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Résumé

Les plantes sont attaquées, non seulement par divers types de micro-organismes pathogénes, mais aussi par d'autres enner
parmi lesquels des mollusques, des nématodes, des acariens et des insectes. Elles peuvent développer des stratégies complex
efficaces pour faire face aux pathogenes (réaction hypersensible et résistance systémique acquise) et aux herbivores (émissic
de produits volatils attirant des parasites de I'agresseur, synthése d'inhibiteurs de protéinases). Cependant, la confrontation d
la plante avec les agresseurs peut aussi tourner a I'avantage de ces derniers. Aussi, dans le passé, I'attaque des cultures
elle régulierement généré des pertes économiques considérables. A partir de la seconde guerre mondiale, I'essor de la chim
organique, associé a la prise en considération des problemes du monde agricole, a débouché sur la mise au point d’'un nomb
sans cesse croissant de produits phytosanitaires. lls se répartissent actuellement en une dizaine de classes, les herbicides,
fongicides et les insecticides—acaricides, représentant plus de 90 % du marché mondial. La plupart des produits phytosanitaire
mis sur le marché au cours de ces trois derniéres décennies sont actifs a faible dose et bénéficient d’'un profil toxicologique
et écotoxicologique nettement plus favorable que celui des premieres familles de pesticides, ces derniéres étant maintenar
totalement ou partiellement retirées du marché. Plusieurs familles plus ou moins récentes sont des analogues de métabolite
produits par divers types d’organismes. Les progrés réalisés dans la protection des cultures sont donc remarquables, ma
les déséquilibres environnementaux créés ont généré une dépendance vis-a-vis des phytosanitaires. Fort judicieusement, c
stratégies alternatives (éliciteurs, ingénierie génétique par exemple) ont éte initiées ou développées lors de la derniére décenni
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Abstract

Plants are attacked, not only by various microorganisms, but also by other enemies, such as molluscs, nematods, mites
and insects. They have evolved complex and efficient mechanisms to defend themselves against pathogens (hypersensiti
response, systemic acquired resistance) and herbivores (release of volatile compounds that attract predators of the herbivore
accumulation of proteinase inhibitors). Yet, the confrontation of the plants with their invaders can also turn to the advantage of
the latter. In the past, the attacks of crops regularly brought about dramatic economic losses. From the World War Il onwards,
the development of organic chemistry associated with a growing awareness of the problems of agriculture has resulted in the
production of a constantly growing number of plant protection products. They are currently divided into about ten classes, the
herbicides, fungicides, and insecticides—acaricides making up more than 90% of the world market. Most of the agrochemical
products put on the market over these last three decades are used in relatively low doses and have a more favourable toxicologic
and ecotoxicological profile than those of the former pesticides, many of which are now withdrawn from the market. Several
more or less recent families are derivatives of metabolites from various organisms. Thus, the improvement achieved in the
protection of crops is outstanding. However, one on the main side-effect is an environmental imbalance that has entailed a
dependency on agrochemicals. Quite judiciously, alternative strategies (elicitors, genetic engineering, etc.) have been initiatec
or developed over the last decade.citethisarticle: J.-L. Bonnemain, J.-F. Chollet, C. R. Biologies 326 (2003).

O 2003 Académie des sciences/Editions scientifiques et médicales Elsevier SAS. All rights reserved.
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Lors de la séance du 5 février 2001, commune a  Les plantes doivent aussi faire face a d’autres as-
I’Académie d’agriculture et a I’Académie des sciences, saillants, par exemple des mollusques, des nématodes,
sur le théme : « Agents pathogénes des plantes : découdes acariens et des insectes, ces derniers pouvant étre
verte, pathogénie, problémes de société », on a vu quenotamment broyeurs ou piqueurs. A cet égard, les pu-
les p|antes peuvent étre agressées par divers types deerons qui plantent leurs stylets dans les tubes criblés
micro-organismes pathogénes : champignons, bacté-du phloéme sont considérés comme I'un des princi-
ries et mycoplasmes, virus et viroides [1-8]. De plus, Paux groupesg'e ravageurs au plar) mondial. Leur‘ef-
dans le cadre de l'interaction incompatible, les plantes fét n'est pas li¢ uniquement au prélevement de seve

développent, face aux micro-organismes, une stratégie'lo€rienne. D’une part, ils peuvent provoquer des toxi-
complexe et efficace [9,10] : coses. C'est en particulier le cas taerioaphis mac-

culata, qui est I'un des principaux ravageurs de la lu-
zerne aux Etats-Unis (Fig. 1), d’ou le travail des sé-
'lectionneurs, qui a permis d’introduire des variétés de
o LT luzerne résistantes. D’autre part, ils peuvent induire la
surnumeéraires de callose ou de lignine; ; : .
) . ) .. ormation de galles sur les organes aériens et, dans le
* b|f)synthese d_e phytoalexines et de proteme; de cas d’'une attaque de phylloxéra sur vigne européenne,
défense, parmi lesquelles des enzymes antimicro- 4o yhérosités » et de «nodosités» racinaires, qui
biennes; ) . pourrissent. Enfin, et surtout, ce sont les vecteurs d’un
e mort programmee des cellules au niveau de 1a grand nombre de maladies a virus. Leur statut de ra-
zone d’infection, accompagnée d’une résistance vageur majeur va sans doute perdurer : d'une part,
locale acquise, ce qui assure le confinement du comme d’'autres insectes, ils peuvent développer des
micro-organisme au sein d’un environnementhos- résistances vis-a-vis des insecticides ; d'autre part, les
tile; traitements insecticides présentent bien souvent I'in-
e résistance systémique acquise, qui permet a laconvénient de raréfier leurs prédateurs naturels.
plante d’étre encore plus performante en cas de  Divers exemples montrent que les plantes dévelop-
nouvelle agression. pent des défenses sophistiquées pour faire face aux

o renforcement des barriéres mécaniques naturelles
qui peut notamment se traduire par des dépodts
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Fig. 1. Therioaphis macculata sur une feuille de luzerne. Noter la
perte de chlorophylle le long des nervures. Il suffit d’'une infestation
modérée pour provoquer la mort de la plante (photo aimablement
fournie par Serge Carré, Inra de Lusignan, Vienne, France).

insectes. Ainsi, lorsque les feuilles de cotonnier sont
attaquées par des larves Ssodoptera exigua Hub-

ner, elles libérent dans I'environnement des substances

volatiles [11]. Il s’agit de l'indole, de terpénes (mo-

noterpenes, sesquiterpenes, homoterpéenes) et de pe-

tites molécules (hexenals, hexenols, acétate d’hexé-
nyle) provenant du clivage de I'acide linolénique. Ces

substances volatiles se comportent comme des signaux
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I'agresseur. Ce mécanisme a été étudié de fagon dé-
taillée par Ryan et ses collaborateurs [12—14] chez les
solanacées, la tomate notamment. Le signal libéré au
niveau de la blessure est un petit polypeptide de 18
acides aminés, nommé systémine. Celle-ci provient
de I'hydrolyse partielle d’un précurseur, la prosysté-
mine, qui comporte 200 acides aminés chez la tomate.
La systémine, trés mobile dans la plante et active a
des concentrations extrémement faibles, est considé-
rée par Ryan [13] comme la premiére hormone pep-
tidique identifiée chez les plantes. La reconnaissance
du peptide signal par un récepteur est a I'origine d’'une
vaste cascade d'événements (Fig. 2) :

«décompartimentation » quasi immédiate de I'ion
C&* et dépolarisation du potentiel transmembra-
naire;

activation d’'une phospholipase et libération de
I'acide linolénique a partir des membranes de
I'hote ;

synthése d’acide jasmonique, un analogue struc-
tural des prostaglandines;

activation de genes codants pour des produits de la
voie de signalisation, parmi lesquels la prosysté-
mine et le récepteur de la systémine, des enzymes
de la voie de synthése de 'acide jasmonique, une
NADPH oxydase et une polygalacturonase, qui va
libérer des oligogalacturonides;

enfin, activation, quelques heures apres l'attaque
de I'herbivore, de genes codants pour des inhibi-
teurs de protéinases et une polyphénol oxydase,
c'est-a-dire des produits qui vont exercer un effet
dissuasif.

guidant des hyménopteres parasites vers les chenilles

de S exigua, dans lesquelles ils pondent leurs ceufs.

Notons que, si les tissus sont traités avec le chlorure

La production de ces substances est provoquée par desle diphényléne iodonium (DPI), un inhibiteur des

éliciteurs présents dans la salive du Iépidoptére, tout NADPH oxydases, on constate que cette substance
particulierement la volicitine. Notons que la volicitine n’affecte pas I'expression de génes précoces, comme
est un conjugué formé par la chenille résultant de I'ad- ceux codants pour la prosystémine ou les enzymes
dition de glutamine (et d’'un groupement hydroxyle) de la voie de synthése des jasmonates, mais bloque
a l'acide linolénique provenant de I'h6te. Par consé- a la fois la production de D et I'expression des
guent, I'impact de I'acide linolénique est complexe : génes tardifs de défense. Cela suggére qu@otHest
d’'une part, il compte parmi les nutriments essentiels un messager secondaire, intervenant tardivement dans
a de nombreuses larves de lépidoptéres, mais, d’autrela voie de signalisation [14] (Fig. 2).
part, il contribue & limiter leur nombre. La confrontation de la plante cultivée avec ses en-
De nombreuses plantes répondent également a I'at-nemis n’est pas toujours aussi heureuse : ainsi, dans
taque des herbivores, en activant des genes de défensde cadre d'une relation compatible entre celle-ci et
dont les produits inhibent les protéases digestives de un micro-organisme pathogéne, la maladie s’installe ;
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HERBIVORE
(Blessure)

m PROSYSTEMINE

guerre mondiale sont restés dans les mémoires. On
préconisait notamment un ramassage manuel, une mé-
thode également recommandée pour lutter contre les
vers blancs. Les dégéats causés par ces derniers avaient
été estimés, en 1947, a 30 milliards de francs de

SYSTEMINE I'époque. Ces quelques exemples permettent d’avoir

o j . une idée du progrés considérable amené par le déve-

-l loppement des produits phytosanitaires, dans le do-

it || (=} — maine de la protection des récoltes, au cours de la se-
PLA, conde moitié du XX siécle.

Q ’ mapk—" Ceux-ci comprennentles herbicides, les fongicides,
/ B EIEIE I b frarntes les insecticides—acaricides, les nématicides, les rodon-
v l ticides, les taupicides, les corvifuges et corvicides, les

VOIE DES molluscicides, les répulsifs, les substances de crois-

ACIDES Cra sance et les divers. En fait, les trois premiéres classes
représentent plus de 90% du marché mondial; par
conséquent, les autres classes sont souvent regroupées
parmi les «produits divers». Le Tableau 1 fait appa-
raitre quelques familles de fongicides, d’herbicides et
d’insecticides—acaricides ayant joué ou jouant actuel-
lement un réle important dans la protection des plantes
cultivées. On trouvera les informations essentielles sur
les principales familles de phytosanitaires ainsi que sur
leurs mécanismes d’action dans trois articles de syn-
thése récents [15-17].

La plupart des produits utilisés pour la protection
Fig. 2. Réponse des tissus foliaires de tomate endommagés par undes cultures sont issus de la méthode de synthése en
inse_cte h_erbi_vore, avec Ie; principales ?'ta_pes étudiées qe la casc_adgveug|e avec son cortége de tests. Cette démarche a
de_S|gnaI|sat|on. L'interaction ’d'e I’a systémine avec son r_ecepteur N t5urni un certain nombre de molécules ayant des pro-
duit une cascade complexe d’événements, en premier lieu une «dé- ~ ", | . . L .
compartimentation» de divers ions &g Ht, KT) et I'activation priétés inattendues, mais remarquables. Ainsi, le di-
d'une MAP kinase. Le niveau des jasmonates commence a s'élever flubenzuron, qui résulte de I'addition d’analogues de
15 min environ aprés lattaque de I'herbivore. Les messagers des deux molécules herbicides (le diuron et le dichlobé-
genes précoces commencent & s’accumuler 30 min environ aprésn") est un insecticide, plus précisément le premier

I'attaque et les messagers des génes de défense quelques heures p"i'ﬁsecticide larvicide commercialisé : il offre I'intérét
tard. Le peroxyde d’hydrogéne généré dans les tissus vasculaires ’

est un signal systémique induisant l'activation des génes de dé- d'étre sans danger pour la faune auxiliaire (oiseaux, gi-
fense dans le mésophylle. DPI, chlorure de diphényléne iodonium; biers) et les abeilles. Le phoséthyl-Al (ou foséthyl-Al)
MAPK, MAP kinase ; MP, membrane plasmique ; P4Aohospho- a été initialement testé comme antitranspirant, avant
lipase & ; R, récgpteur de la systémine ; V, vacuole (d’aprés Ryan que I'on n'observe que les parcelles de vigne traitées
[13] et Orozco-Cardenas et al. [14]) étaient exemptes de mildiou et que I'on ne découvre
par la suite que son mode d’action (plus exactement
l'attaque par des herbivores peut également lui étre fa- celui de son métabolite actif, le phosphonate) était to-
tale. Durant la premiére moitié du siecle dernier, I'is- talement différent des fongicides commercialisés jus-
sue des cultures était encore trés incertaine. Les cé-qu’alors; il s'agit du premier activateur systémique
réales, par exemple, étaient confrontées, non seule-des réactions de défense [18,19] mis sur le marché. Le
ment aux mauvaises herbes, mais aussi & diverses maglyphosate a été synthétisé dans le cadre de recherches
ladies fongiques (caries, ergots, charbons et rouilles). sur des régulateurs de la synthése de saccharose chez
En ce qui concerne la pomme de terre, les ravages cauda canne a sucre, avant de devenir I'herbicide le plus
sés par les doryphores avant et pendant la secondevendu dans le monde; il est, par ailleurs, le premier

ACIDE JASMONIQUE

FAISCEAUX VASCULAIRES H,0, CELLULES DU MESOPHYLLE
“GENES PRECOCES” “GENES TARDIFS"”
Génes de Signalisation T Génes de défense
Prosystémine DPI Inhibiteurs de protéinases
Lipoxygénase Polyphénol oxydase
Oxyde d’alléne synthase
Calmoduline
Polygalacturonase
ACC synthase
NADPH oxydase
Récepteur de systémine
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Tableau 1

Quelques grandes familles de produits phytosanitaires

Fongicides Herbicides Insecticides—acaricides
Sulfate de cuivre, soufre (fin XI%siécle) Hormones (1942) Arsénicaux (avant 1940)
Dithiocarbamates (1950) Dérivés de I'urée (1951) Organochlorés (1939)
Phtalimides (1952) Carbamates (1954) Organophosphorés (1947)
Benzimidazoles (1967) Di- & triazines (1956) Carbamates (1956)
Triazoles, imidazoles, morpholines (IBS) (1972) Aminophosphonates (1971) Benzoyl-urées (1972)
Strobilurines (1992) Sulfonylurées (1977) Pyrethrinoides (1973)

représentant du groupe des herbicides inhibiteurs de la[24], qui sont des analogues d’'une molécule (la lep-
synthése d’acides aminés, la cible étant, dans son castospermone) produite p&allistemon citrinus (Myr-
la 5-énolpyruvyl-shikimate-3-phosphate synthétase. tacées), un arbuste originaire d’Australie, sous lequel
D’autres produits, en revanche, sont des analoguesaucune herbe ne pousse.
de métabolites d’organismes divers (plantes supé- En ce qui concerne les insecticides, on connait le
rieures, champignons, bactéries, batraciens). L'amé- succes considérable des pyréthrinoides, qui sont des
lioration par les chimistes de molécules naturelles analogues, puissants et relativement stables, des py-
ayant des propriétés biologiques intéressantes est uneéthrines présentes dans les fleurs de pyrethres, des
démarche actuellement privilégiée dans le domaine de plantes apparentées a nos chrysanthémes. Une autre
la protection phytosanitaire des plantes cultivées. Ce- famille émerge actuellement : celle des néonicoti-
pendant, elle a été initiée trés tot, avec la synthése noides. Du c6té des fongicides, une nouvelle famille
des premiers herbicides auxiniques durant la seconded’analogues retient tout particuliérement I'attention :
guerre mondiale [20,21]. Ceux-ci ont permis de faire il s'agit des strobilurines [16]. Tous ces produits pré-
franchir un pas décisif & la protection des céréales sentent I'intérét d’étre efficaces a doses relativement
vis-a-vis des dicotylédones. Paradoxalement, les basedaibles et d’étre apparemment trés peu toxiques pour
cellulaires de leur phytotoxicité n'ont pas été claires les mammiféres dans des conditions normales d'uti-
pendant des décennies. Il a été montré récemment qudisation. Ainsi, en ce qui concerne les insecticides, la
les génes codants pour I'acide 1-aminocyclopropane-DL 50 sur rat (voie orale, mgkd) est passée d’en-
1-carboxylique synthase (ACC synthase) sont induits viron 10 pour certains organophosphorés a quelques
dans les minutes qui suivent I'addition d'un herbi- centaines pour les pyréthrinoides, ces derniéres molé-
cide auxinique, d’ou une élévation importante, dans cules étant utilisées a des doses de quelques grammes
les deux heures qui suivent, du niveau de 'ACC et par hectare. Toutefois, leur sélectivité peut avoir des
une surproduction d’éthylene et de HCN, ce dernier limites. Ainsiles pyréthrinoides, comme d'ailleurs les
étant formé a des concentrations physiologiquement pyréthrines, sont redoutables pour les poissons.
toxiques [22,23] (Fig. 3). Par la suite, le niveau de L'arsenal phytosanitaire a usage agricole est en
I'acide abscissique s’accroit considérablement et les constant renouvellement [15-17]. De nouvelles mo-
données obtenues a l'aide de divers outils (mutants |écules remplacent les plus anciennes, moins perfor-
déficients en ABA, inhibiteurs de syntheése) suggérent mantes en termes d’efficacité biologique ou de respect
que I'éthyléne interagit positivement avec la voie de de I'environnement ainsi que de la santé de l'utilisa-
biosynthése de I'ABA, la cible la plus probable étantla teur et du consommateur. Cette amélioration ne doit
9-cis-époxycaroténoide dioxygénase. LUABA entraine pas masqueri) les colts et les contraintes de I'uti-
la fermeture des stomates, inhibe la croissance et, delisation des produits phytosanitaires) (e probléme
concert avec I'éthyléne, induit la sénescence des tissusdes résistances diiij les conséquences des déséqui-
foliaires non encore nécrosés (Fig. 3). Ce mécanismelibres crées (par exemple, I'élimination d’'une catégo-
concerne également les herbicides auxiniques récentsie de parasites peut étre suivie de l'installation d’'une
(les acides quinoléine carboxyliques). Toujours dans autre catégorie d’ennemis des plantes cultivées). Par
le domaine des herbicides, l'intérét se porte actuelle- ailleurs, les produits dont on dispose ne permettent pas
ment sur les callistémones (mésotrione, sulcotrione) de lutter contre divers parasites, qui générent de véri-
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Herbicides auxiniques(++)
AlA (+)

HCN

Phytotoxicité

ACC Synthase ACC Oxydase

Ethylene —  Sénescence

142 02
Fermeture des
stomates
Inhlbltlon de
I’assimilation du CO,

9'-cis-époxycaroténoide

dioxygénase
9'-cis-Néoxanthine Xan — —— . 'nh'b'tlon de
7 absusmque la croissance
0;

Fig. 3. Mécanismes de I'effet des herbicides auxiniques (voir texte pour le détail). L'acide indole-3-acétique peut induire sensiblement les mémes
réponses lorsqu'il est fourni a des concentrations excessives. AlA, acide indole-3-acétique ; ACC, acide 1-aminocyclopropane-1-carboxylique ;
SAM, S-adénosylméthionine ; Xan, xanthoxine (d'aprés Hansen et Grossmann [22] et Grosmann [23]). Il est par ailleurs possible que les
herbicides auxiniques agissent directement sur 'intégralité structurale et fonctionnelle des membranes dans les zones de forte accumulation.

tables fléaux. Ceci est lié a la nature de I'agent pa- les stratégies de protection intégrée des cultures per-
thogene, a sa localisation dans la plante ainsi qu'aux mettant de concilier impératifs économiques, qualité
dimensions de celle-ci. On peut citer le viroide du des aliments et respect de I'environnemeniatgur
cadang-cadang, qui a pratiguement anéanti la produc-les actions développées par le ministére de I'Agricul-
tion de noix de coco aux Philippines, ou encore I'agent ture dans le cadre de la protection des consommateurs
du bayoud Fusariumoxysporiumf. sp.albedinis), qui et de la qualité des productions.

a détruit les deux tiers des palmiers dattiers au Maroc
et une bonne partie de ceux d’Algérie. Compte tenu
de ces divers constats, il a été fort sage de poursuivre
ou d’initier d’autres approches [25,26], afin d’éviter le

tout phytosanitaire et, a terme, de réduire I'usage, au- _
jourd’hui excessif, des pesticides. [1] J. Bové, Introduction & la séance commune consacrée aux

. p p agents pathogenes des plantes : découverte, pathogénie, pro-
Dans ce contexte, et suite aux exposés du 5 fé-  ec'de sociéte, C. R. Acad. Sci. Paris, Ser. lll 324 (2001)

vrier 2001, la présente séance mettra I'accentsyr 873-874.

les cibles cellulaires des principaux fongicides, sur les [2] F. Rapilly, Champignons des plantes : les premiers agents

mécanismes des résistances ainsi que sur des molé- pathogénes reconnus dans I'histoire des sciences, C. R. Acad.

cules stimulant les réactions de défense de la plante, SC'F; P;r'slj Se'\; ”;‘2,4 (20;)1;893_‘89;; B

(i) sur les bases moléculaires des mécanismes de dé- 1 3:-P- Paulin, M. Ridé, J.-P. Prunier, Découverte des bacteries
phytopathogénes il y a cent ans : controverses et polémiques

fense de la plante avec, comme prolongement, la stra-  transatlantiques, C. R. Acad. Sci. Paris, Ser. lll 324 (2001)

tégie de lutte génétique contre les pathogenigss(r 905-914.
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