratiquement toujours inférieur dans les
peuplements mélangés (93 % des cas). Par exemple, la cochenille Matsucoccus feytaudi, stricte-
ment inféodée au Pin maritime, présente des niveaux de populations plus élevés dans les
peuplements purs de Pin maritime en Corse que dans les peuplements mixtes associant le Pin
laricio (Jactel et al., 2006). La processionnaire du pin, Thaumetopoea pityocampa, qui attaque
surtout les pins, provoque des défoliations plus faibles sur le Pin laricio lorsque celui-ci est en
mélange avec du Hétre (Géri, 1980). L’acarien Acalitus rudis, qui forme des galles sur les feuilles
de Bouleau, commet moins de dégats sur Betula pendula quand cette essence est associée au
Pin sylvestre (Vehvildinen et al., 2006).

En revanche, leffet de la diversité des essences forestiéres sur les attaques d’insectes poly-
phages peut étre soit positif soit négatif, avec une réduction des dégats en peuplements
mélangés dans seulement 60 % des cas. Deux exemples permettent d’illustrer cette variabilité.

(1) Les insectes oligophages (ou spécialistes) sont ceux qui se développent aux dépens d’essences appartenant au méme genre ou a
la méme famille alors que les polyphages (ou généralistes) peuvent se nourrir d’arbres de plusieurs familles botaniques.
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Le charangon Hylobius abietis s’attaque préférentiellement aux pins et aux épicéas, commettant
d’importants dégats dans les jeunes reboisements de coniféres en Europe. Plusieurs études ont
montré que ses dégats sur des plants d’Epicéa sont réduits dans les peuplements mixtes asso-
ciant un couvert de pins (Nordlander et al., 2003 ; Peterson et Orlander, 2003). Le bombyx
disparate, Lymantria dispar, est un insecte forestier européen qui s’attaque surtout aux essences
feuillues (chénes et fruitiers). Introduit accidentellement aux Etats-Unis au siécle dernier, il
commet des dégats considérables et s’est révélé l'un des ravageurs forestiers les plus poly-
phages, capable de consommer le feuillage de centaines d’espéces de feuillus mais aussi de
coniféres. Contrairement a la tendance générale d’un moindre niveau d’herbivorie dans les foréts
mélangées, il apparait la-bas que les pins sont moins attaqués par Lymantria dispar en peuple-
ments purs qu’en peuplements mixtes de pins et de chénes (Gottschalk et Twery, 1989).

Les mammiféres herbivores : une méme tendance a la réduction des dégats
en peuplements mélangés pour les espéces les moins polyphages

Les études portant sur la sensibilité comparée des peuplements purs et mélangés aux attaques
de mammiféres herbivores sont beaucoup moins nombreuses et souvent limitées aux foréts
boréales. Dans des systémes expérimentaux oll des jeunes arbres de plusieurs espéces avaient
été coupés puis enfoncés dans la terre gelée afin de constituer des peuplements mélangés arti-
ficiels, les dégats d’élan (Alces alces) se sont révélés similaires sur Pin sylvestre, que cette
essence soit présente en peuplements purs ou mélangés avec des Aulnes ou des Trembles
(Danell et al., 1991 ; Edenius, 1991). Dans deux autres études, I'abroutissement par les élans des
jeunes plants de Pin sylvestre était souvent plus intense dans les peuplements mixtes que dans
les peuplements purs, notamment lorsque les essences préférées pour leur appétence étaient
présentes comme le Bouleau (Vehvildinen et Koricheva, 2006) ou le Tremble, le Saule et le
Sorbier (Heikkild et Harkdnen, 1996). En aucun cas les dégats commis par ce grand herbivore
généraliste ne se sont avérés réduits en forét mixte. De méme, le pourcentage d’arbres écorcés
chaque année par le cerf (Cervus elaphus), un autre cervidé présentant un faible degré de spécia-
lisation alimentaire, ne semble pas dépendant du nombre d’espéces ligneuses dominantes
(Verheyden et al., 2006).

En revanche, avec des herbivores de plus petite taille et plus spécialisés I’hiver dans leur régime
alimentaire comme le liévre variable et le campagnol, ’essence objectif subit des dégats variables
dans les reboisements mixtes selon la composition du mélange. En général, les dégats sont plus
élevés dans les peuplements purs mais, dans les peuplements mélangés, la présence d’autres
espéces appétentes augmente le risque de consommation de l'essence objectif (Hjalten et al.,
1993 ; Vehvildinen et Koricheva, 2006). Ces observations sont a rapprocher des constatations
faites pour les insectes, qui semblent indiquer que la sensibilité des foréts mélangées a I’herbi-
vorie dépend du degré de spécialisation des herbivores et de la proportion d’espéces peu ou
pas “comestibles” dans le mélange.

Les champignons pathogénes : les peuplements mélangés
associant essences hotes et non-hotes résistent mieux

Deux articles de synthése récents se sont penchés sur la relation entre diversité et sensibilité des
foréts aux champignons pathogénes (Pautasso et al., 2005 ; Koricheva et al., 2006). Ils rappor-
tent une réduction des dégats ou de la progression de la maladie dans les peuplements mélangés
pour plusieurs pathogénes comme Armillaria ostoyae, agent de pourridié racinaire sur coniféres
(Morrison et al., 1988 ; Gerlach et al., 1997), Ceratocystis fagacearum, agent de flétrissement du
Chéne (Menges et Loucks, 1984) et Gremmeniella abietina, agent d’un chancre sur Pinus contorta
(Karlman et al., 1994). Le cas le mieux documenté reste cependant celui du fomes, Heterobasi-
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dion annosum, autre pourridié racinaire. Korhonen et al. (1998) puis Pautasso et al. (2005) ont
recensé 13 études dans lesquelles l'incidence du fomes a été comparée dans des peuplements
de coniféres (Pins, Epicéas ou Sapins) purs ou mélangés entre eux ou avec des feuillus. Dans
neuf de ces études (70 % des cas), 'abondance ou les dégats du fomes étaient réduits dans les
foréts mixtes (divers coniféres ou coniféres et feuillus). Plus récemment, Thor et al. (2005) ont
également montré que l'incidence du fomes sur I'Epicéa commun (Picea abies) dans les foréts
mélangées diminuait significativement avec la proportion d’Epicéa dans le mélange. McCauley et
Cook (1980) ont observé une relation analogue entre 'abondance de l’agent de pourridié raci-
naire Phellinus weirii et la proportion de Douglas, son hote préféré, en Amérique du Nord.

En revanche, il semble que la conduite en peuplements mélangés n’augmente pas la résistance
des foréts aux champignons pathogénes de type généraliste. Ainsi Phytophthora cinnamomi,
pathogéne racinaire trés agressif et ubiquiste, a provoqué des dégats importants aprés son intro-
duction accidentelle dans les foréts naturelles d’Eucalyptus en Australie, malgré leur grande
diversité en espéces ligneuses (McDougall et al., 2002). D’autres espéces comme Phytophthora
ramorum ou Phytophthora kernoviae, responsables de la “mort soudaine des chénes” sont aussi
connues pour infecter de nombreuses espéces ligneuses, notamment du sous-bois comme les
rhododendrons et les viornes, qui peuvent alors servir de source d’infection pour les arbres du
peuplement (Brasier et al., 2005).

LES MECANISMES ECOLOGIQUES QUI EXPLIQUENT LA RELATION
ENTRE DIVERSITE ET RESISTANCE DES FORETS AUX AGENTS BIOTIQUES

La répartition des risques

A léchelle de la forét, le maintien d’une grande diversité d’essences forestiéres présente I'avan-
tage de répartir le risque. Puisque toutes les espéces d’arbres ne sont pas également sensibles
a tous les ravageurs et pathogénes, plus le nombre de ces essences augmente dans une forét,
plus celle-ci a des chances de contenir un grand nombre d’arbres qui peuvent échapper aux
infestations. Ces arbres indemnes peuvent alors combler les trouées laissées par les arbres morts
ou dépérissants, permettant le maintien ou la restauration de la structure et du fonctionnement
de la forét. Cette dynamique est d’ailleurs observée dans certains écosystémes naturels ol des
pathogénes autochtones affectent essentiellement les peuplements agés a faible diversité d’es-
sences sensibles, ce qui permet linstallation d’essences moins sensibles ou tolérantes. Ces
pathogénes sont ainsi un des moteurs de la distribution spatiale des espéces susceptibles et
résistantes (Gilbert, 2002). La premiére raison pour laquelle les foréts mélangées sont plus
capables de résister aux dégats sanitaires correspond donc a la théorie de I'assurance (Loreau
et al., 2001 ; Pautasso et al., 2005), ou encore au vieil adage qui conseille de ne pas mettre
tous ses ceufs dans le méme panier. Il faut cependant rappeler que 'augmentation de la diver-
sité des essences forestiéres s’accompagne en général d’un accroissement de la diversité des
espéces d’insectes (Novotny et al, 2006) et champignons associés (Burrows et Pfleger, 2002),
pouvant conduire a augmenter la probabilité que tous les arbres du peuplement soient infestés
par au moins une espéce de ravageur ou de pathogéne et donc que celui-ci subisse plus de
dégats. Il conviendrait donc de comparer les peuplements mixtes ou mélangés en intégrant
toutes les causes possibles de dégats phytosanitaires, mais aucune étude de la sorte ne semble
actuellement disponible (Koricheva et al., 2006).

Pour une espéce d’arbre donnée, l'intérét de la gérer en peuplements mixtes plutdt qu’en peuple-
ments purs pour réduire le risque sanitaire peut étre expliqué par deux mécanismes principaux :
la réduction de l'accessibilité des arbres hotes et le renforcement de I'impact des ennemis naturels.
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L’accessibilité des arbres hotes

Le mélange d’une essence objectif — la plus intéressante au plan économique par exemple —
avec des essences associées, conduit en général a I’établissement d’un certain nombre de
barriéres a la colonisation de cette essence par les herbivores ou pathogénes (Jactel et al.,
2005). La premiére barriére est de type quantitatif, elle correspond a une plus faible probabilité
d’infestation. Pour une surface donnée de peuplement, "augmentation du nombre d’essences
associées dans |’étage dominant diminue le nombre d’arbres de l’essence objectif. La ressource
qu’ils représentent est plus limitée, réduisant les capacités de développement des insectes ou

champignons qui en dépendent.

Ces hypothéses semblent confirmées par les résultats de la méta-analyse sur les insectes rava-
geurs (Jactel et Brockerhoff, 2007) qui montrent que, dans huit études ol les peuplements purs
d’une essence forestiére ont été comparés a plusieurs types de mélanges variant par la propor-
tion en espéces d’arbres associées, les dégats sur cette essence objectif diminuent quand sa
proportion diminue dans le mélange.

Un deuxiéme type de barriére, de type mécanique ou physico-chimique, est apporté par les
essences associées et limite les capacités de localisation ou de contamination puis de colonisa-
tion des arbres hétes. Certains insectes, comme la tordeuse des bourgeons de I’épinette (Choris-
toneura fumiferana) au Canada ou le bombyx disparate, se dispersent par les jeunes larves
emportées par le vent, tout comme de nombreux champignons sont disséminés par le vent qui
transporte les spores. Dans les foréts mixtes, la probabilité que ces organes de dispersion
passive touchent un arbre hote est réduite, alors qu’augmente le risque d’étre intercepté par une
essence non hote, ce qui diminue au final le risque d’établissement d’une infection (Kemp et
Simmons, 1979 ; Heybroek, 1982). Un certain nombre de maladies racinaires s’étendent par
contact ou anastomose racinaire. La présence d’une espéce non hote entre deux arbres de les-
sence objectif peut permettre d’éviter la transmission de la maladie de 'un a 'autre comme cela
a été observé avec le fomes (Linden et Vollbrecht, 2002). Pour les insectes (Watt, 1992) ou les
mammiféres herbivores qui repérent visuellement leurs arbres hotes (Pietrzykowski et al., 2003),
le mélange d’essences peut contribuer a les masquer. Dans les jeunes régénérations, les plants
forestiers peuvent également étre protégés de I'abroutissement par les grands herbivores par des
plantes nurses qui assurent une barriére physique (plantes épineuses) ou chimique (plantes
toxiques) (Smit et al., 2007). De nombreuses espéces d’insectes utilisent aussi 'odeur des
plantes hotes pour les identifier et les infester, comme les scolytes des coniféres qui pergoivent
les composés terpéniques émis par les arbres. Or, un nombre croissant d’études démontrent que
ces scolytes peuvent aussi capter les odeurs d’essences non hotes (feuillus) et utiliser ce signal
pour éviter des habitats défavorables. Les foréts mélangées, présentant une plus grande diver-
sité de composés olfactifs, seraient donc moins sujettes aux pullulations de scolytes (Zhang et
Schlyter, 2004). La encore les résultats de la méta-analyse sur les insectes herbivores (Jactel et
Brockerhoff, 2007) semblent corroborer cette hypothése puisque, en moyenne et pour les insectes
oligophages, la réduction des niveaux de dégats dans les peuplements mélangés est deux fois
plus importante quand ces mélanges associent des feuillus et des résineux, aux émissions
d’odeurs plus contrastées, que lorsqu’ils associent seulement des résineux ou seulement des
feuillus.

Le troisiéme obstacle a linfection des arbres hotes dans les foréts mélangées est de nature
phénologique. Pour de nombreuses espéces d’insectes défoliateurs des essences caducifoliées,
les jeunes larves ne peuvent s’alimenter que sur les jeunes feuilles, nécessitant une bonne coin-
cidence temporelle entre I’éclosion des ceufs et le débourrement des bourgeons (van Asch et
Visser, 2007). De méme, pour certains champignons pathogénes comme les rouilles, la coinci-
dence phénologique entre I’émission des spores et le débourrement foliaire ou ’élongation des
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rameaux est une condition du succés de linfection (Desprez-Loustau et Wagner, 1997 ; Blenis et
Li, 2005). Dans les foréts mixtes, il est peu probable que cet ajustement temporel soit optimal
avec toutes les essences forestiéres, ce qui réduit le taux global d’infection (Du Merle et Mazet,
1983). A linverse, dans les foréts pures, la pression de sélection est plus forte sur les insectes
ou les pathogénes pour ajuster leur cycle biologique a la période étroite de présence du stade
sensible chez l’arbre hdte, ce qui contribue a I’émergence de populations mieux adaptées et
donc plus agressives (Mitter et al., 1979).

Pour les herbivores polyphages ou les pathogénes généralistes, un dernier type d’obstacle a la
colonisation de l’essence hote opére dans les foréts mélangées, qui s’apparente au processus de
diversion. Lorsque les niveaux de populations de ces agents biotiques sont encore faibles et que
le mélange forestier associe a l'essence objectif des plantes plus appétentes ou plus sensibles,
ces derniéres sont souvent les premiéres affectées, réduisant les dégats sur l’essence objectif.
Ainsi, deux ravageurs de I'Eucalyptus en Australie, Amblypelta cocophaga (Bigger, 1985) et Chry-
sophtharta bimaculata (Elek, 1997), commettent moins de dégats sur cette essence quand elle
est cultivée en présence d’espéces indigénes d’arbres ou d’arbustes préférées par les insectes.

Cependant, le plus souvent, le mélange d’espéces d’arbres conduit au phénoméne inverse c’est-
a-dire a une augmentation du risque de dégats par les insectes polyphages et les champignons
généralistes selon un processus de type contagieux (White et Whitham, 2000). Lorsque les
insectes augmentent leur niveau de population, il arrive un moment ol la ressource constituée
par les essences associées vient a manquer. lls “basculent” alors sur ’essence objectif et lui
occasionnent des dégats d’autant plus importants qu’ils sont devenus trés nombreux. Dans la
méta-analyse sur les insectes forestiers, 42 études concernaient des polyphages. Dans 21 cas, les
essences associées n’étaient pas ou étaient moins préférées a l'essence objectif et les niveaux
de dégats restaient plus faibles dans les peuplements mélangés. A I'inverse dans les 21 autres
cas, au moins une autre essence plus favorable au développement du ravageur était associée a
essence objectif dans le mélange et celui-ci se révélait plus exposé au risque sanitaire que le
peuplement pur. Les herbivores comme le campagnol ou I’élan (Pusenius et al., 2003 ;
Vehvildinen et Koricheva, 2006) ou les marsupiaux arboricoles (Pietrzykowski et al., 2003)
montrent des résultats similaires puisque la présence d’une plante plus appétente dans le
mélange augmente le taux de consommation des essences moins appétentes. Bien que moins
documenté, il est probable qu’un tel processus de contagion existe aussi pour les champignons
pathogénes de type généraliste ; ces derniers, en infectant d’abord un hdte sensible et produi-
sant un inoculum important, seraient ensuite capables d’infecter des hdtes moins sensibles. Ainsi
Hansen et Goheen (2000) rapportent que les peuplements purs de Pin sont rarement infectés par
Phellinus weirii alors que des pins peuvent étre infectés lorsqu’ils poussent en mélange avec des
coniféres plus sensibles comme le Douglas.

L’association de certaines espéces végétales dans le peuplement forestier peut également
conduire a une augmentation de l'incidence des insectes ravageurs ou des champignons patho-
génes de type hétéroécique, c’est-a-dire ayant besoin de deux hotes différents pour compléter
leur cycle biologique. Si ces hétes alternants sont présents dans la méme parcelle, ils peuvent
chacun subir des dégats importants. Ainsi, la rouille courbeuse des pins, Melampsora pinitorqua,
effectue une part de son cycle reproductif sur les feuilles de Peupliers ou de Trembles et de
nombreuses études ont montré que la sensibilité des peuplements mélangés de Pin a ce patho-
géne augmente logiquement avec I’abondance de Peupliers dans le mélange (Mattila, 2002,
2005). De méme, le chermés du Douglas, Adelges cooleyi, commet des dégats sur I'Epicéa de
Sitka ol il effectue sa phase sexuée quand I'Epicéa est mélangé au Douglas sur lequel le puceron
se reproduit par parthénogénése (Wainhouse, 2005).
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L’impact des ennemis naturels

La troisiéme raison majeure pour laquelle les foréts mélangées sont généralement moins exposées
aux risques sanitaires est qu’elles offrent des meilleures conditions de survie et de développe-
ment aux ennemis naturels des insectes ravageurs ou champignons pathogénes, permettant donc
un contrdle biologique plus efficace de ces bioagresseurs (Root, 1973 ; Jactel et al., 2005). Dans
une étude récente réalisée en Finlande, il a ainsi été montré que les larves de la tenthréde défo-
liatrice Neodiprion sertifer présentent un taux de survie deux fois plus élevé dans des peuple-
ments purs de Pin sylvestre que dans des peuplements mélangés avec du Bouleau, ol
’abondance de fourmis prédatrices est elle-méme deux fois plus importante (Kaitaniemi et al.,
2007).

Il est largement reconnu que la diversité des insectes (Siemann et al, 1998 ; Novotny et al.,
2006) et des champignons (Burrows et Pfleger, 2002) augmente avec celle des plantes. Dans les
foréts les plus riches en espéces arborées, les prédateurs, parasitoides ou antagonistes, s’ils ne
sont pas eux-mémes trop spécialistes, disposent donc en principe d’une plus grande diversité et
abondance d’hdtes ou de proies de substitution permettant de maintenir des populations stables
en attendant de se reporter sur l'insecte ravageur ou le champignon pathogéne. Ainsi au moins
trois espéces d’insectes parasitoides généralistes de la tordeuse des pousses de |’épinette,
Choristoneura fumiferana, sont connues pour parasiter d’autres espéces de Lépidoptéres défolia-
teurs d’essences feuillues (Maltais et al., 1989 ; Cappucino et Martin, 1997 ; Cappucino et al.,
1998), conduisant a un plus fort taux de parasitisme de la tordeuse dans les foréts mélangées
(Kemp et Simmons, 1978). De méme, la punaise anthocoride Elatophilus nigricornis est naturel-
lement prédatrice de la cochenille du Pin laricio, Matsucoccus pini, en Corse mais elle peut s’at-
taquer a la cochenille du Pin maritime, Matsucoccus feytaudi, récemment introduite dans [ile.
Dans des conditions stationnelles analogues, le Pin maritime s’avére moins infesté par Matsu-
coccus feytaudi dans les foréts mixtes de Pin maritime et de Pin laricio, ol la punaise prédatrice
est également plus abondante, laissant supposer un contréle biologique plus efficace dans les
peuplements mélangés (Jactel et al., 2006). Il est aussi suggéré que les foréts mélangées abritent
davantage d’espéces de champignons antagonistes, capables de réguler les niveaux d’infestation
des pathogénes ou de ralentir leur expansion, comme cela a été observé pour le fomes, Hetero-
basidion annosum (Johanson et Marklund, 1980 ; Fedorov et Poleschuk, 1981).

Les foréts mixtes pourraient également fournir de meilleures ressources alimentaires de complé-
ment aux ennemis naturels des insectes et champignons pathogénes. Les adultes des insectes
parasitoides de la tordeuse des pousses des pins, Rhyacionia buoliana (Syme, 1975), ou du
scolyte de 'Epicéa, Ips typographus (Hougardy et Gregoire, 2000), voient leur longévité considé-
rablement augmentée lorsqu’ils peuvent consommer le nectar des plantes a fleurs présentes dans
les foréts de coniféres. Le miellat produit par les pucerons est une autre source essentielle de
glucides pour les insectes parasitoides et les foréts mélangées semblent fournir un meilleur
apport de miellat car les différentes espéces d’arbres qui les composent hébergent a leur tour
différentes espéces de pucerons qui différent par leur qualité et par leur période de production
(Zoebelein, 1957). De méme, la présence d’espéces d’Acacia dans le sous-bois des foréts d’Eu-
calyptus augmente la quantité d’azote dans le sol, permettant une diversification de la flore
microbienne au sein de laquelle certaines espéces pourraient exercer une action antagoniste vis-
a-vis de Phytophthora cinnamomi (Murray, 1987).

Les foréts mélangées présentent aussi une plus grande diversité structurale et un plus grand
nombre de micro-habitats, offrant donc davantage de refuges ou d’abris potentiels aux ennemis
naturels pour se protéger contre des conditions climatiques adverses (Finke et Denno, 2002) ou
pour se reproduire (Dickson, 1979). Il a ainsi été récemment montré que la huppe fasciée Upupa
epops, un important prédateur de la processionnaire du pin, se maintient préférentiellement dans
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les foréts de Pin maritime ou subsistent des bosquets de vieux chénes dans lesquels elle trouve
les cavités nécessaires a sa nidification (Barbaro et al., 2007).

CONCLUSIONS

Un nombre croissant de données objectives semblent donc accréditer ’hypothése d’une plus
forte résistance des foréts mélangées aux agents biotiques. Pour autant la diversification des
foréts ne saurait étre vue comme la panacée pour réduire les dégats sanitaires. Il reste en effet
que certaines foréts mélangées sont particuliérement exposées aux risques biotiques (Koricheva
et al., 2006) alors qu’il existe des monocultures forestiéres “chanceuses” (Pautasso et al., 2005)
qui échappent a ces problémes. Cette apparente contradiction vient sans doute d’un manque
d’analyse des mécanismes écologiques qui sous-tendent la relation entre diversité et résistance
des foréts aux ravageurs et pathogénes. En testant I’hypothése que les foréts mélangées sont
moins sensibles a ces bioagresseurs car leurs arbres hotes sont moins accessibles et leurs
ennemis naturels plus efficaces, nous avons soulevé deux points importants :

— la composition de I'assemblage des essences forestiéres dans les mélanges est plus
importante que le nombre d’espéces d’arbres associées ;

— lintensité et le signe (positif ou négatif) de l'effet de la diversité des foréts sur la résis-
tance aux pathogénes dépendent du degré de spécialisation trophique de ces agents biotiques.

En résumé, l’association d’autres essences hotes, plus sensibles ou appétentes, a une essence
objectif accroit son risque d’infestation par les ravageurs ou pathogénes généralistes ou poly-
phages. A linverse, I'addition d’une grande proportion d’essences non hotes, différant largement
par leurs caractéristiques biologiques de l’essence objectif, conduit a une réduction sensible des
infestations par les herbivores et les pathogénes spécialistes ou oligophages. Or, une méme
essence forestiére peut étre exposée aux dégats de nombreuses espéces de ravageurs ou de
pathogénes différant par leur degré de spécialisation et le nombre d’espéces hotes. La diversifi-
cation des foréts comme méthode de prévention du risque sanitaire devrait donc s’appuyer sur
une analyse approfondie de la prévalence des principaux agents biotiques de ’essence objectif
pour en déterminer les plus fréquents et dommageables. Si ces derniers s’avérent polyphages ou
généralistes, il est probablement inutile de favoriser la gestion de l’essence objectif en peuple-
ments mélangés. Si, au contraire, ses principaux bioagresseurs présentent un spectre restreint
d’essences hdtes ou sensibles, il parait recommandé de favoriser le mélange en prenant soin
d’associer des essences forestiéres qui ne soient hdtes pour aucun de ces agents pathogénes.
Bien entendu, ces suggestions ne valent que pour la limitation du risque sanitaire, elles ne
considérent pas l'effet de I'assemblage des essences forestiéres sur leur croissance et donc la
production de biomasse par les foréts mélangées. Certaines associations peuvent en effet
conduire a des situations de compétition pour la ressource entre espéces d’arbres ou au contraire
de facilitation, produisant des effets contrastés sur la productivité (Forrester et al., 2005). Ces
suggestions n’intégrent pas davantage les problémes sylvicoles et économiques soulevés par la
gestion des essences forestiéres en mélange.

Une approche globale devrait donc étre initiée, associant écologues, sylviculteurs et économistes,
afin de mesurer les effets positifs et négatifs du mélange d’essences forestiéres pour la crois-
sance des arbres, pour leur résistance aux ravageurs mais aussi pour la gestion sylvicole des
peuplements, afin de trouver le meilleur compromis. Si cette gestion optimale des foréts mélan-
gées peut paraitre difficile a atteindre a I’échelle du peuplement forestier, notamment en raison

des contraintes technico-économiques, il faut garder a U'esprit que la diversité des essences
forestiéres existe également a I’échelle du paysage, notamment sous forme d’assemblages de

Rev. For. Fr. LX - 2-2008 175



HERVE JACTEL - ECKEHARD BROCKERHOFF - DOMINIQUE Piou

parcelles de compositions différentes. Or, une étude récente souligne U'intérét de I’hétérogénéité
des paysages agricoles pour la prévention du risque d’attaque d’insectes dans les cultures agri-
coles (Bianchi et al., 2006). Il conviendrait donc sans doute d’intensifier les recherches sur la
distribution spatiale des infestations de ravageurs et pathogénes dans les paysages forestiers
afin de vérifier si leur hétérogénéité est bien un facteur de réduction du risque sanitaire et si les
mécanismes écologiques qui relient la diversité a la résistance des foréts s’appliquent aussi a
cette échelle. Des boisements mixtes constitués d’essences variées et maintenus dans les espaces
interstitiels d’un paysage de forét de production, ol les essences les plus productives sont
gérées en peuplements purs, pourraient en effet contribuer a limiter I’accés des ravageurs et
pathogénes aux arbres hotes et constituer des réserves biologiques pour leurs ennemis naturels.
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LE RISOUE SANITRIRE DANS LES FORETS MELANGEES [Résumé)

L’accroissement des surfaces de plantations forestiéres, souvent constituées d’une seule essence, et les
menaces sanitaires qui pésent sur les foréts dans le contexte du changement climatique ravivent lintérét
porté a la relation entre diversité des essences forestiéres et résistance des foréts aux attaques d’insectes,
de champignons et de grands herbivores. L’analyse de la littérature scientifique internationale montre que les
foréts mélangées résistent mieux en général que les foréts pures aux agents biotiques spécialistes ou oligo-
phages alors que les généralistes ou polyphages commettent autant de dégats dans les deux types de forét.
Les deux principales causes de la moindre sensibilité des foréts mélangées aux ravageurs et pathogénes sont
la réduction de l'accessibilité des arbres hotes et le renforcement du contrdle biologique par les ennemis
naturels. Plus que leur richesse spécifique, c’est la composition quantitative et qualitative de l'assemblage
des essences forestiéres qui détermine le degré d’exposition des foréts mélangées aux risques sanitaires.

DISERSE RISK IN MIXED FORESTS (Abstract)

The increase in planted forests areas, often as pure species, in combination with the health hazards for
forests arising from climate change have sparked increasing interest in the relationship between the diversity
of forest species and their resistance to insects, fungi and large herbivores. A review of the international
scientific literature shows that, generally speaking, mixed forests are more resistant than pure ones to specia-
list, oligophagous biotic agents, whereas generalist, polyphagous agents generally cause the same amount of
damage in both types of forest. The two main reasons that explain that mixed forests are less sensitive to
pests and disease agents are the diminished accessibility to host trees and intensified biological control by
natural enemies. What determines the degree of exposure of mixed forests to the risk of disease is the quan-
titative and qualitative composition of the mixture of forest species rather than their species-richness.
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