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L’objectif de ce rapport est de dresser une synthèse des connaissances sur les relations entretenues par le 
compartiment « bois mort » de l’écosystème forestier ou les peuplements riches en bois mort du paysage 
forestier avec la santé des forêts.1 
 
Le bois mort, parfois qualifié de « maillon faible » de la sylviculture, car en déficit généralisé dans les forêts 
exploitées, fait en effet aujourd’hui l’objet d’attentions sylvicoles particulières. A la suite des scandinaves, des 
pratiques de “restauration forestière” sont appliquées pour recréer de plus grandes quantités de bois mort, 
dans des zones protégées ou dans les parcelles exploitées. De telles pratiques posent la question des risques 
induits de dégâts de xylophages ou de pathogènes (Joensuu et al., 2008). 
 
Une série de questions fondamentales sont posées autour du rapport entre les coûts (bois mort=source 
d’inoculum et de propagules de ravageurs et de parasites) et les bénéfices (bois mort=source d’auxiliaires) de la 
rétention de bois mort vis-à-vis du risque phytosanitaire en forêt. 
 
Les niveaux de population des insectes xylophages ravageurs sont-ils reliés à la configuration du stock de bois 
mort ? Dans quelles situations ? Certains types de bois mort courant (rémanents, souches, chablis abandonnés) 
peuvent-ils constituer des sources de ravageurs ou de pathogènes ? Y a-t-il des risques de contagion en 
bordures de zones de concentration de bois mort (comme les réserves intégrales, les futurs îlots de sénescence 
ou les trouées de chablis) ? Y a-t-il des facteurs facilitant l’émergence de hauts niveaux de population de 
ravageurs ? 
 
Quel est le rôle des interactions biotiques au sein du bois mort dans la régulation « naturelle » des populations 
de ravageurs ou pathogènes ? La compétition intra-guilde entre lignicoles peut-elle réduire le niveau de 
population des ravageurs ou pathogènes ? Quelle est la capacité de régulation des ennemis naturels sur les 
populations de ravageurs ? Y a-t-il accroissement des populations d’ennemis naturels dans les peuplements à 
forte accumulation de bois mort ? 

1. Dans q1. Dans q1. Dans q1. Dans quelles situations le bois mort uelles situations le bois mort uelles situations le bois mort uelles situations le bois mort peupeupeupeutttt----ilililil constituer  constituer  constituer  constituer une sourceune sourceune sourceune source de ravageurs  de ravageurs  de ravageurs  de ravageurs 
ou de pathogènesou de pathogènesou de pathogènesou de pathogènes    ????    
Le tableau suivant dresse l’inventaire des configurations induisant des échanges à risque entre bois mort 
(souches, rémanents, bois stockés, chablis) et arbres vivants ou bois stockés. Les risques effectifs dépendent 
toutefois d’éléments de contexte (cf 1.3.). 
 

Source Ravageur/pathogène Essences Contexte favorable Type de dégâts (cf 1.1.) 
souches Hylobe Tous résineux après coupe contagion 

phytophages aux 
arbres vivants (sur 
jeunes plants) 

souches Fomes Tous résineux après coupe contagion aux 
arbres vivants 

souches Armillaire Tous résineux après coupe contagion aux 
arbres vivants 

chablis et bois 
stockés 

Typographe Epicéas après tempête, 
après coupe, après 
sécheresse 

contagion aux 
arbres vivants 

chablis et bois 
stockés 

Curvidenté, pissode Sapins après tempête, 
après coupe, après 
sécheresse 

contagion aux 
arbres vivants 

chablis et bois 
stockés 

Sténographe, hylésine Pins après tempête, 
après coupe, après 
sécheresse 

contagion aux 
arbres vivants 

rémanents, chablis, 
bois stockés 

Chalcographe Epicéas après tempête, 
après coupe, après 
sécheresse 

contagion aux 
arbres vivants 

rémanents, chablis, 
bois stockés 

Spinidenté, cryphales Sapins après tempête, 
après coupe, après 
sécheresse 

contagion aux 
arbres vivants 

                                                 
1 Malgré nos efforts bibliographiques, cette synthèse sur ravageurs et pathogènes demeure déséquilibrée au détriment des seconds. 
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rémanents, chablis, 
bois stockés 

Acuminé, érodé, 
pissodes 

Pins après tempête, 
après coupe, après 
sécheresse 

contagion aux 
arbres vivants 

rémanents,  chablis,  
bois stockés 

Liseré Sapins, 
épicéas 

après tempête et 
après coupe 

contagion bois 
stockés (piqure) 

chablis et bois 
stockés 

Sténographe, hylésine Pins après tempête et 
après coupe 

contagion bois 
stockés 
(bleuissement) 

rémanents,  chablis,  
bois stockés 

Platype Chênes après coupe contagion bois 
stockés (piqure) 

rémanents,  chablis,  
bois stockés 

Xyloterus spp. Hêtre après coupe contagion bois 
stockés (piqure) 

rémanents,  chablis,  
bois stockés 

Xylébores  Feuillus  après coupe contagion aux 
arbres vivants 
(plantations) 

 
Seules quelques espèces  de coléoptères ravageurs sont éventuellement capables, souvent lors de pullulation 
et dans des contextes extrêmes, de s’attaquer à des bois sains. Ces espèces se rencontrent au sein des 
xylophages pionniers, spécialisés dans la consommation du contenu cellulaire des couches situées sous 
l’écorce (scolytes ou charançons), et posent des problèmes dans les peuplements mono-spécifiques de 
résineux (souvent artificiels). 

1.11.11.11.1. Types de dégâts. Types de dégâts. Types de dégâts. Types de dégâts    
Avec une vision anthropocentrée, les dégâts de lignicoles à l’interface avec le bois mort sont de trois types : 

1. Transfert depuis les bois morts sur les arbres vivants voisins (contagion) 
a. des xylophages  
b. des xylophages à adultes phytophages 

2. Transfert de xylophages sur les produits ligneux stockés en forêt et voués à la commercialisation 
 
1. En cas de pullulation de scolytes cambiophages liée à un stock important de bois mort frais après tempête 
par exemple, la pression de population et la dessication des substrats contraint les scolytes à s’attaquer aux 
arbres affaiblis dans le voisinage. En raison d’une phase de vol et de maturation obligatoire dans leur cycle, les 
insectes forment un « essaim » pour s’attaquer à des arbres « vulnérables » à distance du foyer initial. 
Toutefois, la phase de vol des scolytes émergeant d’une attaque épidémique est limitée à quelques centaines 
de mètres (Wichmann et Ravn, 2001), si bien qu’une autocorrélation spatiale est souvent constatée entre 
zones de chablis et zones d’attaques (Lindelöw and Schroeder, 1998). Pour les champignons pathogènes du 
tronc, l’inoculum issu des bois morts peut-être important, mais le risque de contamination aux arbres sur pied 
est mal connu. Les dégâts se matérialisent par une accentuation des pertes de croissance, ou l’induction de 
mortalités précoces. 
 
2. La contagion d’adultes phytophages d’espèces à larves xylophages sur les arbres vivants voisins correspond 
surtout à l’exemple des plantations résineuses (épicéa, pin) sur des zones riches en souches fraîches. En effet, 
plusieurs coléoptères adultes, dont les larves se sont développées dans les souches, réalisent un repas de 
maturation aux dépens des pousses d’arbres vivants (Hylobius abietis et Hylastes cunicularius sur souches 
d’épicéa). Les dommages sur les jeunes plants sont observés en cas de plantation, mais pas de régénération 
naturelle. La plantation est souvent décalée d’au moins 2 ans pour éviter cette contagion. La situation est la 
même pour Tomicus spp. qui se développe dans les piles de bois de pin, et dont les repas de maturation des 
adultes causent des dommages sur les arbres vivants à des distances importantes des tas de bois (Bilanski, 
2006). Soulignons que les coléoptères peuvent, à l’occasion de ce repas de maturation, inoculer des 
pathogènes (graphiose de l'orme, oak wilt, nématode du pin…). 
Comme dans le cas précédent, les dégâts sont des pertes de croissance ou des mortalités précoces. 
 
3. Les dommages sur les produits ligneux stockés en forêt (pièces de bois coupées ou renversées par la 
tempête et vouées à la commercialisation) et dépréciant la qualité des grumes, sont des piqures dues aux 
xylèmophages (sirex, longicornes, platypes, Xyloterus  sp…), ou le bleuissement par les champignons 
transportés par les scolytes cambiophages et xylèmophages. Sur les feuillus, les xylophages pionniers 
colonisent surtout les assises cambiales externes et occasionnent une faible dégradation du bois (Winter, 
1993). Les Sirex ne constituent pas un problème en France, peut-être parce que leurs populations sont 
efficacement régulées par les parasitoïdes. 
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Winter (1993) avait pointé la densité de piqures de platypes sur les chablis de chêne, par effet d’attraction de 
masse après la tempête de 1987 en Grande-Bretagne.  
Les grumes stockées à proximité de zones de concentration de bois mort sont-elles davantage piquées que les 
grumes isolées ? Nous ne connaissons pas de résultats sur cette problématique. 
La prévention du bleuissement et des piqures passe par une bonne gestion de l’évacuation et du stockage (en 
évitant notamment les périodes chaudes). 

1.1.1.1.2222. Les niveaux de population des insectes xylophages ravageurs sont. Les niveaux de population des insectes xylophages ravageurs sont. Les niveaux de population des insectes xylophages ravageurs sont. Les niveaux de population des insectes xylophages ravageurs sont----ils reliés à la ils reliés à la ils reliés à la ils reliés à la 
configuration du stock de bois mortconfiguration du stock de bois mortconfiguration du stock de bois mortconfiguration du stock de bois mort    ????    
Question 1 = Les niveaux de population des insecteQuestion 1 = Les niveaux de population des insecteQuestion 1 = Les niveaux de population des insecteQuestion 1 = Les niveaux de population des insectes xylophages ravageurs sonts xylophages ravageurs sonts xylophages ravageurs sonts xylophages ravageurs sont----ils associés au volume total de bois mortils associés au volume total de bois mortils associés au volume total de bois mortils associés au volume total de bois mort    ????    

 
L’accumulation de bois mort dans les réserves et les autres secteurs forestiers protégés bénéficie aux 
organismes dépendant du bois mort, y compris des xylophages secondaires potentiellement ravageurs 
(Peltonen et al. 1998). 
Hors situation après tempête, il n’existe pas systématiquement de corrélation positive entre le volume local de 
bois mort frais et l’abondance des xylophages secondaires (comme l’ont montré nos mesures en chênaie de 
Rambouillet ; Bouget et al., 2009), avec des effets paysagers et historiques probables. Les quelques travaux 
disponibles ne démontrent en effet pas de corrélation entre l’abondance des scolytes et le volume de bois 
mort maintenu dans les coupes d’épicéa (Toivanen et al., 2009), ou le volume de bois à l’échelle du 
peuplement de forêts intensives ou extensives (Martikainen et al., 1996) 
D’autre part, il n’y a pas de différence d’abondance du typographe entre forêts gérées et réserves (Hilszczański 
et al., 2007), ni de différence d’abondance ou de richesse des scolytes entre forêts gérées de façoin intensive 
ou extensive en conditions non-épidémiques (Martikainen et al., 1996). 
Après chablis majeurs, les résultats sont contrastés. On mesure parfois une corrélation négative entre le 
volume de chablis et la proportion de chablis colonisés par le typographe (Eriksson et al., 2006). Cette plus 
faible probabilité de colonisation initiale des chablis d’épicéa dans les grandes trouées semble expliquée par un 
surplus de substrat disponible et un effet de dilution pour les colonisateurs potentiels. La corrélation entre le 
volume de chablis et le nombre absolu de chablis colonisés par La corrélation entre le volume de chablis et la 
proportion de chablis colonisés par les scolytes est parfois non significative (Eriksson et al., 2005, Schroeder, 
2010). Cette observation résulte probablement d’une compensation entre l’effet de dilution dans les grandes 
trouées et une plus faible probabilité de colonisation dans les petites trouées (induite par la faible probabilité 
d’une population locale préexistante avant la tempête, ou la faible capacité d’attraction par moindre effet de 
masse) (Schoeder, 2010). D’après Schroeder (2007), l’accroissement rapide des populations de typographe 
après tempête est dû à la relaxation de la compétition intra-spécifique en raison du surplus de substrat 
disponible, mais aussi à l’échappement des ennemis naturels (cf 2.2.2.). 
Ces résultats sont soumis à un effet temporel (la proportion de colonisation devenant forte lors du second 
été également dans les grandes trouées), et sont espèce-dépendants : le chalcographe colonise ainsi 
rapidement une très forte proportion des chablis d’épicéa (Eriksson et al., 2006). De façon générale, la 
proportion de chablis colonisés par le typographe dans une trouée est déterminée par la densité de chablis 
dans le paysage (à 2000m), corrélée négativement avec la probabilité d’immigration et la densité de 
colonisation par effet de dilution (Schroeder, 2010), et par le diamètre moyen des chablis locaux et la surface 
terrière locale d’épicéas morts sur pied (Eriksson et al., 2005). 
La probabilité de colonisation est également positivement liée au volume cumulé d’épicéa vivant dans un rayon 
de 2000m (Schroeder, 2010) ou au nombre de patches de conifères dans un rayon de 5000m (Gilbert et al., 
2005), où se maintiennent des populations sources de colonisateurs. 
Dans les trouées de chablis feuillues après la tempête de 1999 en France, le développement des populations de 
scolytes n’a pas été important (Bouget et Noblecourt, 2005). En 2001, seulement 1/3 des chênes déracinés ou 
cassés étaient colonisés sur plus de la moitié de leur surface par les xylophages pionniers (Xyloterus, Xyleborus, 
Platypus) (Nageleisen, 2002). 
 
Question Question Question Question 2222 = L = L = L = Les niveaux de population des insectes es niveaux de population des insectes es niveaux de population des insectes es niveaux de population des insectes et champignons lignivores et champignons lignivores et champignons lignivores et champignons lignivores sontsontsontsont----ils associés à la présence et au volume de ils associés à la présence et au volume de ils associés à la présence et au volume de ils associés à la présence et au volume de 
certains types de bois mortcertains types de bois mortcertains types de bois mortcertains types de bois mort    ????    

 
La plupart des espèces de scolytes montrent des préférences de type de substrats au-delà d’une distinction des 
essences. Sur épicéa, le typographe colonise davantage les arbres morts sur pied que les chablis (Komonen et 
al., 2010) et les souches basses (Wermelinger, 2004), les gros que les petits billons (Wermelinger, 2004). En 
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revanche, sa fécondité est plus faible dans les arbres morts sur pied que dans les chablis (Komonen et al., 
2010). Les attaques de chalcographe diminuent avec le diamètre (Göthlin et al., 2000). Les souches hautes sont 
moins attaquées par typographe et chalcographe que les houppiers au sol ou les arbres cassés (Göthlin et al., 
2000). Sur pin, Tomicus piniperda est plus fréquent sur les billons que dans les houppiers non démembrés 
(Luitjes, 1976), dont le démembrement doit ainsi être déconseillé. A l’inverse, Pityogenes bidentatus colonise 
plutôt les petits diamètres, en particulier les branches des troncs couchés. Ces différences résultent 
probablement en partie d’une ségrégation de niche pour réduire la compétition inter-spécifique (cf 2.1.1.). 
Toutefois, les espèces arborent une valence écologique large. Les rémanents, même s’ils ne constituent pas le 
substrat préférentiel, peuvent entretenir des populations sources de scolytes qui colonisent ensuite les tiges 
vivantes voisines, surtout si ces dernières sont affaiblies. Le DSF a ainsi enregistré des exemples de dégâts 
consécutifs au dépressage à bois perdu : colonisation des rémanents de dépressage par les scolytes puis report 
sur les tiges vivantes : Xyleborus dispar sur hêtre, sténographe sur pin dans les Landes, chalcographe sur 
épicéa… 
De même, il existe des exemples de billons ou grumes stockés en forêt sur une durée qui permet le cycle de 
développement complet et engendrant une pullulation locale se reportant sur les tiges vivantes à l’aplomb des 
lieux de stockage. C’est le cas des scolytes du pin sylvestre en forêt d’Orléans après la sècheresse de 1976 
(Vallet, 1981), ou des scolytes du pin maritime dans les Landes après la tempête de 1999. C’est également la 
situation décrite par Klimetzek (1984), où une augmentation des populations de Trypodendron lineatum était 
en partie liée à un changement dans les méthodes d’exploitation : moindre récolte des rémanents, stockage 
plus long des grumes en forêt. 
Un peu à l'image de ces scolytes, pour limiter la propagation de l'oak wilt, on recommande l’enlèvement du 
bois mort frais des chênes malades, avant la sporulation de C. fagacearum (Koch et al, 2010) indiquant ainsi 
que le bois mort "frais" pourrait constituer un risque. 
Les souches peuvent intervenir dans la propagation des pourridiés racinaires de faiblesse (armillaires et fomès 
sur pins et épicéas). Ces saprophytes facultatifs à faible spécificité d’hôte réalisent une partie de leur cycle sur 
du bois mort (souches et racines), les spores du fomès germant uniquement sur des souches ou racines de 
chablis frais, et contaminent ensuite les arbres vivants de proche en proche par contact racinaire. 
 
D’après Vasaitis et al (2008), le dessouchage augmente dans certains cas la croissance des arbres et la 
productivité des peuplements et pas seulement à cause de la réduction de l'infection liée aux pourridiés. 
Walmsley et Godbold (2010) font cependant état de multiples autres effets environnementaux pas forcément 
pris en compte. Une évaluation coûts / bénéfices complète serait opportune.  
 
Faut-il éliminer les arbres à cavité de peur que d’autres arbres soient atteints ? 
Le maintien d’arbres à cavités pour leur contribution riche et spécifique à la biodiversité est devenu une 
pratique courante. Hatsch et al. (1999), poursuivant les travaux initiés par Dubreuil en forêt d’Hémilly 
(Moselle), soulignent que l’installation du champignon Phellinus robustus, principal agent des cavités sur les 
chênes, s’installant à la faveur d’une blessure ou dans les cicatrices de branches tombées, est favorisée sur les 
arbres les plus sensibles aux événements climatiques, ou situés en conditions stationnelles défavorables, pour 
le chêne, essence à bois dur avec présence de tanin antifongique. Pour les bois blancs ou le hêtre, une 
colonisation dans le houppier par un lignivore actif peut déboucher sur la carie totale interne du tronc de façon 
rapide. 
?????????Faut-il suggérer l’abattage sanitaire des arbres porteurs de sporophores pour réduire la pression de 
l’inoculum ? 
 
Bois mort frais, arbres dépérissantsBois mort frais, arbres dépérissantsBois mort frais, arbres dépérissantsBois mort frais, arbres dépérissants et risques et risques et risques et risques    
Les insectes ravageurs forestiers sont biologiquement inféodés aux seuls arbres vivants. Ils peuvent être classés 
en ravageurs primaires et ravageurs secondaires selon leur capacité à coloniser respectivement un arbre 
vigoureux ou un arbre affaibli, c’est-à-dire selon leur capacité à surpasser les réactions de l’arbre vivant. Ces 
insectes se nourrissent de tissus vivants et laissent la place à d’autres cortèges, les insectes saproxylophages, 
lorsque leur hôte meurt. Les insectes saproxylophages qui se succèdent depuis l’arbre récemment mort à 
l’arbre réduit à l’état de matière organique décomposée sont tous incapables d’investir des tissus vivants. Seuls 
les arbres en train de mourir ou récemment mort, qui peuvent pendant un cours laps de temps héberger 
encore des ravageurs secondaires, présentent éventuellement un danger à évaluer selon l’essence, les insectes 
et leur niveau de population (Nageleisen, 2002). Le maintien de grandes densité d’arbres très affaiblis, 
moribonds ou de grandes quantités de bois mort frais peut donc poser problème pour un nombre réduit de 
xylophages primaires et secondaires (Bouget et al., 2005) (parasites de faiblesse). En raison de la cinétique de la 
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décomposition et de la succession des groupes écologiques dans le cortège saproxylique, les risques 
d’échanges entre bois dépérissant ou mort et bois vivants correspondent à un délai limité. Dans la plupart des 
cas, l’arbre mort depuis plus d’un an, dont les assises génératrices sont sèches ou qui a déjà perdu au moins 
partiellement son écorce ne représente aucun danger pour le peuplement environnant. 
Sur chêne, la succession de l’arbre vivant à l’arbre mort, des parasites au cortège saproxylique, est résumée 
dans le tableau suivant : 
Stade de l’arbreStade de l’arbreStade de l’arbreStade de l’arbre    Exemples d’espèces Exemples d’espèces Exemples d’espèces Exemples d’espèces     CommentairesCommentairesCommentairesCommentaires    
Arbre vivant et vigoureux Cossus gâte bois  Parasites indifférents, très rarement des 

xylèmophages 

Arbre vivant et malade, 
blessé, amoindri, moribond… 

Xyloterus sp., Xyleborus sp., Agrilus sp., 
Cerambyx cerdo 

Parasites de faiblesse, nombreux 
cambiophages ou xylèmophages 

   

Arbre mort peu décomposé Longicornes (nombreuses espèces), 
lymexylon, vrillettes,  

Saproxylophages 

Arbre mort décomposé 
 
(ou cavité sur un arbre 
vivant) 

Nombreuses familles de coléoptères 
(Lucanes, cétoines, taupins… )  

Saproxylophages si le bois n’est pas trop 
décomposé, humivores ou détritivores si le 
bois est totalement décomposé, 
mycetophages pour les espèces se 
développant dans les champignons 
lignivores. 

   
Faune associée présente 
dans les arbres morts  

Cléridés (Pseudoclerops mutilarius) 
Ichneumons (très nombreuses espèces) 

Prédateurs et parasitoïdes 

 
Sur épicéa, le bois mort reste attractif pour typographe et chalcographe de 1 à 3 ans après la chute, selon les 
conditions météorologiques, l’altitude et la latitude (Wermelinger, 2002). Après tempête, Wermelinger et al. 
(1999) ont mesuré que le pic d’abondance des scolytes survenait en 2e année après la chute, puis que la 
richesse spécifique des scolytes demeurait haute voire augmentait avec l’essor des xylophages secondaires dès 
la 3e année. 
 
Pour les pathogènes, le risque s'applique essentiellement aux espèces susceptibles de "passer" de bois morts à 
des arbres sains. Plusieurs voies de transmission à des arbres vivants sont possibles : 

- de proche en proche via des contacts racinaires entre les souches contaminées et un arbre sain 
(graphiose de l'orme, chancre du platane, fomès), ou via des organes spécialisés dans la conservation 
et la propagation comme les rhyzomorphes des Armillaires,  

- plus fréquemment après la fructification sur du bois mort, par la libération de spores susceptibles 
ensuite d'infecter des arbres vivants, 

- enfin grâce à des vecteurs, le plus souvent des insectes, comme dans le cas de la graphiose de l'orme, 
ou de l'oak wilt des chênes, assurent une diffusion à "courte distance" du pathogène sur quelques km 
tout au plus. 

L'homme est un vecteur particulier susceptible de propager une maladie à longue distance en transportant du 
bois mort (bois de chauffage). La propagation de l'oak wilt à longue distance dans l'est des USA est imputée en 
partie au transport de bois de chauffage (Juzwik et al, 2008). 
Le risque suppose une capacité du pathogène à se développer au moins pour une partie de son cycle sur des 
arbres morts. Cela concerne donc par définition des pathogènes nécrotrophes. Les biotrophes de l'écorce (par 
ex. les rouilles corticales comme Cronartium ribicola ) ne sont a priori  pas concernés par les risques liés à la 
rétention de bois mort. Un rapide survol des méthodes de lutte contre la rouille vésiculeuse des pins à 5 
aiguilles en Amérique du Nord n'a pas permis de repérer un seul paragraphe traitant de ce risque. De même, en 
Europe, l'agent de la dorge (Melampsorella caryophyllacearum) ne fructifie jamais sur les branches ou les 
troncs. Pour les agents de chancre et de l'écorce (pathogènes nécrotrophes), aucune référence ne signale une 
augmentation des risques liée à un stock de bois mort. Parmi les raisons, il est probable que la quantité de 
spores liée à la présence de fructifications sur du bois mort est faible comparée à d'autres sources de spores 
(dans le cas de Sphaeropsis sapinea par exemple, ce sont les fructifications sur les cônes de pins qui assurent la 
principale source d'inoculum). 
 
Question 3 = Y aQuestion 3 = Y aQuestion 3 = Y aQuestion 3 = Y a----tttt----il des risques de contagion en bordures de zones de concentrationil des risques de contagion en bordures de zones de concentrationil des risques de contagion en bordures de zones de concentrationil des risques de contagion en bordures de zones de concentration de bois mort (comme les réserves  de bois mort (comme les réserves  de bois mort (comme les réserves  de bois mort (comme les réserves 
intégrales ou les trouées de chablis)intégrales ou les trouées de chablis)intégrales ou les trouées de chablis)intégrales ou les trouées de chablis)    ????    

Le développement spatial des épidémies est difficile à prédire et les résultats contrastés. 
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Après évènements de mortalité massive (comme les tempêtes), certaines portions forestières sont concentrées 
en bois mort frais et en arbres morts, mourants (chablis) ou fragilisés. Une relation quasiment linéaire entre 
volume de chablis et arbres voisins scolytés est souvent observée (Wainhouse, 2005). La conjonction de la 
concentration de substrats et des faiblesses ligneuses convertit certains xylophages secondaires (le typographe 
surtout en Europe) en xylophages primaires. On estime une production moyenne de 30 000 typographes par 
m3 de chablis d’épicéa colonisé (Nageleisen et Roussel 2004) ; d’autre part, 5000 à 7000 insectes suffisent à 
tuer un arbre. On peut donc estimer qu’un m3 colonisé engendre la mortalité de 5 à 7 arbres à la génération 
suivante. L’exemple du Parc National de Bavière montre que les dégâts additionnels de scolytes dans les arbres 
vivants voisins dépendent d’un effet cumulatif. S’il n’y a pas retour à l’endémie entre 2 tempêtes majeures, il 
peut y avoir réactivation et emballement de la dynamique des scolytes. Après la tempête de 1982, les chablis 
d’épicéa étaient limités, et l’écosystème a arboré une bonne résilience. En revanche, après les tempêtes de 
1990 et leurs gros volumes de chablis, les dommages de scolytes se sont emballés pendant 10 ans, détruisant 
plus de 20 km2 de pessière. En effet, plusieurs tempêtes successives ont réactivé l’épidémie de typographe.  
Dans la réserve intégrale de la Harz (Basse Saxe), après la tempête de 1990, la lutte contre le typographe 
suspendue en 1991 a finalement été reprise en 1992 pour juguler les dégâts. Pourtant, 4 ans après le début de 
l’épidémie, les galeries maternelles étaient plus courtes et la survie hivernale plus faible dans les zones sans 
contrôle que dans les zones gérées (Niemeyer et al., 1995 in Wermelinger, 2004). 
En cas de lutte contre le typographe, l’accroissement des dégâts atteint seulement 15 à 30 % du volume de 
chablis (Nageleisen et Roussel, 2004), alors qu’un doublement des dommages a été mesurée dans les zones 
sans extraction des chablis (Wainhouse 2005, Schroeder et Lindelow, 2002). 
Les tempêtes sont le moteur principal des épidémies de scolytes en Europe, loin devant les sécheresses, puis 
les bris de neige ou de verglas. En Europe seul ce triplet épicéa-typographe-tempête fournit des exemples 
d’épidémie durable, avec dégâts collatéraux importants dans les forêts voisines des chablis (Wermelinger, 
2004). Le typographe est un parasite de faiblesse agressif pouvant coloniser des arbres « sains ou peu 
affaiblis » en population épidémique, distinct des parasites de faiblesse peu agressifs (scolytes du sapin, 
hylésine du pin, chalcographe…) qui ne peuvent coloniser un arbre sain, même avec un haut niveau de 
population, sauf si il a été affaibli par ailleurs (par sécheresse notamment) (Nageleisen, 2010). 
Schröter et al. (1998) soulignent que l’épidémie de typographe après la tempête Viviane de 1990 en Europe 
centrale a duré jusqu’en 1996 dans les zones les plus durement touchées, où les pics ont été mesuré en 1992 
en plaine et en 1993 en montagne (Wermelinger et al., 2002). Dans les régions à climat plus froid, et dans els 
petites trouées de chablis, la mortalité annuelle pendant l’épidémie est plus faible, mais l’épidémie dure plus 
longtemps. En cas de catastrophe majeure empêchant la récolte de tous les chablis à temps par les forestiers, 
les petites trouées doivent être traitées en priorité, car le bois mort frais des grandes trouées ensoleillées 
devient plus rapidement non attractif  (Forster, 1993). 
Un élément important contribuant au ralentissement de l’épidémie est la forte réduction de fécondité du 
typographe lorsqu’il passe des chablis aux arbres debout (Komonen et al., 2010). 
Une stratégie durable pour réduire le risque de typographe est de réduire la proportion d’épicéa dans les 
pessières en les convertissant en peuplements mixtes (cf ci-dessous), ou d’instaurer des zones tampons de 100 
à 1500m autour des réserves à chablis non gérés. 
D’après Lindelöw et Schroeder (1998), seulement 7% des attaques observées en forêt étaient causées par des 
typographes provenant de réserves riches en chablis non gérés. D’autre part, la corrélation entre la distance à 
la plus proche réserve non gérée et le nombre d’arbres attaqués n’était pas significative, suggérant une 
dispersion très localisée. D’après Hedgren et al. (2003), les arbres en lisière des zones attaquées sont 
massivement agressés par le chalcographe, sans mortalité importante. 
Dans le même sens, plusieurs études ont montré qu’à proximité des réserves ou des zones de restauration 
forestière (érigées en Scandinavie pour restaurer des écosystèmes plus « naturels »), la mortalité induite par le 
typographe ou le chalcographe demeurait à un niveau très faible (Eriksson et al., 2006 ; Toivanen et al., 2009), 
au moins en situation endémique. Il semble toutefois que les typographes attirés par de forts volumes de bois 
mort frais, mais plutôt de petit diamètre (petits chablis ou rémanents d’exploitation, se reportent plus 
facilement vers les arbres vivants voisins. 
En situation d’endémie, les densités de typographes sont similaires voire plus faibles dans les réserves que dans 
les parcelles gérées (Schlyter et Lundgren, 1993). Mais, sans contrôle, elles sont susceptibles de s’élever au 
grade épidémique après tempête. Les dégâts au voisinage des réserves, souvent jusqu’à un rayon de 500m 
(Wichmann et Ravn, 2001), sont liées à l’émigration de typographes des réserves comme au développement de 
populations propres aux zones gérées et à l’affaiblissement des arbres par la tempête (Wermelinger, Wermelinger, Wermelinger, Wermelinger, 2004200420042004).).).).    
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1.1.1.1.3333. Y a. Y a. Y a. Y a----tttt----il des facteurs facilitant l’émergence de hauts niveaux de population de il des facteurs facilitant l’émergence de hauts niveaux de population de il des facteurs facilitant l’émergence de hauts niveaux de population de il des facteurs facilitant l’émergence de hauts niveaux de population de 
ravaravaravaravageursgeursgeursgeurs    ????    
Plusieurs éléments de contexte, d’ordre écologique et sylvicole, modulent l’émergence potentielle d’une 
épidémie de ravageurs. 
 
Peuplements monospécifiquesPeuplements monospécifiquesPeuplements monospécifiquesPeuplements monospécifiques et autres aspects sylvicoles et autres aspects sylvicoles et autres aspects sylvicoles et autres aspects sylvicoles    
Comme décrit dans les paragraphes précédents, il faut distinguer les essences feuillues des résineux. Il n’existe 
pas de menaces majeures en feuillus à l’interface bois mort/peuplement (Winter, 1993). Dans les résineux 
(surtout les pins avec le sténographe et l’épicéa avec le typographe et le chalcographe), les concentrations de 
bois dépérissant ou le bois mort très récent (1 ou 2 ans) peuvent présenter un danger de pullulation de certains 
xylophages devenus primaires (typographe, chalcographe) capables de s’attaquer ensuite aux arbres vivants 
mais affaiblis du voisinage. Les autres scolytes et saproxyliques sont confinés au bois mort. 
Les xylophages parasites sont plutôt oligophages, et l’hôte préférentiel est souvent spécifique. Parmi les 
champignons parasites, certaines espèces ont cependant un spectre très large (armillaire, fomes, 
phytophthora…). 
Les risques sont accrus dans les peuplements monospécifiques résineux, dans les pessières et dans les 
peuplements en limite stationnelle (pessière de plaine, sapinière de basse altitude). De façon générale, 
l’adéquation essence-station influence la vigueur de l’hôte, et donc leur résistance aux ravageurs. 
Le contexte bioclimatique est également d’importance (Peltonen et Heliovaara, 1999), dans la mesure où le 
bois mort frais subit une dessication plus rapide dans les forêts méditerranéennes que dans les forêts fraîches 
de montagne, où il reste plus  longtemps favorable aux xylophages secondaires.  
Toutefois, les épidémies de typographes après tempête se produisent surtout lorsque les étés consécutifs sont 
exceptionnellement chauds et secs (Annila and Petäistö 1978). Non seulement ces conditions stimulent la 
dynamique des populations de typographes, mais elles sont un facteur supplémentaire de stress physiologique 
et d’affaiblissement des arbres-hôtes. A l’inverse, les xylomycophages comme Trypodendron lineatum, qui sont 
associés à un champignon lignivore, peuvent souffrir d’une saison trop chaude. D’après Luitjes (1976), 
l’absence d’épidémie de liseré en Hollande après la tempête de 1972 est due à l’aridité exceptionnelle de 1973 
défavorable au champignon associé. 
Ce contexte bioclimatique détermine aussi l’efficacité des éclaircies conçues comme outil de gestion pour 
réduire les populations de scolytes en améliorant la vigueur des arbres par réduction de la compétition 
ligneuse. Plusieurs études ont en effet mesuré des attaques de scolytes plus nombreuses dans les peuplements 
de pins éclaircis que non éclaircis (Mendel et al., 1992 ; Hindmarch et Reid, 2001 ; Safranyik et al., 1999). A 
l’inverse, sous des latitudes plus chaudes, la fécondité des scolytes peut être diminuée dans les peuplements 
éclaircis, probablement en raison de contraintes thermiques sur le substrat (Villa-Castillo and Wagner 1996). 
L’influence du contexte micro-climatique associé aux effets de lisière et d’exposition est à relier à des 
phénomènes de volatilité des composés attractifs des substrats ligneux, et aux préférences abiotiques des 
espèces de scolytes. Il existe des xylophages secondaires plutôt sciaphiles (Hylurgops palliatus, Xylechinus 
pilosus, Cryphalus saltuarius…en Scandinavie ; Peltonen et al., 1997). Mais les principaux ravageurs sont plutôt 
thermophiles. Le chalcographe et le typographe attaquent les chablis d’épicéa plus fréquemment dans les 
trouées qu’en lisière, mais davantage en lisière que dans les peuplements fermés voisins (Peltonen et 
Heliovaara, 1999 ; Göthlin et al., 2000 ; Schroeder et Lindelöw, 2002). Le taux d’attaque du typographe diminue 
avec la fermeture du peuplement (Schröter et al., 1998). Ainsi les mesures de restauration de bois mort en 
bandes de rétention étroites étudiées par Joensuu et al. (2008) ont démontré que le développement du 
typographe n’était pas favorisé par le micro-climat défavorable dans ces bandes. 
Le caractère monospécifique des peuplements ou le mélange des essences est aussi un facteur crucial pour le 
développement des populations de xylophages (Jactel et al., 2008). Dans le cas de ravageurs oligophages, le 
risque est dilué en peuplement mélangé. Les arguments en faveur du mélange d’essences reposent en partie 
sur la théorie de l’assurance (meilleure résistance et résilience des peuplements mélangés). Le mélange 
complique l’accès d’un parasite spécifique à son hôte et renforcerait l’impact des ennemis naturels des 
parasites : meilleur maintien des champignons antagonistes susceptibles de ralentir la propagation de 
champignons pathogènes comme le fomès, meilleure nidification des oiseaux insectivores (cf 2.2.2.2.), meilleur 
approvisionnement en aliments complémentaires pour les invertébrés prédateurs et parasitoïdes de 
xylophages (cf 2.2.2.1.)… Warzée et al. (2006) ont démontré par exemple que l’abondance du Thanasimus, 
prédateur régulateur de typographe, était favorisée par la présence de pin dans les pessières. Plusieurs 
mécanismes entrent en action : barrière chimique, barrière visuelle, contact racinaire… 
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D’autres aspects sylvicoles doivent être intégrés. Certaines pratiques pourraient favoriser les agents de 
pourridiés : des éclaircies trop fréquentes en multipliant les souches et les plaies au tronc des arbres sur pied, 
un lourd travail du sol en modifiant les équilibres entre pathogènes et autres organismes du sol. La futaie sur 
souche du chêne en forêt d’Orléans a pu contribuer au maintien des pathogènes par racine (inonote, fistuline, 
polypore soufré). 
La gestion de la durée de rétention des piles de bois stocké en forêt doit être optimisée à la fois pour éviter des 
foyers de scolytes contaminant les arbres voisins (cf 1.2.), et pour éviter de piéger et d’exporter les ennemis 
naturels (Hedin et al., 2008). Les traitements insecticides sur les piles affectent parfois davantage les ennemis 
naturels des scolytes que les scolytes eux-mêmes (Werner et al., 1983). 
 
Influence de la date de mortalité ligneuseInfluence de la date de mortalité ligneuseInfluence de la date de mortalité ligneuseInfluence de la date de mortalité ligneuse    
La date de mortalité ligneuse a une influence considérable sur le niveau de la colonisation par les insectes, en 
fonction de leur phénologie et de leur durée de développement. Les tempêtes d'automne ou d'hiver ont des 
effets généralement plus sévères en Europe centrale et Europe de l'Ouest. Le taux de dessiccation faible au 
cours de ces saisons ne diminue que faiblement l’attractivité des troncs, qui peuvent être colonisés au 
printemps par les scolytes essaimant de leurs sites d'hivernage (Abgrall, 2001). Mais les arbres tombés en hiver 
émettent moins de produits en décomposition, comme l'éthanol et l'acétaldéhyde, que les arbres abattus à 
l'automne (Schroeder et al., 1999). Wichmann et Ravn (2001) ont observé que la densité des attaques de 
typographe autour des chablis était corrélée avec la saison de récolte. Un enlèvement des chablis avant le 
premier printemps, ou après le vol de printemps initial, mais avant l'émergence de la nouvelle génération, peut 
faire obstacle aux infestations locales. En d'autres termes, les chablis peuvent être utilisés comme arbres-
appâts pour les insectes hivernants émergents. D’après Joensuu et al. (2008), un épicéa abattu ou tombé au 
cours de l'automne est plus susceptible d'être attaqué par Trypodendron lineatum au printemps suivant qu'un 
arbre abattu à l'été. 
 
Il faut toutefois bien faire la différence entre un arbre réellement mort et un arbre mort en devenir. Un chablis 
est un arbre mort en devenir ; en fonction des connexions racinaires résiduelles, un chablis peut rester vivant 
plus d’un an (observations du DSF après la tempête de 1999). De même, un arbre abattu pour éclaircie, une 
jeune tige pour dépressage ou une branche par élagage restent vivants un temps assez long, dépendant 
notamment du couvert ; une grume stockée en plein soleil se dessèche rapidement, des branches élaguées 
dans une plantation dense restent « vertes » plus longtemps…Les parasites peuvent coloniser les « arbres 
morts en devenir » mais pas les arbres morts. Seuls certains xylèmophages à cycle long  colonisent des arbres 
vivants ou morts en devenir et terminent leur développement dans un arbre mort, et émergent donc d’un 
arbre mort (Cerambyx cerdo, sirex). Chez les champignons, certaines espèces (armillaire, fomes) peuvent 
alterner phase parasite et phase saprophage. 
 
Influence du nInfluence du nInfluence du nInfluence du niveau préexistant des populaiveau préexistant des populaiveau préexistant des populaiveau préexistant des populations locales de ravageurstions locales de ravageurstions locales de ravageurstions locales de ravageurs    
Le déclenchement d’une épidémie de scolyte dépend d’un autre paramètre : le niveau local des populations 
préexistantes (Eriksson et al., 2005). En cas de faible population initiale de typographe, une augmentation 
temporaire du volume de substrat ne déclenchera pas une épidémie. En revanche, si la population préexistante 
dépasse une valeur seuil, l’accroissement de population sera plus rapide. Dans les Vosges, le DSF a ainsi 
observé en 2001 des dégâts plus importants dans les zones touchées par des chablis en juin 1999, 6 mois avant 
les tempêtes de décembre. D’autre part, après les tempêtes de décembre 1999, des dommages plus faibles ont 
été mesurés en Limousin et en Auvergne par rapport aux Vosges alors que les volumes de chablis étaient 
équivalents. L’hypothèse d’un effet « Allee », i.e. de l’existence ou non d’un réservoir-essaim alimenté à 
l’échelle des massifs forestiers à partir d’un foyer initial, pourrait expliquer cette différence (Grégoire, 
com.pers.). 

2. Bois mort, interac2. Bois mort, interac2. Bois mort, interac2. Bois mort, interactions biotiques et régulation des populations de ravageurs tions biotiques et régulation des populations de ravageurs tions biotiques et régulation des populations de ravageurs tions biotiques et régulation des populations de ravageurs 
ou pathogènesou pathogènesou pathogènesou pathogènes    ????    
L’abondance et l’occurrence des espèces lignicoles dépend de la qualité et de la quantité de substrats, mais 
résulte aussi des interactions avec les autres espèces antagonistes (compétiteurs, prédateurs ou parasitoïdes). 
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2.12.12.12.1. La compétition . La compétition . La compétition . La compétition intraintraintraintra----guilde guilde guilde guilde entre lignicoles peutentre lignicoles peutentre lignicoles peutentre lignicoles peut----elle réduire le niveau de elle réduire le niveau de elle réduire le niveau de elle réduire le niveau de 
population des ravageurs ou pathogènespopulation des ravageurs ou pathogènespopulation des ravageurs ou pathogènespopulation des ravageurs ou pathogènes    ????    
2.1.1. Diversité des espèces de xylophages et compé tition avec les ravageurs ? 
 
Question 1.Question 1.Question 1.Question 1.    
La compétition inter-spécifique à l’intérieur de la guilde des xylophages secondaires joue-t-elle un rôle dans la 
régulation des effectifs des populations de certains xylophages ravageurs ?  
En fait, la littérature concernant la compétition entre espèces de scolytes (partage des ressources, les 
mécanismes trophiques et comportementaux de ségrégation de niche pour l’évitement de compétition) n’est 
pas très fournie ; le poids de l’interaction compétitive dans la structuration des assemblages de scolytes n’a pas 
été évalué. 
 
Quelques travaux ont été conduits sur la coexistence dans l’épicéa du chalcographe, du typographe et 
d’Hylurgops palliatus,  et démontrent une forte séparation de niche chez ces scolytes (Grünwald, 1986), fondée 
sur quelques facteurs seulement : épaisseur d’écorce (une écorce fine suffit pour le chalcographe, alors que le 
typographe a besoin d’une écorce épaisse, supérieure à 2.5 mm d’après Grünwald, 1986), micro-climat, 
hauteur (préférence pour les cimes du typographe d’après Naumann et Etienne, 1978). 
D’après Naumann et Etienne (1978), la compétition entre chalcographe et typographe a pu être observée, mais 
semble avoir peu d’influence sur leurs dynamiques de population respectives. De même, Faccoli et 
Bernardinelli (2011) estiment que l’effet de la compétition inter-spécifique sur les performances reproductives 
du typographe est négligeable, à la différence de la compétition intra-spécifique déterminante. Ils suggèrent 
que la compétition intra-spécifique dans la première génération et les précipitations printanières gouvernent la 
seconde génération. 
Byers (1993) a démontré de façon expérimentale que le typographe et le chalcographe préfèrent coloniser des 
substrats vierges plutôt que pré-infestés pas ces espèces pour éviter à la fois la compétition inter- et intra-
spécifique. Les mécanismes en jeu impliquent probablement la perception de signaux phéromonaux. Ainsi, la 
phéromone d’agrégation du chalcographe inhibe l’attraction du typographe par sa phéromone d’agrégation. 
D’après Joensuu et al. (2008), Hylurgops palliatus, Trypodendron lineatum, Dryocoetes autographus coexistent 
souvent dans les épicéas morts frais en Finlande, et par effet de priorité, limitent la colonisation par le 
typographe dont les vols sont plus tardifs pendant l’été 
 
D’autres travaux ont été menés sur la compétition entre scolytes sur les pins. D’après Amezaga et Rodriguez 
(1998), la largeur de niche de Tomicus piniperda, Ips sexdentatus, Orthotomicus erosus et Pityogenes 
bidentatus et leur superposition dépendent de la quantité de ressources disponibles et de la séquence 
d’arrivée en Espagne. En général, T. piniperda est la première espèce essaimante et présente la niche la plus 
large. Le plus grand recouvrement de niches survient sur les sites où la ressource est la moins limitante. 
En Amérique du Nord, Ips pini, I. perroti et I. grandicollis sont des phloémophages sympatriques sur pin (y 
compris sur les mêmes arbres), dont le chevauchement de niches est réduit par des différences de phénologie, 
de voltinisme, de patron spatial de colonisation du bois (Ayres et al., 2001). Toutefois, ces espèces partagent 
les mêmes prédateurs (Thanasimus dubius (Cleridae) et Platysoma cylindrica (Histeridae)), et ne sont pas 
systématiquement repoussées par un signal inter-spécifique. Elles semblent même profiter de leur coexistence 
en raison de (i) la réduction de la prédation, (ii) l’augmentation du succès d’attaque conjointe des arbres 
vivants et (iii) la localisation du bois mort frais par détection de signaux inter-spécifiques émis depuis les 
substrats favorables. De fait, les mâles qui colonisent les arbres-hôtes les premiers avant de les signaler aux 
femelles tendent à être davantage attirés par les signaux inter-spécifiques que les femelles. Ainsi, le partage de 
ressources, de prédateurs, et la communication inter-spécifique contribuent aux interactions intra-guilde, mais 
il reste difficile de prévoir si le retrait d’une espèce augmentera ou réduira l’abondance des autres. 
D’autre part, les interactions compétitives s’intègrent dans des réseaux trophiques complexes, avec des 

processus d’interférence entre compétiteur et prédateur. 
D’après Schroeder (1996), la présence dans des billons de pin frais de larves d’Acanthocinus aedilis, 
cérambycide xylophage compétiteur du scolyte Tomicus piniperda, induit une réduction de fécondité de 78% 
chez le scolyte. D’autre part, la présence d’A. aedilis a une influence négative sur la reproduction du prédateur 
de scolyte Thanasimus formicarius et vice versa. Quand les deux espèces coexistent avec T. piniperda, la 
fécondité d’A. aedilis est réduite de 74% et celle de T. formicarius de 42% par rapport aux valeurs observées 
lorsque chaque espèce est présente seule avec le scolyte. Certains auteurs affirment que les larves xylophages 
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de Cérambycides, compétitrices des scolytes, sont en fait des prédateurs facultatifs des larves des autres 
phloémophages (Dodds et al., 2001). 
 
Question 2Question 2Question 2Question 2....    
Cette compétition inter-spécifique est-elle associée à la diversité spécifique de la guilde ? 
L’hypothèse sous-jacente postule qu’une guilde diversifiée de xylophages est moins susceptible d’être dominée 
par des espèces ravageuses à dynamique de population très active. Nous n’avons trouvé aucun résultat publié 
pour soutenir ou invalider cette hypothèse. 
 
2.1.2. Diversité des espèces de champignons lignico les/lignivores et compétition avec les pathogènes ?  
Chez les champignons lignicoles, un effet de compétition bien connu sur un pathogène est celui de Phlebiopsis 
gigantea (=Peniophora gigantea), qui occupe la même niche que le Fomes (Heterobasidion annosum) et qui 
peut l’empêcher de coloniser les souches de pin s’il arrive avant (Pratt et al., 1999). Cette espèce est 
aujourd’hui utilisée en lutte biologique contre le Fomes (Heterobasidion annosum) par application précoce sur 
les souches fraîches. Il existe une très bonne corrélation positive entre la vitesse de croissance dans le bois de 
différentes souches naturelles de P. gigantea et leur capacité compétitive face à H. annosum (Sun et al, 2009). 
De même, des essais d'inoculation de compétiteurs ont été entrepris contre les agents de bleuissement du bois 
(Sphaeropsis sapinea, Ophiostoma spp.) à l'aide de souches albinos de ces mêmes champignons ou de 
saprophytes du genre Trichoderma (Behrendt el al, 1995 ; Gradinger et al, 2009). A la différence de P. gigantea, 
il n'existe pas encore d'utilisation en routine in natura de ces champignons. 

2.22.22.22.2....    LesLesLesLes ennemis naturels ennemis naturels ennemis naturels ennemis naturels peuvent peuvent peuvent peuvent----ils réduire le niveau de population des ravageurs ou ils réduire le niveau de population des ravageurs ou ils réduire le niveau de population des ravageurs ou ils réduire le niveau de population des ravageurs ou 
pathogènespathogènespathogènespathogènes    ????    
Ce paragraphe est orienté vers une perspective entomologique. Nous rappelons cependant ici le cas du 
chancre du châtaignier (Cryphonectria parasitica), pour lequel Prospero et al. (2006) ont récemment suggéré 
que son développement sur du bois mort faciliterait la dispersion du virus d'hypovirulence de ce champignon. 
La présence de bois mort frais de châtaignier favoriserait ainsi la régression par contrôle biologique de la 
maladie dans certaines régions d’Italie, de Suisse et de France. 
 
 

2.2.1. Quelle est la pression des ennemis naturels sur les populations de ravageurs (=capacité de 
régulation)? Cette pression est-elle liée à la dive rsité des assemblages d’ennemis naturels? 
    

D’après la synthèse entreprise par Kenis et al. (2004), le rôle des ennemis naturels dans la régulation des 
populations de scolytes est controversé, sans que les positions soient défendues par des données robustes. 
Les ennemis naturels, attirés par les émissions volatiles des arbres blessés et par les phéromones des scolytes, 
sont diversifiés. Ils incluent des araignées et des insectes prédateurs (Coléoptères Carabidae, Histeridae, 
Staphylinidae, Cleridae, Cucujidae, Trogositidae, Rhizophagidae, Hétéroptères, Hyménoptères fourmis, 
Raphidioptères et larves de Diptères Xylophagidae, Dolichopodidae, Lonchaeidae), des oiseaux et des 
mammifères insectivores et des Hymenoptères parasitoïdes (Pteromalidae, Braconidae…) (Wermelinger, 2002). 
Les connaissances autécologiques sur le spectre effectif de proies ou d’hôtes des prédateurs, des parasitoïdes 
ou des parasites, sur la spécialisation des prédateurs, plus ou moins généralistes pour s’attaquer à différentes 
proies, sont très largement insuffisantes. 
Les prédateurs sont ils des régulateurs naturels plus importants que les parasitoïdes ? Les ennemis naturels 
sont-ils très spécifiques ? Y a-t-il des espèces généralistes dont les proies/hôtes sont à la fois des 
saproxylophages et des ravageurs ? Y a-t-il plutôt des espèces spécialisées sur les ravageurs ? 
D’autre part, peut-on favoriser un réservoir d’ennemis naturels dans les forêts de production, en maintenant 
un stock de bois mort par ex. ? Faut-il plutôt maintenir des populations de ravageurs au stade endémique ? 
Quelle est le rôle régulateur des prédateurs et des parasitoïdes dans les forêts à dynamique naturelle ? Les 
ennemis naturels d’une zone de concentration de bois mort essaiment-ils dans le voisinage de cette 
zone source ? 
 
A cette liste d’antagonistes, nous ajoutons des pathogènes (protozoaires, virus, bactéries, et champignons 
entomopathogènes ; Wegensteiner, 2004). Nous ne connaissons pas de résultats sur la relation entre les stocks 
de bois mort et la prévalence des pathogènes dans l’organisme des ravageurs. D’après Takekawa et al. (1982), 
les oiseaux insectivores sont connus pour être de très bons disperseurs de pathogènes des insectes et les pics 
(eux-mêmes associés aux stocks de bois mort) pourraient ainsi contribuer significativement à la propagation de 
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viroses, de mycoses ou de bactérioses au sein des populations de scolytes. Mais le rôle épidémiologique effectif 
de ce mécanisme n’a pas été proprement mesuré. 

2.2.1.1. Prédateurs invertébrés 
Quel taux de prédationQuel taux de prédationQuel taux de prédationQuel taux de prédation    ????    
Les prédateurs comme les parasitoïdes localisent leurs proies par les médiateurs chimiques, soit par les 
phéromones des scolytes soit par les kairomones émises par les arbres, mais les prédateurs arrivent avant les 
parasitoïdes (Kenis et al., 2004). Les mécanismes de régulation contrôlés par la densité d'hôtes varient entre 
prédateurs et parasitoïdes (Kenis et al., 2004). Selon une étude de Beaver (1966-67 in Kenis et al., 2004), les 
prédateurs montrent une réponse densité-dépendante à faible densité de proies, mais devient inversement 
densité-dépendante à haute densité de proies. A l’inverse, les parasitoïdes ont une réponse densité-
dépendante seulement au dessus d’un certain seuil de densité d’hôtes. Cela suggère que les prédateurs ont un 
pouvoir régulateur à faible densité de proies, alors que les parasitoïdes compensent à haute densité de proies, 
avec d’autres facteurs telle que la compétition intra-spécifique. 
 
Les observations montrent un taux de prédation variable de 0 à 100%, mais peu de travaux permettent de 
désigner les facteurs démographiques en cause (sauf expériences d’exclusion des ennemis naturels). 
Plusieurs travaux suédois sur le cortège des ennemis naturels du scolyte Tomicus sur le pin ont montré des 
impacts significatifs. La faible fécondité de Tomicus piniperda dans des billons de pin rendus attractifs aux 
prédateurs par émission d’éthanol et de pinène (Schroeder et Weslien, 1994), a pu être attribuée largement à 
la prédation par les adultes de Rhizophagus et d’Epuraea et par les larves de Thanasimus et d’Acanthocinus. 
Lors d’une experience avec des billons de pin en Suède (Schroeder et Weslien, 1994), la fécondité de T. 
piniperda a été réduite de 41% lorsqu'élevé avec Rhizophagus depressus, de 81% lorsqu'élevé avec Thanasimus 
formicarius, et de 89% lorsque les trois espèces ont été élevées ensemble. L'interaction entre Thanasimus et 
Rhizophagus a été mutuellement antagoniste. De même (Schroeder, 1996), la fécondité de T. piniperda a été 
réduite de 92% lorsqu'élevé avec Thanasimus formicarius, de 78% lorsqu'élevé avec Acanthocinus aedilis (un 
xylophage compétiteur et prédateur facultatif), et de 94% lorsque les trois espèces ont été élevées ensemble. 
Notons toutefois que certaines études ont signalé des phénomènes d’interférence négative entre prédateurs 
(Kenis et al., 2004). 
 
Quels facteurs limitant la prédationQuels facteurs limitant la prédationQuels facteurs limitant la prédationQuels facteurs limitant la prédation    ????    
La dynamique des relations prédateurs-proies est sous le jeu d’un ensemble de facteurs, parmi lesquels les 
capacités de détection des proies, les facultés de dispersion et la fécondité respective des proies et des 
prédateurs, le synchronisme des cycles d’activité, les capacités d’évitement des prédateurs par les scolytes, la 
spécificité de proies des prédateurs… 
 
Les xylophages associés au bois mort frais sont réputés être de bons disperseurs, car ils dépendent d’une 
ressource dont la distribution naturelle est fragmentée sur le plan spatial et temporel. Pour plusieurs espèces 
de scolytes, ces capacités de dispersion ont été évaluées à plusieurs kilomètres (Solbreck, 1980; Nilssen, 1984). 
Les facultés de dispersion de quelques prédateurs de scolytes ont été évaluées. Rhizophagus grandis est 
capable de voler à des distances de plusieurs kilomètres, notamment en quittant l’environnement forestier à la 
recherche de proies (Fielding et al., 1991). 
Par capture-marquage-recapture, Cronin et al. (2000) ont démontré qu’un prédateur Cleridae de scolyte du pin 
américain a une capacité de dispersion longue-distance supérieure à celle de sa proie. Le rayon contenant 95% 
des individus dispersifs du prédateur a été évalué à 5.1km, tandis que celui du scolyte était restreint à 2.3km.  
Conjointement à une période de vol plus étendue chez les prédateurs, ces résultats suggèrent que la capacité 
de dispersion de certains prédateurs est plus importante que celle de leurs scolytes proies (Schroeder, 1999, 
2003). 
Toutefois, deux éléments contrecarrent la pression de prédation. Le premier concerne le synchronisme des 
périodes d’activité du ravageur cible et d’un prédateur généraliste. Kenis et al. (2004) rappellent que les 
prédateurs sont souvent plus actifs que leurs proies à la fin de l’hiver. En Suède, Weslien et Schroeder (1999) 
ont montré que Thanasimus formicarius initie ses vols tôt au printemps, environ un mois avant Ips 
typographus, soit à une période où la principale proie disponible est Tomicus piniperda. Ainsi de nombreux 
individus de Thanasimus issus de la première génération de prédateurs sur les scolytes d’une zone de chablis 
quittent les peuplements d’épicéa pour rejoindre des peuplements de pin sylvestre. D’autre part, le temps de 
génération est de 2 ans pour Thanasimus, mais seulement d’un an pour le typographe en Suède (Schroeder, 
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1999). Ces deux points modèrent la capacité des clérides à réguler les populations de typographe. Pourtant, le 
nombre de larves de clérides par billon avait un effet significatif sur la production de typographe (Weslien et 
Schroeder, 1999). 
    
L’L’L’L’hypothèse de l’échappement des ennemishypothèse de l’échappement des ennemishypothèse de l’échappement des ennemishypothèse de l’échappement des ennemis dans dans dans dans la la la la dynamique prédateurs dynamique prédateurs dynamique prédateurs dynamique prédateurs----proiesproiesproiesproies    

L’hypothèse de l’échappement spatial des ennemis (Schroeder, 2007) a été proposée comme mécanisme 
contribuant à    l’essor rapide des scolytes dans les trouées de chablis. Elle repose sur l’idée que le typographe est 
plus efficace dans la colonisation et l’établissement de populations locales que ses prédateurs quand la 
ressource est fortement agrégée dans l’espace et dans le temps. La réponse des prédateurs à la création 
soudaine de patchs de chablis isolés est peu connue. Certaines études empiriques ont démontré une réduction 
de l’impact des ennemis naturels avec l’accroissement de l’isolement des taches d’habitat (Kruess et 
Tscharntke, 2000). Dans l’étude d’un système scolyte-prédateur, Ryall et Fahrig (2005) ont observé de plus 
faibles densités de prédateurs dans les peuplements isolés que dans les peuplements moins isolés. Les 
mécanismes potentiels sous-jacents  sont des différences de capacités de dispersion (mais cf ci-dessus), de 
capacités à établir une population locale et de durée de développement.  
Avec ses fortes distances de dispersion (Forsse et Solbreck, 1985), le typographe est adapté à l’agrégation de sa 
ressource. En Suède, Göthlin et al. (2000) ont mesuré que le typographe avait colonisé 29% des chablis d’épicéa 
durant le premier été, en dépit du fait que 2 des 5 peuplements étudiés étaient dépourvus de populations 
locales de typographe et que 3 avaient des populations de niveau faible (Schroeder et Lindelöw, 2002). D’après 
Schroeder (2007), la densité de Thanasimus et des parasitoïdes était plus forte et leur impact deux fois plus 
important dans les peuplements gérés (chablis nettoyés) que dans les peuplements non gérés (chablis 
présents) durant le second été après tempête, mais plus au troisième été, en accord avec l’hypothèse de 
départ. 
  

Durant les années 1980, les épidémies de Dendroctonus frontalis dans les forêts de pin du sud des USA ont 
d’abord été attribuées à des facteurs exogènes indépendants de la densité, comme les fluctuations du climat 
(Turchin et al., 1999). En fait, l’analyse des séries temporelles des fluctuations du scolyte a suggéré que la 
dynamique était pilotée par un processus écologique densité-dépendant agissant avec délai. Grâce à une 
expérience d’exclusion à long terme des prédateurs, il a été montré que les oscillations du scolyte étaient 
largement expliquées par la prédation. La mortalité associée à la prédation s’avère négligeable dans la phase 
d’accroissement des populations, augmente pendant l’année du pic des populations de scolyte et atteint un 
maximum durant le déclin du scolyte. 
 
Saturation des prédateurs et dilution de la prédation 
Après les tempêtes et l'accumulation de substrats pour les scolytes, l'impact des ennemis naturels sera plus 
faible en raison de la saturation des prédateurs (Aukema et Raffa 2004; Schroeder 2007 ; Komonen et al., 
2010). À une échelle spatiale plus locale, Aukema et Raffa (2004), à travers un test expérimental impliquant un 
scolyte du pin et 2 prédateurs, ont suggéré que l'agrégation médiée par les phéromones sur les arbres attaqués 
(densité croissante de colonisation) était profitable aux scolytes en diluant la prédation. Les effets sont 
apparemment ténus et impliquent vraisemblablement des relations beaucoup plus complexes que celles 
testées expérimentalement (compétition/prédation intraguilde, par et sur les larves, effets des phéromones) 
Un élément comparable à la saturation démographique des populations de prédateurs concerne la limitation 
de la capacité alimentaire (donc de la réponse fonctionnelle) des individus prédateurs. Wigger (1994) a ainsi 
montré que les adultes de Nemozoma elongatum n’augmentent pas leur consommation de scolytes proies 
avec l’accroissement de la quantité de proies disponibles. 
 
Weslien et Schröter (1997) ont signalé un foyer qui a tué 16% des épicéas au cours des sept années suivant un 
chablis dans une zone de 105 ha. Cette épidémie s'est effondrée en 5-6 ans pour retourner à l’endémie en 
raison d’une forte mortalité du typographe induite par les ennemis naturels, sans aucune intervention 
humaine. Weslien et Schroeder (1999) ont observé davantage de prédateurs du typographe dans des sites sans 
gestion des chablis et des niveaux de scolytes équivalent dans les deux modalités (gérée vs non gérée) [cf ci-
dessous]. Wermelinger (2002) a insisté sur les effets délétères d’une gestion rapide des bois scolytés qui 
élimine précocement les ennemis avant qu’ils aient pu jouer un rôle régulateur. 
 
Une autre limitation de la prédation repose sur la spécialisation des prédateurs vis-à-vis des proies. De fortes 
abondances d'espèces xylophages non ravageuses associées à un stock de bois mort important pourraient être 
favorables à la foresterie, car l'abondance élevée des proies pourrait aider à maintenir des populations de 
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prédateurs suffisamment élevées pour prévenir les foyers de scolytes potentiellement nuisibles (Martikainen et 
al. 1999). Cependant, les prédateurs s'attaquant aux xylophages secondaires inoffensifs ou aux 
saproxylophages ne se nourrissent pas nécessairement également de scolytes ravageurs. L'effet positif de la 
rétention du bois mort sur les ennemis naturels des espèces de ravageurs potentiels ne concerne donc que les 
prédateurs spécialistes pionniers ou les prédateurs généralistes. 

2.2.1.2. Vertébrés insectivores 
 
Quel taux de prédationQuel taux de prédationQuel taux de prédationQuel taux de prédation    ????    
Quels vertébrés insectivores sont des prédateurs actifs de scolytes ? Un certain nombre d’oiseaux et de 
Mammifères sont des prédateurs occasionnels de xylophages, mais les agents de contrôle biologique les plus 
significatifs sont les pics (Kenis et al., 2004 ; Fayt et al., 2005). En raison de leur grande mobilité, les pics 
peuvent rejoindre les zones de pullulation des scolytes. 
D’après les méta-analyses de Mäntylä et al. (2011) et Schmitz et al. (2000), les prédateurs Vertébrés ont un 
impact plus fort que les Invertébrés sur les populations d’insectes phytophages (tous milieux et tous insectes 
confondus). 
La pression de prédation exercée par les pics sur les scolytes a été évaluée lors d’expériences d’exclusion des 
pics. D’après la synthèse de Fayt et al. (2005), les pics peuvent jouer un rôle crucial dans la régulation des 
populations de scolytes dans les forêts résineuses, en particulier lors de l’alimentation hivernale (Kroll et Fleet, 
1979) en accroissant le taux de survie hivernale des oiseaux. A -12°C, on estime que les besoins caloriques 
quotidiens moyens par pic peuvent être couverts par la consommation de 3200 larves de scolytes (Koplin, 1967 
in Fayt et al., 2005). La compilation conduite par Kenis et al. (2004) stipule que la mortalité des scolytes induite 
par les pics varie de 5 à 70% (pour une majorité de travaux menés en Amérique du Nord). En Europe, le pic 
tridactyle est considéré comme un prédateur important de scolytes de résineux (Fayt et al., 2005). 
Les pics semblent plus efficaces dans les peuplements ouverts ou semi-ouverts que dans les peuplements 
fermés. Shook and Baldwin (1970 in Fayt et al., 2005) ont ainsi observé des réductions de population 
respectives de 72% dans les milieux semi-ouverts et de 52% dans les milieux denses. 
Des analyses des contenus stomacaux des pics ont montré une augmentation de la proportion de scolytes dans 
le régime des oiseaux lors de l’essor des populations de xylophages. Cette influence de la densité de proies se 
traduit par une pression de prédation plus faible en situation endémique qu’en épidémie localisée ou après 
épidémie (Steeger et al., 1998), notamment dans les phases post-perturbations majeures. Lorsque les niveaux 
de population des ravageurs sont moyens à forts, les pics peuvent détruire 24 à 98% des scolytes (Otvos, 1979 
in Fayt et al., 2005). L’influence majeure reconnue à la prédation des pics est d’accélérer le déclin après le pic 
de l’épidémie, et donc la durée totale de cette phase. 
Cette influence varie en fonction de la saison avec un impact accru en hiver et au printemps (Kenis et al., 2004). 
L'épaisseur de l'écorce semble avoir un effet sur le taux de survie des proies (plus protégées sous écorce 
épaisse). La prédation est ainsi plus forte en haut des arbres (Kenis et al., 2004). Des effets conjoints des 
parasites et insectes prédateurs des scolytes sont également observés, mais ils sont divers. Par leur activité de 
destruction des substrats, les pics contribuent à faciliter la prédation ou le parasitisme par les insectes (Martin 
et al. 2006). D’autre part, les pics détectent les insectes parasités et se nourrissent plutôt d’individus sains 
(Takekawa et al., 1982), augmentant ainsi indirectement l’effet des parasites dans les populations de scolytes. 
L’impact des pics a également été mesuré sur les xylophages autres que les scolytes. Ainsi, Gorius (1956 in 
Kenis et Hilszczanski, 2004) a estimé que les pics consommaient 10 à 20% des larves et pupes du longicorne 
Tetropium gabrieli. Il semble également que les pics préfèrent les proies plus grandes que les scolytes, en cas 
de choix et si les scolytes ne sont pas très nombreux et faciles à consommer (Nuorteva and Saari, 1980). 
La densité des populations de pics, leur fécondité (la saison de reproduction survient lors du pic des 
populations de scolytes) et leur survie hivernale sont positivement influencées par les épidémies de scolytes 
(Kenis et al., 2004). 
Toutefois, les faibles défenses chimiques connues chez les scolytes témoignent peut-être d’une faible pression 
des prédateurs en termes évolutifs. 

2.2.1.3. Parasitoïdes 
Quel taux de parasitisme ? 
Les études conduites sur les scolytes en Amérique du Nord et en Europe ont démontré une faible mortalité 
imputable aux parasitoïdes (Amman 1984, Weslien and Schroeder 1999, Hougardy and Gregoire 2001, Feicht 
2006), suggérant que cette pression est probablement insuffisante pour réguler les populations de xylophages. 
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D’après Boone et al. (2008) par ex., beaucoup plus d’individus de prédateurs que de parasitoïdes ont été 
capturés au cours de l’analyse des populations d’Ips pini en Amérique, quelles que soient la région ou la 
méthode d’échantillonnage. 
D’après Markovic et Stojanovic (2003) étudiant les populations du scolyte Scolytus intricatus, vecteur du 
pathogène responsable du dépérissement du chêne en Serbie, le taux de parasitisme du scolyte est en 
moyenne de 15% pour 20 espèces de parasitoïdes. 
Les taux de parasitisme observés pour Ips typographus sont variables : de 4% à 20-25% pour le Ptéromalide 
Rhopalicus tutela, jusqu’à 50% voire 95% pour le Braconide Coeloides bostrychorum, de 6% à 76% d’une année 
sur l’autre dans le parc national de Bavière (Feicht, 2004), de 5% à 55% d’une année sur l’autre en pessière 
suisse post-tempête (Wermelinger, 2002). Eck (1990) a rapporté une mortalité induite de 0 à 70%, mais 
inférieure à 5% sur la moitié des arbres échantillonnés. Lors d’une étude des communautés de scolytes et de 
leurs parasitoïdes suite aux tempêtes de 90, Wermelinger (2002) a montré un accroissement significatif des 
parasitoïdes antagonistes lors de l’essor des scolytes après tempête par ex. De même, après 2 ans et une forte 
augmentation des effectifs de typographes dans des pessières du nord-est de la France après la tempête de 
décembre 1999, les populations de parasitoïdes (6 espèces sympatriques) ont augmenté mais restent à un 
niveau relativement faible, entre 0% et 40%, 60% des arbres ayant un taux de parasites inférieur à 5% 
(Hougardy et Grégoire, 2001). Des générations supplémentaires seraient requises pour réduire 
significativement les populations d’hôtes. 
Pour les autres xylophages, le rôle des parasitoïdes reste à éclaircir (Kenis, Wegensteiner, Griffin, 2004) 
 

Quels facteurs limitants ? 
Nous connaissons assez mal comment les différences de spécialisation, de capacités de détection, de 
dispersion et de compétition déterminent le partage des ressources hôtes entre parasitoïdes (Hougardy et 
Grégoire, 2001). Certains parasitoïdes, comme certains prédateurs, seraient attirés par les composés volatiles 
relâchés par les symbiontes fongiques des xylophages (Boone et al., 2008). 
Même s’il n’existe pas d’études strictement dédiées aux distances de dispersion chez les parasitoïdes de 
scolytes, les résultats concernant d’autres systèmes hôtes-parasitoïdes ont démontré à la fois des capacités de 
dispersion plus faibles et plus fortes que les hôtes (Nouhuys et Hanski, 2002). 
Plusieurs facteurs influencent l’abondance des parasitoïdes de scolytes : la densité de scolytes, la densité de 
prédateurs et la présence d’hôtes alternatifs (Feicht, 2004). D’après Faccoli (2002) dans les Alpes du sud, les 
parasitoïdes subissent la même mortalité hivernale importante que leur hôte typographe (environ 50%). 
Les parasites préfèrent les hôtes aux stades larvaires finaux et au stade pupal, si bien qu’un plus fort taux de 
parasitisme est attendu dans les billons exposés plus longtemps. Pour le typographe, la pression de prédation 
est importante pour les premiers stades larvaires, tandis que les parasites deviennent importants plus tard, 
quand les dommages aux arbres sont déjà avancés. Cela diminue l’importance des parasitoïdes pour la 
première génération de scolytes, mais suggère un parasitisme plus fort en seconde génération, comme 
démontré par Feicht (2004) dans le parc national de Bavière, ou par Wermelinger (2002) dans les pessières 
suisses après la tempête de 1990. 
La différence de réactivité entre prédateurs et parasitoïdes repose en partie sur le contraste du degré de 
spécialisation. Les prédateurs sont en effet souvent capables de s’alimenter sur différentes proies, et 
demeurent dans l’écosystème à des densités plus fortes en cas de faible densité des scolytes ravageurs, 
réagissant rapidement à l’essor de ces derniers. A l’inverse, le gradient d’hôtes des parasitoïdes est plus étroit, 
ce qui diffère le temps pour eux d’atteindre des densités efficaces (Wermelinger, 2002). 
 
2.2.2. Les niveaux de population des ennemis nature ls sont-ils reliés à la configuration du stock de b ois 
mort ? Y a-t-il accroissement des populations d’enne mis naturels dans les peuplements à forte 
accumulation de bois mort ? 

2.2.2.1. Prédateurs invertébrés 
Les prédateurs sont-ils influencés par types de bois mort et les conditions de peuplement, ou plutôt 
directement par la distribution et la densité de leurs proies. 
D’après Johansson et al. (2007), l’abondance des proies semble un prédicteur bien plus performant que la 
disponibilité du bois mort pour estimer l’abondance des prédateurs. 
Pourtant, plusieurs résultats illustrent la préférence de certains prédateurs pour certaines conditions 
d’insolation ou certains types de bois mort, gisant ou debout (Hedgren et Schroeder, 2004 ; Fossestøl et 
Sverdrup-Thygeson, 2009). 
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Comme rappelé en 2.2.1.2., les épidémies de scolytes déclenchent une augmentation de leurs ennemis 
naturels.  
La dynamique spatiale et temporelle des ennemis naturels est liée au régime de perturbation.  
D’après Weslien et Schroeder (1999), les prédateurs de xylophages sont probablement plus sensibles à la 
sylviculture que leurs proies. 
Les forêts vieillies, où de petits groupes d'arbres meurent chaque année, présentent une offre plus constante 
et diversifiée d’arbres mourants que les forêts gérées. Un approvisionnement continu en bois pourrait assurer 
la survie de nombreuses populations d'ennemis naturels.  
Weslien et Schroeder (1999) ont montré que plusieurs prédateurs de scolytes arrivent plus vite sur des billons-
pièges rendus attractifs dans des peuplements non gérés avec typographe endémique que dans des forêts 
gérées sans attaque récente. Les deux types de milieux ne présentaient pas de différence de densité de 
typographes, mais la densité de 4 prédateurs majeurs du typographe était 2 à 3 fois plus forte dans les 
peuplements non gérés. En Suède, le rapport Thanasimus/typographe était dix fois plus élevé dans un site 
épidémique non géré que dans une région gérée sans épidémie (Weslien, 1994) 
Martikainen et al. (1999) et Similä et al. (2002) ont constaté que l'abondance des xylophages secondaires et de 
leurs ennemis naturels est corrélée positivement avec la quantité et la diversité de bois mort. Or, plusieurs 
prédateurs et parasitoïdes attaquent à la fois les xylophages primaires et secondaires. Schlyter et Lundgren 
(1993), toutefois, font observer que les réserves forestières d'épicéas où les chablis ne sont pas nettoyés 
n'hébergent pas une plus grande abondance du prédateur de scolytes Thanasimus formicarius (Cleridae), que 
les peuplements gérés. Hilszczański et al. (2007) ont également observé que larves et adultes de Thanasimus 
étaient plus abondants dans les peuplements gérés que dans les réserves, et rappellent que ces prédateurs 
généralistes ne se focalisent probablement pas sur les xylophages potentiellement explosifs en dehors des 
phases d’épidémie. Compilant des données d’Europe centrale, Hilszczański et al. (2007) livrent des réponses 
contrastées des prédateurs à la non-gestion des réserves forestières : des abondances de prédateurs plus 
faibles (Balazy, 1966 in Hilszczański et al., 2007) ou équivalentes (Mazur et al., 1996 in Hilszczański et al., 2007) 
dans les peuplements gérés par rapport aux réserves. De même, Gibb et al. (2006) ont mesuré que seules 16 
espèces de prédateurs de xylophages sur 36 étaient plus abondantes dans les vieux peuplements que dans les 
coupes. 
En outre, les données proviennent souvent de forêts gérées sous conditions endémiques ou de zones gérées 
après chablis. Ce qui manque, ce sont des données sur la dynamique prédateurs-scolytes après chablis dans les 
peuplements non gérés. Peltonen (1999) a montré que le nombre d’épicéas sur pied attaqués par I. 
typographus ne dépend pas du nombre des chablis sur le même site. 
Dans les trouées de chablis d’épicéa, Kopf (2000) a étudié la régulation du chalcographe par Nemosoma 
elongatum (Trogossitidae). La population de prédateurs a atteint un pic moins de 2 ans après la tempête et la 
taille de la population de scolytes a été réduite à 20% après 3 ans. La régulation a été plus efficace dans les 
trouées non exploitées. Nicolai (1996) a montré la même dynamique de régulation du scolyte du hêtre 
Taphrorychus bicolor sous l’effet du prédateur Pityophagus ferrugineus (Nitidulidae) associé à deux diptères. 
Le délai de régulation d’une pullulation de xylophages dépend d'un seuil de taille de la population. Quand la 
population de xylophages dépasse ce seuil, les mécanismes de régulation deviennent efficaces après un délai 
plus long (Schowalter, 1985). 

2.2.2.2. Vertébrés insectivores 
Par quelles variables sont déterminées les populations d’oiseaux cavicoles insectivores ?  
Des variables d‘habitat ? La densité de cavités ou d’arbres supports est-elle un facteur limitant ? En d’autres 
termes, dans les peuplements à plus forte densité d’arbres à cavités et/ou de supports pour creuser des cavités 
(arbres sénescents et chandelles), y a-t-il augmentation de la densité de pics et de leur capacité de régulation 
des populations d’insectes ? notamment en réduisant la compétition inter-spécifique pour les cavités avec des 
cavicoles non insectivores ? 
Les exemples développés ici s'appliquent bien évidemment aux insectivores des scolytes. D'une manière plus 
générale, des études sur d'autres oiseaux insectivores ont montré qu'une population se maintient localement 
non seulement si elle trouve des conditions de nidification favorables, mais aussi une nourriture abondante. 
Dans les Landes, sur la huppe fasciée, un oiseau insectivore qui se nourrit plutôt de chenilles processionnaires 
que de scolytes, Barbaro et al (2006) ont démontré que le succès de nidification était corrélé au niveau de 
population de la proie principale. 
Plusieurs études montrent une relation positive et significative entre la densité de vieux peuplements (Virkkala 
et al., 1994) ou la surface terrière de chandelles (Bütler et al., 2004) et la densité en pics ou la probabilité 



    
 

Bouget et al. - BIOMADI 2011 - Bois morts et risques phytosanitaires 18 

d’occurrence de certaines espèces (Fayt et al., 2005). Néanmoins, les pics étant territoriaux, l'augmentation 
potentielle des densités est plafonnée (Archaux, com. pers.). 
En France, les principaux pics se nourrissant de scolytes sont le pic épeiche (le plus commun et ubiquiste), le pic 
mar, le pic épeichette et le pic noir. Or chaque espèce a des exigences d'essence et de stade de décomposition 
du bois pour nicher et se nourrir (par ex. des bois morts tendres pour le pic épeichette, du chêne pour le pic 
mar). Pour augmenter le nombre d’espèces de la guilde des pics insectivores régulateurs, ces éléments militent 
donc en faveur d’une diversité d’arbres supports. De plus, des espèces multi-habitats, qui nichent dans les 
supports feuillus et se nourrissent de proies sur résineux requièrent une complémentation spatiale de 
ressources diversifiées. 
D’autres facteurs sont évidemment opérants pour réguler les populations de pics. Nous pouvons évoquer la 
densité de proies, le dérangement auquel les grandes espèces sont sensibles, la compétition pour l'espace liée 
à la territorialité (la taille des territoires est assez élevée chez les Pics en particulier). Fayt et al. (2005) 
suggèrent que la fragmentation des habitats de pics conduit à des pullulations locales de scolytes plus 
fréquentes et plus intenses. 
Beaucoup de résultats illustrent que la densité de pics dans les chablis est largement supérieure à celle 
rencontrée dans les forêts voisines, même non exploitées, en réponse numérique à l’accroissement de la 
densité de proies disponibles (Fayt et al., 2005). Mais cette phase est transitoire et ne dure qu'environ 2 ans 
après la perturbation avant un déclin rapide. L’analyse démographique du Pic tridactyle montre que la taille de 
ses populations est principalement limitée par la disponibilité en scolytes proies (Fayt et al., 2005). 

2.2.2.3. Parasitoïdes 
Plusieurs études démontrent un effet faible voire non significatif du type de peuplement forestier sur 
l’abondance et la richesse spécifique des parasitoïdes, mais fort sur la composition des assemblages 
(Hilszczanski et al., 2005 ; Feicht, 2004, 2006). Certaines espèces d’Hyménoptères semblent associées aux 
coupes, d’autres aux vieux peuplements (Hilszczanski et al., 2005). Dans les pessières du parc national de 
Bavière, l’hypothèse d’un meilleur contrôle des populations de typographe par les parasitoïdes dans les forêts à 
dynamique naturelle que dans les parcelles gérées n’a pas été corroborée par les données de Feicht (2004, 
2006), qui a observé de forts taux de parasitisme dans les zones exploitées où les chablis sont nettoyés 
Toutefois, Wermelinger (2002) rappelle que les parasitoïdes émergent des bois morts 2 mois après les scolytes, 
et conseille de maintenir les bois morts récents sur pied quelques mois supplémentaires pour permettre 
l’émergence de ces auxiliaires. Dans les pessières, une mauvaise gestion des bois scolytés, comme la coupe 
d’arbres rouges en été, risque de détruire les antagonistes des scolytes alors que les scolytes ont déjà essaimé. 
 
Stephen et al. (1997) ont mesuré expérimentalement que la longévité et la fécondité des parasitoïdes de 
scolytes pouvaient être améliorées en associant d’autres ressources trophiques forestières aux populations 
d’hôtes (nectar floral, pollen, miellat des pucerons de résineux). La plupart des Hyménoptères parasitoïdes de 
scolytes sont en effet synovigéniques, i.e. les femelles émergent avec un petit nombre de gros ovocytes mais 
peuvent en produire d’autres si les ressources sont disponibles. Dans les pineraies du sud-est des USA, le faible 
taux de parasitisme de Dendroctonus frontalis (5-6% en moyenne) semble dû à la faible diversité florale des 
forêts intensivement gérées, qui fournissent une faible ressource complémentaire aux parasitoïdes (Stephen et 
al., 1997). Les résultats de Hougardy et Grégoire (2000) dans les pessières belges ne permettent d’extrapoler 
cette hypothèse à ce contexte. Malgré l’intensivité des pessières équiennes, il semble que les parasitoïdes 
trouvent suffisamment de ressources florales ou de miellat. Cet effet de complémentation n’est donc pas 
tangible ici. 
 
2.2.3. La diversité des communautés d’ennemis natur els est-elle reliée à la configuration du stock de bois 
mort ? 
Cette question reflète en fait deux sous-questions : (i) les assemblages d’ennemis naturels sont-ils plus 
diversifiés dans les zones de concentration de bois mort, (ii) la pression de prédation ou de parasitisme sur les 
populations de ravageurs est-elle associée à la diversité des ennemis naturels ? Cette seconde interrogation 
repose sur l’hypothèse suivante : une communauté d’ennemis naturels plus diversifiée a une meilleure 
capacité de réponse à l’accroissement des populations de différents xylophages. Faute de résultats publiés, elle 
demeure au stade de l’hypothèse de travail ! 
Le premier volet est quant à lui corroboré par quelques rares résultats scandinaves (Martikainen et al., 1999 ; 
Similä et al., 2002), qui attestent que le nombre d’espèces d’ennemis naturels est positivement corrélé au 
volume de bois mort.  
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3333. Conclusion. Conclusion. Conclusion. Conclusion    
 
GlobalementGlobalementGlobalementGlobalement, le rapport entre les coûts (source de ravageurs et de parasites) et les bénéfices (source 
d’auxiliaires) de la rétention de bois mort vis-à-vis du risque phytosanitaire en forêt est loin d’être 
suffisamment étayé à l’heure actuelle. Des expérimentations complémentaires seraient ainsi nécessaires pour 
mieux comprendre le fonctionnement des réseaux prédateurs-proies dans le bois mort. Trop peu d'études 
abordent les effets relatifs de la densité de proies ou de la quantité de bois mort dans le contrôle de 
l’abondance des prédateurs invertébrés et vertébrés. Le rôle attribué aux prédateurs/parasitoïdes dans la 
régulation des populations d'insectes demeure controversé, même s’ils semblent avoir un impact significatif 
sur les densités de ravageurs dans certaines conditions. 
 
GlobalementGlobalementGlobalementGlobalement, la gestion raisonnée du bois mort doit être réfléchie en fonction (i) de l’oligophagie de nombreux 
xylophages pionniers, (ii) de la différence entre feuillus et résineux, (iii) du lien étroit entre les espèces 
xylophages et le stade de décomposition du bois, (iv) du faible nombre d’insectes capables de lutter contre les 
mécanismes de défense ligneuse. En Europe, les grands dommages dus aux scolytes illustrent l’importance du 
triplet tempête-typographe-épicéa. D’autre part, les dégâts en pessière artificielle et hors station (en plaine) ou 
en sapinière de basse altitude, matérialisent la sanction écologique d’une erreur forestière !  
 
GlobalGlobalGlobalGlobalementementementement, les risques phytosanitaires ne menacent pas la pertinence des pratiques actuelles de restauration 
écosystémique. Tout au plus peut-on suggérer en pessière d’établir des réserves intégrales dotées de zones 
tampons. 
 
Cette synthèse fait la part belle aux ravageurs xylophages, mais a probablement trop négligé le rôle des 
xylophages comme vecteurs de parasites (nématode du pin transporté et inoculé par les longicornes 
Monochamus spp., pathogènes fongiques), pour dresser un tableau complet du lien entre bois mort et état 
sanitaire des forêts. 
 
Le changement climatique va évidemment perturber l’échiquier, avec des effets favorables et défavorables sur 
les parasites, parmi lesquels l’accélération du cycle de développement, l’augmentation du nombre de 
générations, l’altération du cycle de reproduction, des désynchronisations, l’insuffisance des pluies estivales 
pour les pathogènes, la réduction de la mortalité hivernale, le déplacement d’aires de répartition… 
La dynamique des populations du typographe sera probablement affectée (Jönsson et al., 2007), et le DSF a 
déjà observé des dommages dans les pessières naturelles du Jura après la canicule de 2003 (Nageleisen 2004). 
Dans l’ouest de l’Amérique du Nord, l’extension des dégâts de Dendroctonus ponderosae semble liée au 
réchauffement climatique favorable au développement de l’insecte, mais aussi à l’accumulation des vieux bois 
suite au contrôle des incendies (Kurz et al., 2008). 
Au-delà du changement du climat, le changement global a fait (Anoplophora sur érable déjà en France, 
Heterobostrychus inaequalis, scolytes américains sur Douglas ?) ou fera apparaître dans un avenir proche en 
France de nouvelles espèces de xylophages (Agrilus planipennis sur frêne en Russie, Platypus mutatus sur 
peuplier en Italie…), dont les relations avec le bois mort et les vieux arbres seront à examiner. 
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