Notice
pour le praticien

ISSN 1012-6554

Institut fédéral de recherches WSL
CH-8903 Birmensdorf

© WSL Birmensdorf, 2018 61
WSL, Zircherstrasse 111 Mai
CH-8903 Birmensdorf

www.wsl.ch/publications 2018

Cycles et importance de la tordeuse

du méleze

Beat Wermelinger, Beat Forster, Daniel Nievergelt

La tordeuse grise du méleze (Zeiraphera griseana
[Hiibner]) est un petit papillon nocturne connu dans
nombre de pays a cause des attaques réguliéres que
ses chenilles ménent a grande échelle dans les mélé-
zins de I'Engadine (fig. 1) et d’autres vallées inté-

rieures des Alpes en Europe. Alors que l'intérét du
public envers ce petit papillon se limite aux années
d’infestation dans une région, ce petit papillon est
devenu pour la recherche I'un des exemples les plus
connus de variation cyclique d'une population.

Fig. 1. Au pic de culmination des neuf ans du cycle de la tordeuse grise, les mélezes attaqués par la chenille prennent une coloration rouge brun. Les
arolles au premier plan ne sont pas touchés.



La premiere mention d'une «maladie»,
alors encore inconnue en Suisse, qui colo-
rait des foréts entieres de mélézes en brun
jaune date de 1820 a Ardon, en Valais
(Coaz 1894). Peu apres, en 1829, I'an-
nuaire du Club alpin suisse (CAS) mention-
nait les «deux versants du Lotschenthal
desséchés et brun rouge». Ce n'est qu’en
1857 qu'il fut possible d’établir un lien
avec la cause de ce phénomeéne, lorsque
I'inspecteur forestier Albert Davall informa
plus en détail le monde forestier au sujet
de ce phaléne (DAVALL 1857). Davall im-
puta le «désastre» subi par les mélézes de
Sion jusqu’en Haut-Valais et dans les
vallées latérales aux chenilles de «Tortrix
pinicolana». Ce pullulement fut alors
attribué au faible niveau des populations
de passereaux en Valais, décimées par la
chasse aux oiseaux en Italie voisine. Sur les
versants de la Haute-Engadine aussi, les
mélézins se coloraient régulierement en
plein été. La premiere documentation
dans les Grisons date de 1855, dans la
région de Zernez. Johann Coaz, inspecteur
fédéral des foréts, y décrit pour la premiére
fois en 1894 les gradations cycliques (pul-
[ulations) observées en Haute et Basse
Engadine ainsi que dans le Val Mustair
(CoAz 1894). Des attaques sont également
documentées dans la région de I'Albula,
de Davos et méme sur le versant nord des
Alpes dans le massif du Calanda prés de
Coire. On a longtemps considéré ces pul-
lulations comme une sérieuse mise en
danger des mélézins, étant donné que,
souvent, de nombreux arbres dépéris-
saient par la suite.

Au milieu du XX¢siecle, alors que le tou-
risme reprenait lentement son essor aprés
la Seconde Guerre mondiale, une grada-
tion de la tordeuse du méleze était a nou-
veau en cours. Les milieux touristiques de
I'Engadine faisaient pression pour que les
foréts, jugées inesthétiques, soient traitées
avec un nouvel insecticide considéré alors
comme produit miracle, le DDT. Des tests
avec ce produit ont effectivement eu lieu
plus tard en Valais, dans la vallée de
Conches. Cette demande de traiter les
foréts en 1948 fut le point de départ d'une
étude de longue haleine qui durera plus
de soixante ans et qui portera notamment
la marque de Werner Baltensweiler de
I'ETH Zurich. Les recherches ont généré
plus de 130 travaux scientifiques et la
tordeuse du méleze est passée, dans la
perception du public et des chercheurs, du
statut de ravageur a celui d'artisan-paysa-
giste et d'objet d'étude passionnant.

Biologie

La tordeuse grise du méléze est présente
dans toute I'Europe moyenne et septen-
trionale et jusqu’en Sibérie. Il s'agit d'un
petit papillon de la famille des Tortricidae
(fig. 2) de 2 cm d’envergure tacheté de
gris brun. Ses chenilles atteignent un cen-
timétre et demi de long et sont de couleur
variable: sur méléze, elles sont claires au
début, puis gris noir, avec une capsule
céphalique noire (fig. 4a—c) alors que sur

arolle, les chenilles jaune gris ont une
capsule jaune orangé (fig. 11). La biologie
de la tordeuse du méleze a été étudiée de
facon approfondie en Engadine (MAKSY-
MoV 1959). Les ceufs passent |'hiver en
diapause sous les lichens ou les écailles de
I"écorce et des cones. Les jeunes chenilles
éclosent mi-mai et se nourrissent d'abord
des jeunes rosettes d'aiguilles sur les
rameaux courts (fig. 4a). Aux troisiéme et
quatrieme stades larvaires, les chenilles

Fig. 3. En cas de pullulation, les chenilles se déplacent sans relache le long des rameaux et se conten-
tent d’entamer les aiguilles. Ce faisant, elles abandonnent leurs déjections et des fils de soie. En se
desséchant, les aiguilles donnent une coloration des couronnes visible de loin.
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dévorent l'intérieur des faisceaux d’ai-
guilles rassemblées par des fils de soie et
ouverts vers le haut (fig. 4b). Lorsque les
aiguilles partiellement grignotées com-
mencent a se dessécher, les chenilles
passent a une nouvelle rosette. Début juil-
let, les chenilles traversent leur cinquieme
et dernier stade larvaire et commencent
par dévorer la pointe des faisceaux, puis
tissent un fourreau sur I'axe du rameau,
d’'ou elles dévorent de nouvelles rosettes
d’aiguilles (fig. 4c). Ce stade est le plus
destructeur, car les chenilles changent
plusieurs fois de rosettes, ne faisant qu’en-
tamer les aiguilles qui vont ensuite sécher
(fig. 3). Pour son développement, une che-
nille abesoin de 10 a 20 rosettes d'aiguilles,
dont seulement la moitié de la quantité
d’aiguilles est ingérée (gaspillage). En cas
de pullulation, ces aiguilles desséchées
colorent les peuplements de mélézes en
brun rouge dés mi-juin, sachant que I'in-

tensité de la coloration dépend aussi de la
pluviosité. Lorsque les chenilles ne trouvent
plus de nourriture sur un rameau, elles
continuent leur progression ou, suspen-
dues a un fil de soie, descendent sur des
branches inférieures. Il en résulte un en-
chevétrement de fils dans la couronne et
sur le tronc des mélézes infestés. Au terme
de cette évolution qui dure environ quatre
semaines, la chenille se laisse tomber au
sol en chute libre ou suspendue a un fil de
soie pour se nymphoser dans la litiere
pendant un mois (fig. 4d). Dés fin juillet et
jusgqu’en septembre, les papillons sortent
de la chrysalide et volent au crépuscule
jusqu’a minuit: a la fin de I’'automne, les
températures se rafraichissant, ils volent
plutét en milieu de journée. L'accouple-
ment a lieu durant ces vols. Selon la phase
de gradation, les femelles pondent ensuite
jusqu’a 300 ceufs sur un laps de temps
d’environ trois semaines.

- F

A coté de la tordeuse de forme «mé-
léze», il existe une autre forme déja
mentionnée, la forme «arolle». Celle-ci
peut se développer non seulement sur
les mélézes, mais aussi sur les arolles, les
pins et les épicéas (cf. passage «Vitalité
des divers écotypes»). Sur l'arolle et
I'épicéa, les chenilles ne rongent que les
jeunes aiguilles des pousses fraiches de
I'année. Elles ne causent par conséquent
pas de colorations marquées. Des infes-
tations d'envergure par la tordeuse du
méléze sur I'épicéa sont connues en
Europe de I'Est (BALTENSWEILER 1966),
avec pour conséquence d'affaiblir les
arbres et de les rendre vulnérables aux
attaques ultérieures des scolytes.

Ennemis naturels
Au XIXe siecle, les oiseaux et notamment
les mésanges étaient considérés comme

Fig. 4. Développement de la tordeuse du méleze: au début, les jeunes chenilles se nourrissent a I'intérieur d’une rosette de jeunes aiguilles rassemblées en
un fourreau de fils de soie (a). Plus tard, elles rongent les faisceaux d'aiguilles a partir de la pointe (b). Durant le dernier stade, elles se déplacent le long
des rameaux, protégées par le fourreau tissé et rongent les rosettes d'aiguilles de I'extérieur (c). Au terme de leur développement, les chenilles se laissent

choir sur le sol et se nymphosent dans la litiere (d).
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les principaux ennemis naturels de la
tordeuse du méleze. CoAz (1894) déplo-
rait la chasse aux oiseaux migrateurs pra-
tiquée plus au sud, en Italie voisine. Il est
vrai que les passereaux consomment une
grande quantité de chenilles, en cas de
pullulation, ce que fait également la
fourmi Formica aquilonia, fréquente en
Engadine. Les fourmis s'attaquent surtout
aux chenilles les plus agées en dehors des
rosettes d'aiguilles ainsi que des chenilles
au sol, avant qu’elles ne se nymphosent.
Mais les ennemis naturels les plus impor-

tants sont un grand éventail de guépes et
de mouches parasites (DELUCCHI 1982).
Ces insectes parasitent non pas les papil-
lons mais tous les stades de développe-
ment (ceuf, chenille, nymphe). Les princi-
paux parasitoides du stade larvaire sont
les trois espéces de guépes chalcides Sym-
piesis punctifrons, Dicladocerus westwoo-
dii et Elachertus fenestratus (Eulophidae)
ainsi que l'ichneumon Phytodietus gri-
seanae (Ichneumonidae; DELUCCHI 1982).
Durant les neuf mois que dure le stade de
I'ceuf, les tordeuses du méléze sont éga-
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Fig. 5. Variation cyclique des populations de tordeuses du méléze en Haute-Engadine. La périodicité est
en moyenne de huit ans et demi, le seuil a partir duquel un mélézin se colore est de 100 chenilles par
kilo de branchage (ligne bleue). La ligne rouge continue provient des données de BALTENSWEILER (1993a)
et de BALTENSWEILER et RuBLI (1999), la ligne en pointillé est issue d’estimations faites sur le terrain.

Fig. 6. Sur la partie frontale des troncs de vieux mélezes, il est souvent possible d'observer le rythme
régulier des cernes annuels plus étroits, reflétant les gradations de la tordeuse du méléze.

lement décimées par des prédateurs tels
que des acariens ou des punaises (DELUCCHI
et al. 1975). Enfin, elles sont parfois vic-
times de maladies telles que des viroses.

Les cycles des populations

Dans les Alpes en basse altitude et sur le
Plateau suisse, les populations de tordeuses
du méléze restent faibles et discretes. Les
pullulations plus ou moins régulieres ne
s'observent que dans les vallées plus éle-
vées, au climat plutét continental.

La dynamique des populations de tor-
deuses du méléze a été spécialement étu-
diée en Engadine dés 1949 (fig. 5). Il est
apparu que les gradations se répétaient
en moyenne tous les huit ans et demi
(BALTENSWEILER et FISCHLIN 1988). En quatre
a cing générations, les densités des popu-
lations (abondance) peuvent alors se mul-
tiplier jusqu‘a 30000 fois. A I'apogée du
cycle (culmination), plus de 20000 che-
nilles occupent un arbre: on peut entendre
leurs déjections pleuvoir sur le sol. Les
arbres sont alors envahis de fils de soie et
de chenilles qui se laissent pousser par le
vent vers une nouvelle branche ou un nou-
vel arbre, a la recherche de nourriture. A
I'image de la gradation, I'effondrement
d'une population se produit aussi en
quelques générations. Sous |'effet des an-
tagonistes, de la concurrence et de la faim,
la mortalité des chenilles atteint alors 99,98
pour cent (BALTENSWEILER et FISCHLIN 1988).

La coloration des mélézins ne se pro-
duit qu’a partir d’environ 100 chenilles
par kilo de rameaux avec quelque 10
pour cent d‘aiguilles endommagées
(AUER 1975b). Ce seuil a été la plupart
du temps largement dépassé jusqu’au
milieu des années 1980 (cf. passage «La
tordeuse du méleze face au change-
ment climatique»).

Les cycles réguliers en Engadine se li-
mitent topographiquement a I'optimum
de la tordeuse du méléze, entre 1700 et
2000 metres, et aux peuplements com-
portant une proportion suffisante de mé-
lézes (HARTL-MEIER et al. 2017). Pour le
Haut-Valais, DAVALL (1857) a également
précisé que les versants ne rougissaient
qu’a une altitude d’environ 1700 metres.
De tels cycles ne sont pas seulement
propres a I'Engadine, a la vallée de
Conches et a quelques vallées latérales en
Valais, mais s'observent aussi dans tout
I'arc alpin, des Alpes maritimes francaises
ala Carinthie autrichienne. Dans le canton
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des Grisons, des pullulations se sont pro-
duites occasionnellement dans des régions
ouvertes au Nord telles que la vallée de
[’Albula, I'Oberhalbstein, la vallée d’Avers,
le Domleschg ainsi que la région de Davos
et le Val Poschiavo (AUER 1975a).

Reconstitution de cycles passés

Il est vrai que le méleze, qui perd ses
aiguilles en hiver, parvient a compenser la
destruction de ses aiguilles en été en cas
d’infestation en débourrant une nouvelle
fois grace aux substances de réserve
contenues dans le bois. Cependant, la
croissance lors des années d'infestation est
fortement réduite ce que refletent des
cernes annuels plus étroits du tronc (WEBER
1997, BALTENSWEILER et al. 2008). Ces an-
nées-1a, le cerne contient moins de cellules
de bois initial et sa zone de bois final reste
étroite et constituée de cellules aux parois
minces. Les rondelles de tronc de méleze
originaires de Haute-Engadine ou les
poutres d’anciennes maisons valaisannes
révelent souvent un espace de huit a dix
ans entre les cernes les plus minces (fig. 6).
Cela refléte le cycle de la tordeuse du mé-
l&ze. Les recherches ont aussi montré que
guatre ans aprés le début de sa gradation,
cet insecte peut causer une réduction de
biomasse de 1130 kg/ha (PETERS et al.
2017). Les cycles de la tordeuse du méleze
existent depuis fort longtemps: grace a des
échantillons de bois de mélézes vivants et
de poutres de batiments historiques, les
études dendroécologiques en Valais ont
permis de reconstituer ces cycles sur une
durée de 1200 ans. Leur périodicité
moyenne était de 9,3 ans (fig. 7; ESPER
et al. 2007). Bien que l'intensité des infes-
tations ait varié durant cette période, la
périodicité des cycles est restée étonnam-
ment constante. Ni le Moyen Age plus
chaud (du VI¢ au XVe siecle), ni ce qu’on
appelle le Petit Age glaciaire (du XVe au
XIX# siecle) n‘ont influencé ce cycle.

Qu’est-ce qui détermine
les cycles?

L'étonnante régularité des cycles pose la
guestion des mécanismes de régulation.
La premiére étude détaillée d'une grada-
tion en Engadine avait révélé que, lors de
I'effondrement de leur population, les
chenilles étaient infestées par un virus.
C’est ainsi que cette virose a été consi-
dérée comme principal facteur de cette
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Fig. 7. Cycles des populations de tordeuses du méléze en Valais reconstitués a I'aide de la densité des
cernes annuels. Dans le haut de la figure, la différence de densité du bois entre arbres infestés et non
infestés est indiquée comme mesure de l'intensité de I'infestation. La partie du bas représente I'écart
de température moyenne par rapport a la période 1961-1990 (selon EsPer et al. 2007).
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Fig. 8. Cycle de neuf ans des interactions entre le méleze et la tordeuse du méleze.

dynamique. Mais lors de la gradation sui-
vante, cette virose n'a pratiquement plus
joué de réle et on a découvert plusieurs
nouveaux processus en cours qui agissent
sur les cycles.

Rétroaction négative de la qualité des
aiguilles

Il existe une relation étroite entre le déve-
loppement des chenilles et la qualité des
aiguilles de mélezes (fig. 8). Ces interac-
tions ont fait I'objet de recherches appro-
fondies (Benz 1974).

Arrivées au point culminant de la gra-
dation, les chenilles de la tordeuse du
méléze souffrent de la concurrence. La
plus grande partie de la masse foliaire est
dévorée ou se desseche apres un grigno-
tage incomplet par les chenilles (cf. fig.
4). Leur ressource alimentaire s'épuise,

leur mortalité augmente et les rares papil-
lons a se développer produisent nette-
ment moins d’'ceufs en automne.

Ayant perdu de sa masse foliaire, le mé-
léze produit moins d’assimilats pour sa
croissance et la formation de réserves. S'il
perd plus de la moitié de ses aiguilles, il
débourre une seconde fois fin juillet et re-
verdit (fig. 9). Ce second débourrement se
fait cependant aux dépens des réserves,
qui ne pourront plus étre reconstituées
avant I'automne par la photosynthése des
nouvelles aiguilles. Ce sont des années ou,
pour compenser quelque peu les pertes de
réserves, le méléeze retarde la chute de ses
aiguilles jusqu’en fin d’automne, risquant
ainsi de perdre ses aiguilles encore vertes
sous l'action d'un gel précoce, avant
d’'avoir pu emmagasiner les éléments nu-
tritifs et ressources énergétiques dans le
bois et les racines pour I'hiver.



Conséquence logique du grignotage de
la tordeuse du méléze, la qualité des
aiguilles suit, elle aussi, un cycle: le prin-
temps suivant, en raison des faibles
réserves, les mélézes débourrent plus
tard. Leurs aiguilles se développent plus
lentement et leur taille est réduite de 30
a 70 pour cent. Elles contiennent davan-
tage de fibres brutes et tendancielle-
ment moins de protéines et d'azote que
les années normales. Pour la tordeuse
du méléze comme pour toutes les che-
nilles phytophages hibernant au stade

de I'ceuf, la synchronisation entre le
débourrement et |'éclosion des jeunes
chenilles est déterminante. Durant les
années suivant une reproduction de
masse, la synchronisation fonctionne
moins bien et les aiguilles de mélézes,
encore fraiches et digestes, manquent
aux jeunes chenilles qui éclosent norma-
lement, en fonction de la température.
C'est ainsi que meurent de faim les
tordeuses du méléze qui éclosent pré-
cocement. Les survivantes trouvent des
aiguilles de moindre qualité, peu di-

Fig. 9. Si plus de la moitié des aiguilles vient a manquer, le méleze débourre une seconde fois fin
juillet. A ce moment, les chenilles sont déja nymphosées au sol.

Fig. 10. Chenille de tordeuse du méléze portant I'ceuf d'une guépe parasite. Les insectes parasites
sont I'un des principaux facteurs influant sur les cycles de la tordeuse du méleze.

gestes et moins nourrissantes. Elles se
développent plus lentement, prennent
moins de poids et sont sujettes a une
mortalité plus élevée. Les papillons issus
de telles chenilles pondent 90 pour cent
d’ceufs en moins. Cette rétroaction dif-
férée provoque un recul drastique de la
densité de population

Les mélézes se rétablissent en trois ans
environ. La population de tordeuses du
méleze profite de la nourriture de meil-
leure qualité et augmente a nouveau.
Ces interactions entre |'arbre hote et la
tordeuse du méléze sont un élément
important des autres mécanismes de
régulation décrits ci-aprés.

Régulation par les ennemis naturels

Les principaux ennemis naturels sont des
guépes et des mouches parasites (fig. 10),
dont on connaift plus de 100 especes
(DELUCCHI 1982). L'éventail de ces espéces
est fonction de I'altitude et de la phase de
gradation. La mortalité causée par les pa-
rasitoides chez la tordeuse du méleze est
généralement inférieure a 10 pour cent au
début d'une reproduction de masse, de 20
pour cent au point de culmination et
jusqu’a 80 pour cent lors de I'effondre-
ment de la population (BALTENSWEILER
1968, DELUCCHI 1982). Les cycles des en-
nemis naturels ont environ deux ans de
retard par rapport a la tordeuse du méléze.
Les nouveaux modeles basés sur I'analyse
de séries chronologiques montrent qu’avec
un modele simple héte-parasitoide (ana-
logue au modele prédateur-proie), on peut
expliquer 90 pour cent des taux de crois-
sance de la tordeuse du méléze (TURCHIN
etal. 2003). Si l'on introduit la rétroaction
mentionnée avec la qualité des aiguilles,
la concordance entre modele et relevés de
terrain s'améliore encore un peu (IYENGAR
et al. 2016, TURCHIN et al. 2003). Le dé-
calage des phases que I'on observe est
typique des relations prédateur-proie (loi
de Lotka-Volterra). Cela montre la forte
influence des parasitoides sur le déroule-
ment des cycles de la tordeuse du méleze.

Vitalité de divers écotypes

La tordeuse du méleze comprend deux
écotypes (races) différents: la forme «mé-
leze» et la forme «arolle». Les chenilles
gris noir de la premiere se nourrissent
presqu’exclusivement d’aiguilles de mé-
|éze et subissent une tres forte mortalité
si elles s'alimentent sur |'arolle. Sur le mé-
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léze et avec des aiguilles de bonne qualité,
le développement de leurs ceufs est nette-
ment plus rapide et la mortalité des che-
nilles moindre que chez la forme «arolle»
(DAY et BALTENSWEILER 1972). La forme «mé-
léze» produit une quantité d'ceufs plus
élevée, en outre mieux adaptés au moment
du débourrement (synchronisation) qui se
produit environ deux semaines plus tot que
la forme «arolle».Les chenilles jaune gris
de la forme «arolle» (fig. 11) se nourrissent
principalement des nouvelles pousses de
cette essence, mais se retrouvent égale-
ment sur les mélezes, les pins et les épicéas.
La forme «arolle» se développe nettement
plus lentement et produit moins d'ceufs
que la forme «méleze». Toutefois, sur les
aiguilles de méléze de mauvaise qualité,
elle bénéficie d'un taux de survie supérieur
a la forme «méléze».

Ces deux écotypes présentent donc une
vitalité écologique différente et leurs pa-
pillons réagissent méme a des phéromones
distinctes (GUERIN et al. 1984). Il existe des
formes intermédiaires entre ces deux éco-
types (formes de transition) qui se déve-
loppent aussi bien sur le méleze que sur
I"arolle.

Les dominances respectives de ces deux
écotypes se modifient au cours d’'une gra-
dation. La forme foncée «méléze» domine
dans une proportion de 80 pour cent au
début d'une reproduction de masse, sur
des aiguilles de méléze de bonne qualité
ou elle se développe plus vite que la forme
«arolle» ou intermédiaire. Aprés défolia-
tion complete au point culminant de la
gradation, les mélezes débourrent plus
tard mais les aiguilles sont de moindre
qualité, ce qui favorise les formes «arolle»
et les formes intermédiaires, qui éclosent
plus tard et survivent mieux sur ces
aiguilles. La proportion de ces derniéres
formes monte a 80 pour cent. Mais comme
elles se reproduisent moins, la densité gé-
nérale de tordeuses du méleze continue
de diminuer. C'est seulement lorsque la
qualité des aiguilles s'est améliorée que la
forme «méléze», alors plus vigoureuse,
peut s'imposer et voir son taux de repro-
duction augmenter a nouveau fortement
(BALTENSWEILER 1993D).

On observe dans certaines parties des
Alpes un cycle propre de la forme claire
«arolle», qui se déroule en synchronisation
et avec la méme périodicité que sur le mé-
|éze (DORMONT et al. 2006). Comme ces
chenilles «arolle» ne consomment que les
aiguilles des nouvelles pousses et ne pro-
voquent pas de nouveau débourrement,
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elles ne subissent pas l'influence d'une
rétroaction négative par la qualité de la
nourriture, a la différence de I'écotype
«méleze». Cela semble également indi-
quer une influence marquée des parasi-
toides sur le déroulement du cycle.

Migration et dispersion des papillons
Pendant une gradation, les populations de
tordeuses du méleze sont autant capables
de migrations locales que de dispersion
sur de longues distances (BALTENSWEILER et
RuUBLI 1999). Si une défoliation totale a lieu
dans des zones d’optimum, les papillons
des générations suivantes se déplacent
vers des altitudes plus basses pour pondre
sur des mélezes encore épargnés par les
chenilles. Les années suivantes, lorsque
les arbres sont rétablis, les papillons re-
montent le soir contre les vents de vallée
dominants vers les zones d’optimum en
amont, ou la synchronisation est meilleure.
C'est la que I'on peut observer les cycles
les plus réguliers.

A plus grande échelle, la dispersion de
papillons par le vent se produit entre les
vallées internes des Alpes. Aprés la défo-
liation généralisée des mélezes, au som-
met d’une gradation, les papillons quittent
la région en masse et sont transportés vers
les vallées voisines par le vent d’ouest sou-

Fig. 11. A la différence de la
chenille de I"écotype foncé
«mélézey, (fig. 4c), la forme claire
«arolle » est munie d'une capsule
céphalique jaune orangé. En outre,
son potentiel de reproduction est
plus faible que celui de la forme
«mélezey.

vent dominant. C'est pourquoi les varia-
tions cycliques des populations de tor-
deuses du méleze sont connues non
seulement en Valais et en Engadine, mais
aussi dans de nombreuses autres vallées
de I'arc alpin (fig. 12). Les cycles sont
cependant décalés dans le temps. Les
premiéres gradations s'observent dans les
vallées des Alpes maritimes francaises
(Brianconnais), puis les années de culmi-
nation se déplacent vers |'est a une vitesse
de 200 a 300 kilomeétres par an (JOHNSON
et al. 2004) sur environ 600 kilomeétres a
travers |'arc alpin: Alpes maritimes, vallée
d'Aoste, Valais, Engadine, Valteline, Do-
lomites, Styrie. Le décalage des grada-
tions dans le temps est de trois a quatre
ans. Il a été possible de prouver, grace a
des piéges a lumiére et a phéromones
répartis dans tout I'espace alpin jusqu’au
Plateau suisse, que d'innombrables papil-
lons sont emportés durant les gradations
par-dessus les cols vers les vallées voisines
a l'est ou aussi sur le Plateau, ou ils com-
plétent les populations locales (BALTENS-
WEILER et FISCHLIN 1979; BI@RNSTAD et al.
2002). Cela explique pourquoi les popu-
lations des diverses vallées alpines sont
étroitement apparentées (DELAMAIRE et al.
2010).

A l'intérieur de I'arc alpin, on a identifié
deux «épicentres» qui démontrent une
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Le cycle de la tordeuse du méléze en bref

Divers facteurs permettent d’expliquer les cycles réguliers des
densités de population de chenilles de la tordeuse du méleze.
Un cycle se déroule a peu preés comme suit: la meilleure synchro-
nisation entre le débourrement des mélezes et |'éclosion des
jeunes chenilles a lieu dans les zones d'optimum en altitude (1700
a 2000 m) et les insectes se reproduisent rapidement. Il s'agit
principalement de chenilles de la forme foncée «méléze», dotées
d’'une forte vitalité écologique. A ce stade, I'effet régulateur des
guépes parasites n’est pas en mesure de contrer I'augmentation
de la densité des populations de tordeuses du méléze, dont le
taux de multiplication annuel est supérieur a vingt. Au point
culminant de la gradation, les grandes quantités de chenilles
causent la destruction totale des aiguilles et par conséquent, un
grand nombre de chenilles meurent de faim et les femelles sur-
vivantes pondent moins d’ceufs. Les années suivantes, la qualité
des aiguilles de mélézes se dégrade nettement et le débourre-
ment est retardé. Cela favorise les formes «arolles» et les formes
intermédiaires, qui s'alimentent également sur le méléze et dont
la vitalité est meilleure dans ces conditions. Mais en raison du
fort taux de mortalité des chenilles et d'une reproduction réduite
des papillons, les populations de tordeuses du méleze diminuent.
En outre, c’est a ce moment que |'effet des populations accrues
des guépes parasites se déploie pleinement et que la mortalité

des chenilles approche les 100 pour cent. De nombreux papillons
migrent vers des zones plus basses ou les descendants seront
confrontés I'année suivante a une synchronisation moins favo-
rable avec leur arbre-héte, mais ou la qualité de la nourriture
sera meilleure. Une grande partie de ces papillons se laissent
porter par les vents d’ouest vers les vallées alpines limitrophes,
ce qui engendre une onde de propagation des gradations d’ouest
en est a travers les Alpes. Trois ou quatre ans plus tard, les po-
pulations régionales de tordeuses du méléze ont atteint leur
niveau le plus bas alors que la période de débourrement et la
qualité des aiguilles de méleze se sont a nouveau normalisées.
Les populations des guépes parasites se sont effondrées en raison
du manque d’'hoétes et, localement, les papillons des zones in-
férieures ont rejoint les zones d’optimum. Les chenilles claires de
la forme «arolle» passent au second plan et sont remplacées par
la forme «méléze» qui se reproduit a nouveau plus fortement.

Les mécanismes fondamentaux s'inscrivent donc au niveau
local et sont fonction principalement de la régulation par les
ennemis naturels et des rétroactions négatives avec la qualité
nutritive des aiguilles de méléze. Le transport longue distance
des papillons a travers I'arc alpin stabilise et synchronise les cy-
cles de la tordeuse du méléze. Ces mécanismes sont expliqués
en détail dans le texte.

Fig. 12. Au point culminant d'une gradation de tordeuses du méléze, les mélézins se colorent de brun rouge en plein été. Les papillons quittent ensuite
ces régions et se laissent porter vers les vallées voisines a I'est. Cela provoque une onde d'infestations d'ouest en est, a partir des Alpes occidentales fran-
caises, pour arriver environ quatre ans plus tard dans le Tyrol du Sud et en Carinthie. Photos historiques de 1964 a 1979 provenant de a) Val Guisane,
France; b) Vallée de Saas, Valais; c) Engadine, Grisons; d) Val Aurina, Italie.
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certaine dynamique propre et dont les
ondes de propagation recouvrent le mou-
vement d'ouest en est. Les deux foyers
principaux sont le Brianconnais en France
(fig. 13) et la région des Alpes orientales
Engadine/Val Venosta (BALTENSWEILER et
RUBLI 1999; JOHNSON et al. 2004; SAULNIER
et al. 2017). Ces régions se caractérisent
par un haut degré d’'interconnexion, autre-
ment dit par une proximité géographique
d’'habitats favorables et peu d’habitats
intermédiaires moins favorables (JOHNSON
etal. 2004).

La tordeuse du méleze face
au changement climatique

Comme les densités de population maxi-
males des trois derniers cycles (1989,
1999, 2009) en Engadine n'ont méme pas
atteint la moitié des valeurs précédentes
(fig. 5), les colorations des mélézins a large
échelle ne se sont généralement pas pro-
duites. En France également, les maxima
de ces périodes sont restés a un niveau
beaucoup plus bas. En Valais aussi, peu
d'infestations ont été observées durant
ces périodes, a I'exception d’un cas isolé
dans la vallée de Zermatt. En consé-
guence, la réduction de la densité des
cernes annuels ne s'observe plus en Valais
depuis 1981 (fig. 7). Par contre, la pério-
dicité d'environ neuf ans ne s’est modifiée
ni en Engadine, ni en France. Les cycles se
poursuivent avec régularité, mais avec
moins d’amplitude. Les causes de la baisse
des maxima ne sont pas élucidées, mais
elles devraient étre liées a I'augmentation
des températures durant ces dernieres
décennies (JOHNSON et al. 2010). Avec les
automnes plus chauds et les hivers plus
doux, I'activité respiratoire des ceufs en
hibernation s'intensifie et il est possible
gue leur réserves énergétiques s'épuisent
prématurément (BALTENSWEILER 1993a).
Mais surtout, il se pourrait que la synchro-
nisation décisive du débourrement et de
I'éclosion des chenilles au printemps se
soit altérée. Si une partie des chenilles
éclosent avant le débourrement et meu-
rent de faim, la densité des populations
s'en ressent fortement. Les températures
estivales plus élevées des 30 derniéres
années ont probablement aussi accru la
mortalité des ceufs lors des hivers qui ont
suivi (BALTENSWEILER et al. 1971). En outre,
les analyses de cernes sur les 200 der-
niéres années a révélé que dans tout |'arc
alpin, lorsque les températures augmen-
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Fig. 13. Apres trois cycles de tordeuse du méléze et pres de 40 ans sans coloration perceptible des
mélézins, une gradation accompagnée de colorations nettement visibles a débuté en 2016 dans les

Alpes maritimes francaises (Barcelonette 2016).

tent, lesintensités maximalesd’infestations
se déplacent en altitude (JOHNSON et al.
2010, SAULNIER et al. 2017).

Importance de la tordeuse
du méleze

Alors que la littérature ancienne désigne
la tordeuse du méleze comme «ravageur
dans tous les sens du terme» (Coaz 1894),
les recherches intensives ont mené a une
nette relativisation de ce terme. Comme
le méleze débourre une seconde fois fin
juillet aprés une forte défoliation, il est
capable de compenser au moins partielle-
ment la réduction de I'activité photosyn-
thétique. Toutefois, il en résulte une perte
d'accroissement en bois et, les années
séches, une défoliation totale peut mener
au dépérissement de mélézes (BALTENSWEI-
LER et al. 2008). Les recherches effectuées
en Haute-Engadine montrent cependant
gue le taux de mortalité des mélezes reste
normalement au-dessous d'un pour cent
et que la perte d'accroissement est négli-
geable (BALTENSWEILER et RuBLI 1984). Les
longues séries d'analyses dendrochrono-
logiques (fig. 7) prouvent que le méleze et
la tordeuse du méléze coexistent déja de-
puis des millénaires.

Au milieu du XXe siecle, la coloration a
grande échelle des méleézes faisait surtout

craindre une diminution du nombre de
touristes (AUER 1974; fig. 15) maison n'a
pas observé d'effets dans ce sens.

Fig. 14. Au point culminant d'une gradation, les
chenilles de la tordeuse du méleze se laissent
choir des mélezes totalement défoliés le long
d’un fil de soie et endommagent les jeunes arol-
les et épicéas en sous-bois.



Fig. 15. Méme si les mélézes infestés ont I'air «malades» pour les personnes non averties, ce phé-
nomene millénaire représente un processus naturel inhérent a la dynamique des foréts de mélézes et
d'arolles. Généralement, seul un petit nombre d'arbres dépérissent (Val Bever 1999).

Si les mélezes sont aujourd’hui dominants
en de nombreux endroits, c’est qu’ils ont
pu autrefois profiter de perturbations
grace a leur qualité d'essence pionniére.
Au Moyen Age, les foréts d'épicéas et
d’arolles ont souvent été coupées a blanc,
des incendies ont fait rage durant les pé-
riodes de guerre et I'arolle a été utilisé de
tout temps pour les boiseries. Le rajeunis-
sement de ces essences a par ailleurs souf-
fert du paturage en forét et de la récolte
de litiere jusqu’a la fin du XIXe siécle (Coaz
1894, BALTENSWEILER et RuBLI 1984). C'est
pourquoi le méléze, essence de lumiére
pionniere a croissance rapide, s'est bien
établi. Mais lorsqu’un mélézin devient
dense et agé, il ne parvient plus a se ra-
jeunir par lui-méme et il fait habituelle-
ment place a une forét composée d’es-
sences tolérant I'ombre telles que I"arolle
et "épicéa. Ceux-ci forment la forét clima-
cique aussi longtemps que de nouvelles
perturbations n’ont pas lieu.

Les pullulations cycliques de tordeuses
du méléze portent régulierement atteinte
aux arolles et épicéas du sous-bois (fig.
14). Comme la forme «arolle» ne se nour-
rit que sur les rameaux frais de I'année,
Iarolle subit surtout des dommages causés
par la forme intermédiaire liée au «mé-
léze», qui ronge également des aiguilles
plus agées (BALTENSWEILER et RuBLI 1984).
Apres une défoliation complete des mé-
|ézes, les chenilles de cette forme intermé-
diaire rejoignent le sol suspendues a un fil
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de soie et accedent ainsi aux arolles du
sous-bois. Alors que le méleze peut com-
penser la défoliation par un nouveau dé-

Confusions possibles

bourrement, I'arolle ne le peut que dans
une mesure limitée et les zones de cou-
ronne touchées dépérissent. Les dom-
mages les plus graves s'observent sur les
arolles de moins de cing metres (BALTENS-
WEILER et RUBLI 1984). Les études menées
apres la pullulation de la tordeuse du mé-
|éze de 1972 ont montré que la moitié des
arolles défoliés a plus de 90 pour cent ont
péri au bout de deux ans. Il est probable
que des pertes supplémentaires sont sur-
venues les années suivantes (BALTENSWEILER
1975). Les arbres ayant subi une défolia-
tion totale notamment au stade du rajeu-
nissement dépérissent de suite. Les arolles
plus agés sont affaiblis et souvent, une
partie de leur pousse principale meurt, ce
qui crée un port en buisson. Ces arbres
affaiblis sont souvent attaqués par des
charancons tels que le pissode Pissodes
pini ou par des scolytes et des pucerons.
Le dépérissement des arolles favorise alors
les mélezes, qui profitent de I'espace et
de la lumiere. Ces processus limitent le
développement des arolles dans la zone
d’optimum de la tordeuse du méléze et
retardent ainsi la transition entre mélézins
et foréts climaciques de mélézes et

En montagne, d'autres facteurs que la tordeuse du méléze peuvent causer des colorations

marquées des couronnes.

— Gel tardif: en cas de gel tardif au printemps, les aiguilles ou pointes d’aiguilles gelées

conferent une coloration jaune aux couronnes de mélézes. Généralement, seules les
aiguilles des rameaux courts, qui débourrent tét, sont touchées. Les rameaux longs se
développent plus tard et sont souvent épargnés. Le rétablissement des mélézes par un
nouveau débourrement débute nettement plus to6t qu’aprés une infestation de tor-
deuses du méléze.

Teigne miniere du méléze (Coleophora laricella): les chenilles de ce petit papillon
minent les aiguilles de méleze. Elles colonisent de préférence les mélézes sur des stations
ensoleillées (p. ex. en lisiere). Souvent, I'infestation est plus forte dans la partie inférieure
du houppier. A I'aide des aiguilles évidées, les chenilles les plus &gées confectionnent
un petit fourreau caractéristique d’environ 3 a 4 mm de long pour s'y protéger.
Nonne (Lymantria monacha): Il arrive que les infestations de chenilles du soient visib-
les, surtout en Valais. De tels effets remarquables, dus a la destruction des aiguilles, ne
touchent généralement que peu d’hectares. Lors des reproductions de masse, les
chenilles tachetées de gris blanc et atteignant 6 cm de long produisent des déjections
qui couvrent le sol forestier.

Chermés de I'épicéa (Adelges spp., Sacchiphantes spp.): certaines espéces de ces
pucerons obéissent a une alternance obligatoire d'hote entre I'épicéa et le méleze.
Adelges geniculatus ne se développe méme que sur le méléze. La succion des pucerons
coude les aiguilles, qui jaunissent a I’'endroit du pli. Les pucerons excretent également
une laine cireuse caractéristique servant principalement a protéger les ceufs.
Champignons des aiguilles: les infections fongiques par Meria laricis et Mycospha-
erella laricina peuvent causer des colorations des couronnes de mélezes en été. En
observant les aiguilles a la loupe, on découvre des petites taches et des fructifications.
Le plus souvent, I'infestation ne se manifeste nettement qu’en plein été et les mélézes
touchés ne débourrent pas une seconde fois.

Informations: www.wsl.ch/diagnoseonline
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d’arolles. La tordeuse du méléze joue
donc un réle écologique important pour
les mélézins des vallées intérieures des
Alpes.

La perte momentanément complete des
aiguilles au point culminant de la gradation
exerce naturellement aussi des effets sur
d’autres insectes consommant les aiguilles,
comme les chenilles de papillons ou de
tenthrédes qui disparaissent presque com-
pletement les années ou les tordeuses du
méléze culminent (Lovis 1975). Celles-ci
ont donc aussi une influence essentielle sur
I'entomofaune des mélézins concernés.

Mesures

Comme déja mentionné, la voracité de la
tordeuse du méléze a des effets négatifs
minimes sur les mélézins et ne justifie au-
cune mesure. Pour des raisons scienti-
fiques, des essais de traitement au DDT et
avec d'autres insecticides ont eu lieu dans
la vallée de Conches et en France en 1963.
Les effets n‘ont duré qu'une saison et
n’ont pas influencé le cycle de la tordeuse
du méleze (AuER 1974), car les importants
mouvements migratoires des papillons
avaient remplacé les populations détruites.
Aujourd’hui, les pesticides sont en principe
interdits dans les foréts suisses.

En cas de forte infestation, il est impor-
tant d'informer a temps la population lo-
cale et les vacanciers, d'expliquer la cause
des colorations brunes des foréts et de
favoriser I'acceptation de ce phénoméne
spectaculaire.
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