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Les ennemis naturels des scolytes

Beat Wermelinger et Doris Schneider Mathis

Les scolytes font régulierement parler d'eux lorsqu’ils  nemis naturels les tiennent en échec, coléopteres préda-
pullulent et qu’ils entrainent le dépérissement d’arbres  teurs et guépes parasitoides notamment. La plupart
a grande échelle. Leur pullulation ne se fait toutefois vivent - a I'image de leur proie — de facon discréte sous
pas sans obstacle. Environ 300 espéces différentes d’en-  I'écorce et y régulent les populations de coléoptéres.

Fig. 1. Le clairon des fourmis fait partie des ennemis les plus notables des scolytes. Le coléoptére adulte capture des scolytes sur la surface de
I'écorce tandis que sa larve dévore leur ponte sous |'écorce.



Parmi les 112 especes de scolytes présentes
en Suisse et les quelque 300 identifiées en
Europe (KNiZEk 2004, SANCHEZ et al. 2020),
seule une bonne dizaine infeste a vaste
échelle les arbres vivants (WERMELINGER et
JakoBY 2019). Parce qu’elles peuvent oc-
casionner des pertes économiques, ces
especes sont classifiées comme ravageurs.
Les scolytes jouent toutefois un réle écolo-
gigue déterminant lors de la dégradation
du bois fraichement mort ou lors de I'amé-
nagement d’'habitats dans leur ensemble.
IIs sont de ce fait des composantes essen-
tielles de la dynamique naturelle a long
terme, notamment dans les foréts de rési-
neux (WERMELINGER 2021). En raison de
I'impact économique des espéces nuisibles,
des études exhaustives ont été effectuées
sur les facteurs naturels de leur régulation,
en particulier sur le réle joué par les pics,
les coléoptéres et mouches prédateurs,
ainsi que par les guépes parasitoides. Les
principaux prédateurs, parasites et patho-
génes («ennemis naturels») sont présentés
par la suite et leur impact est décrit.

Insectes prédateurs

Les prédateurs sont définis comme des
adversaires (antagonistes) qui, pour leur
développement, nécessitent plusieurs
proies et sont le plus souvent plus grands
que leur proie. Les principaux groupes
d'espéces prédatrices — venant s'ajouter
aux pics, traités ci-dessous — relevent des
coléoptéres et des mouches, ainsi que des
acariens (pour consulter un résumé de
|"écologie des groupes de prédateurs, voir
KENIs et al. 2004).

Coléopteres

Sans aucun doute, des presque 70 especes
que compte I'ensemble des coléopteres
prédateurs, la plus frappante est le clairon
des fourmis aux couleurs noire, rouge et
blanche (Thanasimus formicarius; fig. 2)
issu de la famille des Cleridae. Les coléop-
téres adultes ainsi que les larves du clairon
des fourmis se nourrissent de différentes
espéces de scolytes (voir tabl. 1a, 2), ma-
joritairement sur des résineux. L'insecte
adulte neutralise les scolytes adultes
lorsque ceux-ci atterrissent sur |'écorce, a
la surface, soit avant qu'ils ne la forent
pour y pénétrer, soit dés que leur descen-
dance émerge de I'écorce. Il réagit alors
surtout aux mouvements de sa proie. Le
ravageur la coupe en deux entre le thorax

et I'abdomen, et plonge sa téte dans la
plaie béante pour y dévorer les deux par-
ties du corps (GAUss 1954, fig. 2). Ne de-
meure alors que la carapace vide de la
proie. Au printemps et en été, la femelle
dépose de 100 a 300 ceufs dans les fentes
de I"écorce (YE et BAKKE 1997). Au sortir
de I'ceuf, les larves pénetrent dans les ga-
leries des scolytes et s’alimentent, selon
leur taille, d'ceufs, de larves ou de nym-
phes des proies (fig. 3). Un ou deux mois
plus tard, elles quittent ces galeries pour
se nymphoser. La plupart des larves se dé-
placent sur |"écorce et descendent le long

du tronc jusqu’a la base pour se nympho-
ser dans |'écorce extérieure ou le sol. Les
autres le font dans I'écorce a proximité de
leur lieu de développement. La majorité
des coléopteres émerge a I'automne, les
autres seulement au printemps suivant. Au
stade de larve, un clairon des fourmis
consomme environ 50 proies (MILLS 1985).
Avec jusqu’a cing scolytes adultes dévorés
par jour, les coléoptéres adultes en ingur-
gitent quant a eux un multiple de ce
nombre au cours des quatre a dix mois de
leur vie. Les clairons des fourmis sont ainsi
de trés efficaces prédateurs des scolytes.

Fig. 2. Un clairon des fourmis (Thanasimus formicarius) adulte a capturé un typographe. Il mord sa
proie pour la couper en deux et dévorer les deux parties du corps.

Fig. 3. Les larves caractéristiques du clairon des fourmis vivent aussi en tant que prédatrices. Elles se
nourrissent du couvain des scolytes sous I'écorce.
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Dans la famille des Trogositidae, il n‘existe
en Europe que deux espéces prédatrices.
La plus fréquente est Nemozoma elonga-
tum. Ce coléoptére a été décrit comme
étant I'adversaire de 16 especes de sco-
lytes, aussi bien dans les résineux que dans
les feuillus (Kenis et al. 2004). Il joue par-
ticulierement un réle important comme
antagoniste du petit scolyte du hétre
(Taphrorychus bicolor) et du chalcographe
(Pityogenes chalcographus). Dans sa quéte
des proies, Nemozoma elongatum se laisse
guider par la sciure des scolytes sur
I'écorce. Méme si le petit prédateur n’ar-
rive pas a capturer de scolytes a la surface
de I'écorce, il réussit parfaitement, avec
son corps allongé, a se frayer un chemin
dans les galeries forées par les scolytes et
a les y saisir pour les dévorer. Il dépose le
plus souvent ses ceufs sur I'écorce autour
des trous de forage des scolytes. Les larves
écloses pénétrent dans les galeries et y
dévorent les larves, les nymphes et les
jeunes adultes des scolytes. Au cours de
son développement, chaque larve de ce
Trogositidae s'alimente de 30 a 50 larves
de scolytes (DipPEL 1996). C'est au stade
de larve qu’elle hiberne. Une autre espece
issue de la famille des Trogositidae est
Temnochila caerulea, notamment connue
en Europe méridionale comme adversaire
du sténographe (lps sexdentatus). En Eu-
rope centrale, elle est considérée comme
espece rélictuelle de la forét primaire
(ECKELT et al. 2018).

Il existe en paralléle de nombreuses especes
prédatrices de coléopteres issues de 13
autres familles qui se nourrissent de coléop-
téres (KENIS et al. 2004; voir tabl. 1a). Parmi
les Monotomidae qui ne mesurent que
quelques millimetres de longueur, dix es-
péces sont connues en Europe comme
ennemis naturels des scolytes, toutes is-
sues du genre Rhizophagus. Ces préda-
teurs se nourissent d'ceufs ou de larves de
scolytes et d'autres insectes sous |'écorce.
Pendant son développement larvaire qui
dure dix semaines, I'une des espéces les
plus fréquentes, R. depressus, a, en éle-
vage, consommé 14 larves de scolytes
(HERARD et MERCADIER 1996). Un rare
exemple de prédateur spécialiste d'une
seule espéce de scolyte est R. grandis (fig.
4, tabl. 2). Il s’en prend exclusivement aux
larves du dendroctone de |'épicéa (Den-
droctonus micans) et est utilisé dans cer-
tains pays pour lutter contre ce scolyte (VAN
AVERBEKE et GREGOIRE 1995; AKYOL et SARI-
KAYA 2017).

Les Nitidulidae comptent d'autres
espéces prédatrices. Pendant leur dévelop-
pement larvaire, elles ingurgitent des
dizaines de larves de scolytes. Les especes
Corticeus provenant de la famille des
Tenebrionidae pénétrent dans les galeries
de ponte a travers les trous d’entrée ou les
trous d’'aération des scolytes. Ce ne sont
toutefois que des prédateurs dits faculta-
tifs car ils s'alimentent aussi de champi-
gnons ou de résidus d’insectes.

Fig. 4. Rhizophagus grandis est utilisé dans certains pays dans la lutte contre I'hylésine géant (une
espéce de scolyte).
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Parmi les nombreuses especes que re-
groupent les Staphylinidae, Placusa de-
pressa et Nudobius lentus sont plus parti-
culiérement connus comme prédateurs de
scolytes (voir tabl. 1a, 2). Ainsi, N. lentus
se retrouve souvent dans les pieges a phé-
romones destinés au typographe, car il
réagit aux mémes phéromones. Les Histe-
ridae, Silvanidae, Zopheridae et Carabidae
comportent d’autres coléoptéres préda-
teurs.

Mouches
Plus de 30 espéces de mouches sont iden-
tifiées comme prédatrices des scolytes
(KENIS et al. 2004). Certaines especes is-
sues des familles des Lonchaeidae et sur-
tout des Dolichopodidae figurent parmi
leurs principaux ennemis. Seules leurs
larves sont prédatrices (voir tabl. 2) tandis
que la plupart des mouches adultes ne le
sont pas ou ne sucent que le contenu de
petits insectes a corps mou. Les représen-
tants les plus importants des Dolichopo-
didae relévent du genre Medetera. Au
sein de ce genre, dix espéces prédatrices
sont connues comme adversaires du ty-
pographe (lps typographus), notamment
M. signaticornis. Les Dolichopodidae font
partie des premiers antagonistes sur place
lorsqu’un arbre a été fraichement infesté.
lls s'accouplent sur la surface de I'écorce
et chaque femelle dépose ensuite jusqu’a
120 ceufs dans les fentes et sous les
écailles de I'écorce a proximité des trous
de forage des scolytes (DIPPEL et al. 1997).
Les mouches privilégient les arbres sur
pied plutdt qu’a terre, et les parties infé-
rieures du tronc plutdt que celles situées
plus en hauteur. Une fois sorties de I'ceuf,
les jeunes larves pénetrent dans les gale-
ries de ponte et se nourrissent des ceufs
et des larves de scolytes. Avec leurs man-
dibules, elles déchirent la peau de leur
proie et aspirent le contenu de son corps
(fig. 5). Pour se déplacer d'une galerie a
une autre, les larves de mouches sont tri-
butaires de I'activité de forage des sco-
lytes car elles ne parviennent pas a se
frayer un chemin en dévorant le liber.
Pendant leur développement, en fonction
de la taille de I'espéce chez leur proie, elles
consomment de 5 a 20 larves (HOPPING
1947). Soit les larves se nymphosent a la
fin de I'été avec une émergence des
mouches avant I’ hiver, soit elles hibernent
dans les arbres de ponte.

Parmi les Lonchaeidae, seul le genre
Lonchaea vit sous |"écorce des arbres (voir



tabl. 1a, 2). Le mode de vie de ces larves
de mouches n’est pas encore complete-
ment éclairci. Certaines sont des especes
saproxyliques et se nourrissent de sub-
stance organique morte. D'autres, en par-
ticulier celles sur le bois de résineux,
meénent une vie de prédateurs en s'alimen-
tant d'ceufs, de larves et méme d’adultes
scolytes. Elles vivent de facon trés dispen-
dieuse, tuant davantage de larves que les
cing a six nécessaires a leur développe-
ment (MORGE 1961). S'il ne reste aucune
larve de scolyte, elles ont un mode de vie
cannibale.

L'importance écologique des Dolichopo-
didae notamment est qualifiée de tres
élevée. Dans les foréts de feuillus et de
résineux, ce sont souvent les adversaires
les plus fréquents rencontrés dans les sys-
témes de ponte des scolytes. Leur consom-
mation de proies augmente avec une offre
croissante («functional response»). Les
larves de mouches du genre Medetera
peuvent ainsi, a elles seules, étre respon-
sables de jusqu’a 90 % de la mortalité des
scolytes (HOPPING 1947).

En plus de ces deux familles, il existe
parmiles mouches d’autres prédateurs des
scolytes chez les Asilidae, Stratiomyidae,
Pallopteridae et les Muscidae (KENIs et al.
2004; voir tabl. 1a).

Autres insectes prédateurs

Certains autres insectes se nourrissent au
moins de facon facultative de scolytes
(voir tabl. 1a, 2). Les raphidiopteéres (Ra-
phidioptera) sont des insectes forestiers
typiques dont les larves vivent a la surface
de I"écorce, y dévorant des ceufs d'in-
sectes. lls privilégient la protection de
I'écorce épaisse qui se situe dans la partie
inférieure du tronc. lls ne pourront ingur-
giter les larves de scolytes que si |'écorce
a été précédemment détachée par les
coups de bec du pic ou par les forages de
maturation des scolytes, ce qui leur per-
mettra de pénétrer dans leurs systémes
de galeries (WICHMANN 1957). C'est pour-
quoi leur importance dans la régulation
des scolytes est faible, et ce d'autant plus
qu'’ils dévorent également les ceufs dépo-
sés par les autres prédateurs. Les principaux
raphidioptéres sont Puncha ratzeburgi et
Phaeostigma notata, une espece typique
aussi bien des foréts de résineux subal-
pines que de la limite supérieure de la
forét. Scoloposcelis pulchella est la plus
connue parmi les rares especes de pu-
naises a se nourrir de scolytes.

Fig. 5. Larve de mouche prédatrice (a gauche) et larve de scolyte dans un systéme de galeries du
typographe.

Acariens prédateurs

Les acariens prédateurs, qui font partie des
arachnides, sont des prédateurs plus dis-
crets. Observées a la loupe, des galeries de
ponte de scolytes révelent souvent une
faune acarienne abondante. Chez le typo-
graphe a lui seul, espece de scolytes la plus
étudiée dans ce contexte, 38 especes
d’acariens ont été identifiées (MOSER et al.
1989). La majorité des acariens vit toute-
fois de champignons, de nématodes ou
d’autres organismes et utilise uniquement
les scolytes comme vecteurs (moyens de
transport) pour se déplacer d'un arbre a
I'autre et avoir acces a de nouvelles sources
de nourriture. Certaines especes rares s'af-
firment néanmoins comme prédateurs de
scolytes et sucent leurs ceufs, leurs larves
et leurs nymphes (voir tabl. 1a). [ponemus,
Pyemotes, Proctolaelaps et Dendrolaelaps
relevent des genres importants. Les deux
premiers sont en fait similaires aux parasi-
toides car un seul ceuf de scolyte suffit au
développement de leurs larves. Aprés la
derniére mue, les acariens adultes sucent
le contenu des larves et des nymphes de
scolytes. L'importance des acariens dans
la régulation des scolytes est fortement
sous-estimée. Ainsi, pour les ceufs de sco-
lytes, des taux de mortalité pouvant at-
teindre 90 % ont déja été observés (GABLER
1947).

Guépes parasitoides

Les principaux insectes parasitoides sont
les espéces de guépes parasitoides, plus
de 150 au total («ichneumons» au sens
large du terme). Elles tuent exactement un
hote pendant le développement de leurs
larves. Les guépes adultes ne prennent
comme nourriture que du pollen, du nec-
tar et du miellat. L'énergie qui en résulte
augmente leur production d'ceufs et pro-
longe leur durée de vie. Les ceufs, les
larves, les nymphes, de méme que les sco-
lytes adultes, peuvent étre victimes des
parasitoides spécialisés. Il est tres rare ce-
pendant que les ceufs soient parasités.
Seul le minuscule Trichogramma semblidis
effectue, en tant qu’unique véritable pa-
rasitoide des ceufs de scolytes, I'ensemble
de son développement dans |'ceuf des
hylésines du fréne (Hylesinus spp.). Les
larves de la plupart des parasitoides vivent
en revanche comme ectoparasites sur des
larves ou des nymphes de scolytes. Pour
déposer leurs ceufs, presque toutes les
espéces percent I'écorce du tronc a I'aide
de leur long ovipositeur. Grace a ce dernier
qui s'insére dans I'écorce épaisse, elles
peuvent agir comme parasites. Lorsqu'elles
ont trouvé un hote, elles le paralysent en
lui injectant un poison avant de déposer
un ceuf a la surface de son corps. Quelques
rares espéces pénétrent toutefois dans les
trous d’entrée des scolytes et parasitent
les larves depuis les galeries maternelles.
L'épaisseur de I"écorce ne joue ainsi aucun
role pour elles. Une fois sorties de I'ceuf,
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les larves parasitoides de guépes dévorent
le contenu du corps de leurs hotes et ne
laissent que la peau et la capsule cépha-
lique sur leur passage.

Il existe enfin les parasitoides des adultes.
lls attaquent les scolytes qui sont en train
de forer afin de pénétrer dans |'écorce et
leur injectent un ceuf en transpercant leur
thorax ou leurs élytres avec leur ovipositeur
(fig. 6a). Parasités, les scolytes continuent
de forer leurs galeries normalement et
commencent a produire des ceufs, mais
en moindre quantité. La larve parasitoide,
pendant son développement, dévore en
effet petit a petit le contenu du corps de
son hote, lequel finit par mourir. La larve
se nymphose ensuite a l'intérieur du sco-
lyte et la guépe émerge a travers un trou
gu’elle a elle-méme percé a I'extrémité des
élytres (du nom de déclivité, fig. 6b). Elle
regagne enfin I'air libre en empruntant un
trou d'entrée des scolytes dans I'écorce.

Un phénomene intéressant est le clep-
toparasitisme qui est manifestement loin
d’étre rare chez les guépes parasitoides

des scolytes (MiLLS 1991): les espéces qui
traquent difficilement les larves-hotes
volent I'héte d'autres especes parasitoides.
Elles attendent jusqu’a ce que |'autre es-
pece, ayant détecté une larve, s'appréte a
transpercer I'écorce de son ovipositeur. Le
cleptoparasitoide repousse alors I'espéce
qui a trouvé la proie pour parasiter cette
derniére au méme endroit.

En général, les guépes parasitoides sont
plus spécialisées sur certaines especes de
scolytes que les ravageurs. Ainsi, les para-
sitoides des ceufs et les parasitoides des
adultes ont un trés petit spectre d'hotes.
Le parasitoide des adultes Tomicobia
seitneriinfeste par exemple presque exclu-
sivement des scolytes du typographe. Les
parasitoides larvaires, soit la majorité des
guépes parasitoides, sont toutefois moins
sélectives et acceptent des hotes de diffé-
rents genres. Vous trouverez un résumé de
I'écologie des différentes guépes parasi-
toides chez KEeNIS et al. (2004). Les deux
familles parasitoides principales sont pré-
sentées par la suite.

Fig. 6. Le ptéromalidé Tomicobia seitneri dépose a chaque fois un ceuf dans un scolyte adulte (a);
c'est dans le corps de celui-ci que la larve de la guépe se développe jusqu’au stade de nymphe. La
jeune guépe émerge de la carapace vide de son hote en y percant un trou et regagne I'air libre (b).

Fig. 7. Le braconide Coeloides bostrichorum (a) est surtout présent a faible altitude ou il est I'un des
plus fréquents parasitoides. Dans les loges nymphales du typographe, on retrouve souvent les
cocons de ces guépes a la place des larves du scolyte dont les capsules céphaliques sont les seuls
vestiges (b).
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Les Braconidae (voir tabl. 1b) représentent
une importante famille de guépes parasi-
toides. Sont connues environ 60 especes
européennes qui parasitent les scolytes.
Celles sur les feuillus se distinguent de
celles sur les résineux. Méme s'il existe cer-
tains parasitoides des adultes prépondé-
rants, la plupart des espéces vivent comme
ectoparasites sur des larves en fin de crois-
sance. L'une des plus fréquentes, Coeloides
bostrichorum qui mesure de 3 a 5 mm de
longueur, cible les scolytes de différents
résineux, et privilégie alors les faibles alti-
tudes (fig.7). De cing millimétres de lon-
gueur, son ovipositeur est I'un des plus
longs parmi I'ensemble des guépes para-
sitoides de scolytes. Elle peut ainsi atteindre
des larves qui, du fait de I'épaisseur de
|"écorce, restent inaccessibles a d'autres
guépes. Dendrosoter protuberans, autre
représentant de cette famille, parasite un
large éventail de scolytes sur les feuillus.
Les Pteromalidae (voir tabl. 1b, 2) for-
ment une autre famille importante et ex-
trémement variée de guépes parasitoides.
Celle-ci comprend la plupart des parasi-
toides de scolytes. Presque la totalité des
quelque 35 especes sont des parasitoides
larvaires. Il existe néanmoins des parasi-
toides des adultes ainsi que des hyper-pa-
rasitoides facultatifs et obligatoires qui
parasitent eux-mémes des guépes parasi-
toides. Certaines espéces ciblent un trés
large éventail d'espéces de scolytes habi-
tant les résineux et les feuillus. L'une des
plus fréquentes est Roptrocerus xylopha-
gorum (fig. 8). Elle infeste des scolytes
provenant d’au moins dix genres, dont
certains prépondérants au niveau écono-
mique a I'image du scolyte acuminé (Ips
acuminatus), du typographe, du scolyte
nordique de I'épicéa (lps duplicatus) et des
deux especes d'hylésines du pin (Tomicus
spp.). La principale distinction entre cette
espéce et les autres parasitoides est la sui-
vante: pour le parasitage, la guépe pénetre
dans les trous d'entrée des scolytes et pa-
rasite les larves depuis les galeries mater-
nelles. Elle y arrive particulierement bien
lors de densités élevées de ponte car en
raison du manque de place, les galeries
larvaires se situent ainsi a proximité des
galeries maternelles. Lors de densités
moindres, les galeries larvaires bifurquent
presque en angle droit depuis les galeries
maternelles, ce qui empéche R. xylopha-
gorum d’avoir accés aux hotes. Ce parasi-
toide trouve également des conditions trés
propices dans les galeries stellaires du
chalcographe, dont les galeries larvaires



Tabl. 1. Sur le plan économique, le typographe (Ips typographus) est le scolyte le plus important. Ci-dessous sont énumérés les principaux groupes et cer-
tains représentants fréquents de leurs prédateurs (a), parasitoides (b) et pathogénes (c). Une liste exhaustive des antagonistes de I'ensemble des scolytes
européens se trouve dans KENIS et al. (2004). Il convient de noter que pour un certain nombre d’espéeces, les larves ont aussi un mode de vie prédateur
ou parasitaire, voire sont les seules a avoir un tel mode de vie (pour découvrir plus de photos des antagonistes, veuillez consulter I'adresse www.wsl.ch/

antagonistes — Les ennemis naturels). * = espéce représentée sur la photo.

a) Prédateurs

Cleridae
* Thanasimus formicarius (L.)

Histeridae
Paromalus parallelepipedus
(Herbst)
* Plegaderus vulneratus (Panzer)

Monotomidae
Rhizophagus depressus (F.)
* Rhizophagus dispar (Paykull)

Coléopteres

Nitidulidae
* Epuraea marseuli Reitter

Dolichopodidae
Medetera excellens Frey
* Medetera signaticornis Loew

Lonchaeidae
* Lonchaea bruggeri Morge

Mouches

Muscidae
* Phaonia gobbertii (Mik)

Punaises
Anthocoridae
* Scoloposcelis pulchella (Zett.)

Raphidioptéres
Phaeostigma notata (F.)
* Puncha ratzeburgi (Brauer)

Autres prédateurs

Salpingidae
* Salpingus planirostris F.

Staphylinidae
* Nudobius lentus (Grav.)
Phloeonomus pusillus (Grav.)
Placusa depressa (Maeklin)

Tenebrionidae
* Corticeus linearis F.

Trogositidae
* Nemozoma elongatum (L.)

Pallopteridae
* Palloptera ustulata Fallén

Stratiomyidae
* Zabrachia tenella
(Jaennicke)

Acariens
* Dendrolaelaps sp.
Pyemotes dryas (Vitzt.)

Pics
* Picoides tridactylus (L.)
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b) Parasitoides

Pteromalidae
* Rhopalicus tutela (Walker)
Roptrocerus mirus (Walker)
Roptrocerus xylophagorum
(Walker)
Tomicobia seitneri (Ruschka)

Braconidae
* Coeloides bostrichorum Giraud
Dendrosoter middendorffii (Ratzeb.)
Ropalophorus clavicornis (Wesmael)

Eurytomidae
* Furytoma arctica Thomson
Eurytoma blastophagi Hedgvist

¢) Champignons pathogénes

* Beauveria bassiana (Bals.-Criv.)
Metarhizium anisopliae (Metschn.)

Tabl. 2. Quelques représentants typiques des larves prédatrices et parasitoides.

Monotomidae

Cleridae
Rhizophagus grandis

Thanasimus formicarius

LW e e wh S TOE ]

Raphidiidae

Staphylinidae
Phaeostigma notata

Nudobius lentus

Dolichopodidae

Lonchaeidae
Medetera signaticornis

Lonchaea sp.

Pteromalidae
Roptrocerus
xylophagorum

Anthocoridae
Scoloposcelis pulchella
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sont plus rapprochées des galeries mater-
nelles. Cette espece de guépe est toutefois
aussi capable de traverser les fines écorces
en vue du parasitage.

Certaines espéces de ptéromalidés in-
festent les scolytes adultes. Le représen-
tant le plus fréquent est Tomicobia seitneri,
qui parasite les scolytes du genre Ips
(fig. 6). Les larves se développent a I'inté-
rieur du corps des scolytes et les guépes,
une fois développées, quittent le corps de
leur victime a travers un trou qu’elles ont
elles-mémes percé. L'importance de cet
antagoniste est toutefois limitée car les
scolytes parasités continuent de produire
des ceufs pendant un certain temps, tandis
que T. seitneri lui-méme peut étre parasité
par I'hyper-parasitoide Mesopolobus typo-
graphi.

Outre les deux familles de guépes para-
sitoides mentionnées, il existe environ 30
parasitoides de scolytes issus de sept
autres familles d’hyménopteres (KENIS
et al. 2004). La plupart sont de minuscules
especes, qui mesurent moins d'un de-
mi-centimeétre; presque toutes sont des
parasitoides larvaires. Particularité des Eu-
rytomidae: elles comptent quelques hy-
per-parasitoides facultatifs.

Fig. 8. Le ptéromalidé Rop-
trocerus xylophagorum (a),
qui mesure de 2 a 4 mm
de longueur, est un parasi-
toide larvaire. Pendant leur
développement, ses larves
consomment une larve de
scolyte dont seuls de-
meurent a la fin la capsule
céphalique brune et
quelques morceaux de
peau résiduels (b).

Comment les prédateurs et
les parasitoides trouvent-ils
les scolytes ?

Les insectes prédateurs et parasitoides dé-
tectent les arbres infestés par les scolytes,
ou les parasitoides trouvent I'endroit précis
ou placer leur ovipositeur sur la surface de
I"écorce, en se laissant uniguement guider
par des substances volatiles. Les insectes
prédateurs, coléopteres et mouches no-
tamment, sont attirés jusqu’aux arbres
colonisés par les substances volatiles pro-
duites par les arbres, comme |'éthanol et
I'a-pinéne, de méme que par les phéro-
mones (SCHROEDER et LINDELOW 1989). Les
phéromones sont des substances volatiles
spécifiques a l'espece, ici les monoter-
penes comme le cis-verbenol ou ipsdienol,
émis par les scolytes pour attirer leurs
congéneéres (BLOMQUIST et al. 2010). Lors-
qu’une substance volatile produite par une
espéce dessert cette derniére alors qu’elle
est avantageuse pour une autre espéce,
on parle de kairomone. C'est surtout au
début de la colonisation d’un arbre que les
scolytes produisent des phéromones
d’'agrégation, c’est-a-dire des substances
volatiles qui attirent les congéneres des

deux sexes. Celles-ci servent en méme
temps de kairomones aux prédateurs, ce
qui explique gue souvent ces derniers ar-
rivent presque simultanément sur les
arbres fraichement infestés. Ils y déposent
leurs ceufs, et les larves écloses disposent
ainsi des le début d'ceufs et de jeunes
larves de scolytes comme nourriture. Le
clairon des fourmis ou les Dolichopodidae
relevent par exemple de ces antagonistes
primaires.

A l'inverse, la plupart des guépes para-
sitoides, lors de leur quéte d'hdtes appro-
priés, ne réagissent pas aux phéromones
produits par les scolytes lors de la phase
de colonisation uniquement, mais aux
substances volatiles (monoterpénes oxy-
dés), générées quant a elles par les cham-
pignons et les microoganismes dans les
galeries des scolytes (WEGENSTEINER et al.
2015). Ces substances volatiles se déve-
loppent dans les déchets laissés par les
scolytes en train de forer leurs galeries.
Les parasitoides n'atteignent ainsi I'arbre
infesté qu’aux moments propices a leur
parasitage lorsque leurs hotes, notam-
ment au stade de larves agées ou de nym-
phes, s’y prétent particulierement. Une
fois I'arbre infesté découvert, les parasi-
toides doivent localiser I'endroit exact ou
placer leur ovipositeur, et ce afin de dé-
poser un ceuf dans le corps de la larve
cachée sous I'écorce. Sans doute réa-
gissent-ils alors aux mémes substances
volatiles que celles qui les guident vers les
arbres colonisés en percevant les diffé-
rences les plus infimes au niveau de leur
concentration.

Contrairement aux parasitoides lar-
vaires, les parasitoides des adultes doivent
arriver sur place en méme temps que leurs
hotes, les scolytes adultes. C'est pourquoi,
a I'image des ravageurs, ils utilisent les
phéromones des scolytes comme kairo-
mones en vue de trouver les arbres cibles
ou les scolytes sont en train d’atterrir et de
forer I'écorce pour y pénétrer (KENIS et al.
2004).

A l'intérieur d’'un tronc infesté par des
scolytes, la répartition entre insectes rava-
geurs et parasitoides varie: lors de leur
colonisation, les mouches et coléopteres
ravageurs privilégient les parties infé-
rieures du tronc, tandis que les parasi-
toides, du fait de la longueur restreinte de
leur ovipositeur, doivent s’en tenir a la
partie supérieure du tronc ou aux branches.
Cette répartition n'est pas stricte, elle ré-
duit toutefois la concurrence entre rava-
geurs et parasitoides.
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Les pics

En plus des ennemis invertébrés naturels
des scolytes, les pics jouent un certain réle
en tant qu’antagonistes. Méme si d'autres
oiseaux capturent sporadiqguement les
scolytes en plein vol ou sur la surface de
I"'écorce, les pics revétent, parmi les oi-
seaux, une importance cruciale. Ce sont
les seuls a étre capables également d'at-
teindre les scolytes cachés sous I'écorce,
ainsi que leurs larves. Selon I'espece de
pics, le recours aux scolytes comme nour-
riture varie en fonction de la saison. L' hiver,
chez certaines espéces de pics, d'autres
sources de nourriture comme des chenilles
ou des fourmis étant une denrée rare
ou difficilement accessible, les scolytes
peuvent représenter jusqu’a 99 % de
I'alimentation (BALDWIN 1968). Pour main-
tenir la température de leur corps en hiver,
les pics ont de surcroft des besoins éner-
gétiques largement supérieurs.

Les pics jouent un role direct et indirect
dans la mortalité des scolytes. D'une part,
ils attrapent des scolytes a la surface de
I'écorce et recherchent les larves, les nym-
phes et les jeunes adultes cachés sous
I"écorce en cognant et frappant le bois de
leur bec avant d’extraire leurs proies dissi-
mulées dans le bois. D'autre part, leurs
coups de bec détachent des morceaux
d’'écorce qui abritent des ceufs de scolyte
et qui tombent a terre. La, soit la ponte
des scolytes se desséche, soit elle se fait
dévorer par des oiseaux, soit elle est ingur-
gitée par des insectes prédateurs ou de
petits mammiféres. Quant a la ponte res-
tant sous I'écorce de I'arbre perforée, elle
se desseche elle aussi plus vite, dépérit plus
souvent en raison des incursions de froid
ou de fortes fluctuations de températures,
ou devient accessible aux autres oiseaux
comme nourriture. Un phénomeéne inté-
ressant a été observé chez les pics d’Amé-
rique du Nord: lors de leur recherche de
larves de Dendroctonus brevicomis, un
scolyte du pin, ils ont enlevé |"écorce
jusqu’a un demi-centimétre environ
d’'épaisseur résiduelle. Avec la consé-
guence suivante: le parasitage des larves
restantes par des guépes parasitoides au
court ovipositeur. Le taux local de parasi-
tage a parfois méme été multiplié ainsi par
dix (OT1vOs 1979).

Dans les pessieres européennes, le pic
tridactyle est un ennemi naturel important
des scolytes (fig. 9). Il détache les mor-
ceaux d'écorce infestés du tronc et veille
a ce gue ceux-ci ne tombent pas a terre ni
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ne renversent les larves. Il extrait ensuite
avec son bec les larves ainsi exposées. Des
analyses d’estomac ont démontré qu’un
pic tridactyle ingurgitait environ 3200
larves de scolytes par jour en hiver (Wim-
MER et ZAHNER 2010). Les arbres infestés
attirent en effet les pics des environs, tan-
dis qu’une infestation a vaste échelle et a
long terme entraine une reproduction ac-
crue et de ce fait une population croissante
de pics. Linfluence des pics sur les popu-
lations de scolytes peut de ce fait étre pré-
pondérante, notamment a haute altitude
avec une seule génération de scolytes. A
faible altitude, les taux de reproduction
des scolytes restent la plupart du temps
supérieurs a ceux des pics. Lors d’'une épi-
démie du scolyte de I"épicéa D. rufipennis
aux Etats-Unis, la mortalité des scolytes
due aux pics, en particulier au pic tridactyle
présent dans ces contrées, avoisinait
50 %. Cette mortalité survenait surtout
en période hivernale (MCCAMBRIDGE et
KNIGHT 1972).

Les pathogénes

A l'image d’autres insectes, les scolytes
sont infestés par différents champignons,
virus, organismes unicellulaires ou néma-
todes. Les principaux pathogenes, les plus
remarquables également, sont les cham-
pignons. Leurs spores germent sur la sur-

Fig. 9. Le pic tridactyle (Picoides tridactylus) se
nourrit surtout de larves de scolytes. Son habitat
principal se situe par la méme dans les pessieres
riches en bois mort. La calotte jaune des males
permet de facilement distinguer les males des
femelles.

face des scolytes; leurs hyphes, en gran-
dissant, transpercent la carapace des
insectes et se répandent depuis I'intérieur
dans tout le corps des scolytes infestés si
bien que ces derniers dépérissent encore
dans les galeries sous |'écorce. Le mycé-
lium, qui pousse dans le corps du scolyte,
transperce la carapace de celui-ci et s'en
extrait, puis recouvre I'insecte tout entier
et forme de nouvelles spores pour se dis-
séminer. Un grand nombre de champi-
gnons, et les plus divers, sont associés aux
scolytes. La principale espece chez le typo-
graphe est Beauveria bassiana (fig. 10);
dans une moindre mesure, Metarhizium
anisopliae infeste aussi ce scolyte (KELLER
etal. 2004). Linfestation fongique se solde
par la mort des scolytes. Les taux d'infec-
tion, surtout vers la fin d'une pullulation
massive, peuvent atteindre 90 %, voire
plus (WEGENSTEINER et al. 2015). Il ne faut
donc pas sous-estimer I'impact de I'infes-
tation fongique chez les larves et les
adultes dans les systemes de galeries.

D’autres pathogénes, comme les virus
et les organismes unicellulaires (bactéries,
protozoaires, microsporidies, amibes), sont
ingérés par les scolytes quand ceux-ci s'ali-
mentent. lls se multiplient alors dans le
tissu intestinal des scolytes dont ils dé-
truisent les cellules a I'aide de toxines. Les
virus sont plutot spécifiques a un hote.
Rares sont néanmoins a ce jour les infor-
mations sur leur propagation et leur im-
pact sur les scolytes. Il en est de méme
pour les bactéries et autres microorga-
nismes qui causent a long terme une mor-
talité élevée dans des conditions de labo-
ratoire (WEGENSTEINER et al. 2015).

Avec leur stylet buccal creux, les néma-
todes percent le tissu des animaux-hotes
et I'aspirent. Les nématodes, qui mesurent
au maximum quelgques millimetres de lon-
gueur, pénétrent dans la peau, ou encore
dans I'ouverture buccale ou anale de leur
hoéte, ou ils transpercent et aspirent des
cellules dans la cavité corporelle. Les hotes
infestés peuvent toutefois achever leur
développement. Les nématodes pro-
duisent des ceufs dans le scolyte adulte, et
les jeunes larves se développent dans le
scolyte jusqu’au dernier stade larvaire.
Elles se déplacent ensuite dans le rectum
et sont excrétées dans les feces. Aprés une
derniére mue, les nématodes devenues
adultes s’accouplent et les femelles re-
cherchent un nouvel héte. Chez d’autres
especes, seuls quelques stades larvaires
sont parasitaires, le reste du temps, les
larves perdurent simplement dans les



Fig. 10. Dans les systemes de galeries du typographe, on retrouve souvent des individus infestés par le
champignon Beauveria bassiana.

systemes de galeries. Les scolytes peuvent
étre infestés par des centaines de néma-
todes, ce qui a des répercussions sur la
condition physique des insectes, sur leur
capacité de reproduction, et sur ce qui
peut méme entrainer leur mort. Le role
joué par les nématodes dans la régulation
des scolytes n‘a pas encore été clarifié a
ce jour, il est toutefois probablement li-
mité.

Importance des ennemis
naturels

Méme si les pics sont les adversaires les
plus remarquables des scolytes, on ne leur
attribue pas de facon générale un réle dé-
cisif dans la régulation des pullulations de
scolytes. Plusieurs raisons I'expliquent: (i)
les générations de scolytes et de pics ne
se déroulent pas de facon synchronisée;
(ii) les taux de reproduction des pics sont
bien inférieurs a ceux des scolytes et pour-
ront a peine s'accroitre, méme en présence
d’une abondante offre de proies; (iii) pour
des raisons de territorialité, les loges ou les
pics pourraient nicher et dormir sont en
nombre limité dans la forét et (iv) en fonc-
tion de I'offre et de la saison, la plupart
des pics changent de proies. Du fait de leur
mobilité, ils sont toutefois capables de vo-
ler rapidement depuis des zones fores-
tiéres limitrophes dans des peuplements
infestés par les scolytes. Dans des zones
colonisées par les scolytes en Scandinavie,
la densité des pics pouvait ainsi étre jusqu’a
21 fois supérieure a celles de zones com-
parables (FAYT et al. 2005), et en Amérique
du Nord, elle a été multipliée par 50 pen-
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dant une infestation du scolyte D. rufipen-
nis (KOPLIN 1969). Les pics jouent toutefois
le réle le plus prépondérant lors de faibles
densités de populations de scolytes entre
des pullulations. lIs rallongent cette pé-
riode de latence en retardant le début des
épidémies et en accélérant I'effondrement
des populations de scolytes.

Méme s'il existe une multitude d’études
sur la mortalité des scolytes due aux ar-
thropodes prédateurs et parasitoides ainsi
gu’aux pathogénes dans des conditions
de laboratoire et dans des milieux ouverts,
leur impact ne peut pas se traduire en
chiffres de facon générale. En comparai-
son avec les parasitoides, les insectes pré-
dateurs et les acariens sont néanmoins
considérés comme trés significatifs, et
peuvent causer des taux de dépérissement
élevés chez les scolytes. Les prédateurs ne
se limitent pas a certaines espéces déter-
minées et se nourrissent aussi de proies
alternatives. C’est pourquoi une certaine
densité de base d'insectes prédateurs est
toujours présente qui, en cas de pullula-
tion de scolytes, pourra réagir rapidement
a I'offre abondante. Les prédateurs se re-
trouvent d‘ailleurs toujours en densités
supérieures a celles des parasitoides, et
nombre d’entre eux consomment des
proies lorsqu’elles sont aussi bien en
phases de développement qu’a I'état
d’adulte. Les parasitoides plutot spécialisés
réagissent néanmoins aussi tres rapide-
ment a une augmentation des scolytes,
comme |'a révélé une étude sur des chablis
d'épicéa a terre dans des foréts de mon-
tagne (WERMELINGER et al. 2013): apres la
tempéte, les nombres de scolytes et de
parasitoides ont augmenté trés rapide-

ment et pratiquement de facon synchro-
nisée, et ils ont chuté a nouveau trois a
quatre ans plus tard car I'écorce du bois
de chabilis était devenue trop séche, aussi
bien pour les scolytes que pour les guépes
parasitoides. A faible altitude, le desséche-
ment de |'écorce est encore plus rapide.
Les taux d'infestation des scolytes par les
parasitoides peuvent atteindre jusqu’a
100 % dans des cas isolés (SACHTLEBEN
1952). Les parasitoides se voient néan-
moins attribuer une importance moindre
par rapport aux prédateurs.

L'impact global de I'ensemble des orga-
nismes antagonistes dépend de nombreux
facteurs: conditions météorologiques, mo-
ment au cours de la pullulation, interac-
tions entre les antagonistes (les pics et les
arthropodes prédateurs dévorent aussi
d’'autres insectes prédateurs et parasi-
toides), saison, particularités locales et
enfin mesures de lutte de I'étre humain.
Dans la phase de latence, les ennemis na-
turels empéchent toutefois largement les
populations de scolytes d’atteindre une
taille qui leur permettrait d'infester aussi
des arbres vitaux. Seuls une tempéte ou
un affaiblissement des arbres entraineront
une pullulation des scolytes d'une ampleur
telle qu’une quantité suffisante de scolytes
survivra aux ennemis naturels pour colo-
niser les épicéas vitaux.

Ennemis naturels et lutte
contre les scolytes

Pour lutter contre les scolytes, les arbres
infestés sont généralement abattus et
évacués de la forét. Cette mesure ne
sera toutefois efficace que si les scolytes
sont encore effectivement dans |'arbre
et qu'ils n"aient pas encore pris leur en-
vol. Si cette mesure intervient trop tard,
elle peut méme avoir I'effet opposé.
Nombre d’ennemis naturels du typogra-
phe émergent plus tard que cette espece
de scolyte (fig. 11). Ainsi, aprés |'hiber-
nation, les parasitoides («<ichneumons»)
notamment, ainsi que les mouches pré-
datrices et certains coléoptéres préda-
teurs prennent leur envol jusqu’a cing
semaines plus tard que le typographe
(WERMELINGER et al. 2002, 2012). Si les
épicéas dépéris — arbres-hotes du typo-
graphe — sont abattus et écorcés ou
évacués pendant cette période, aucun
scolyte ne sera éliminé, ce seront au con-
traire les seuls antagonistes encore sous
I"écorce qui seront tués ou enlevés. Lors
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Typographe Histeridae Lonchaeidae Ichneumons
(Ips typographus) (Pteromalidae)
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Fig. 11. Représentation schématique du déroulement relatif de I'émergence du typographe et de
quelques groupes parmi ses ennemis naturels les plus fréquents lors d’un envol au printemps.

de I'émergence de la premiere généra-
tion du typographe I'été, ce décalage
est moins marqué. Les arbres infestés
par les scolytes puis délaissés depuis des
mois, dont |'écorce est tombée a terre,
n'abritent plus d’ennemis naturels des
scolytes; ils sont néanmoins précieux
pour d'autres habitants du bois mort
(LACHAT et al. 2019, WERMELINGER 2021).

Le changement climatique entraine un
envol plus précoce et un développement
plus rapide des scolytes. Vers la fin de ce
siecle, une génération de plus de typo-
graphe se formera réguliérement par an-
née et sur le Plateau suisse, trois généra-
tions par an seront la norme (JAKOBY et al.
2019). Il est a ce jour difficile d"évaluer s'il
existera également des générations sup-
plémentaires pour les ennemis naturels, et
de dire dans quelle mesure le décalage de
leurs périodes d’envol annuelles se réper-
cutera sur la régulation des scolytes. Des
exemples d'autres relations entre les rava-
geurs et leurs proies indiquent cependant
gue la synchronisation se détériore sou-
vent sur fond de changement climatique.
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