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RESUME

Lors des dernieres années, de nombreux travaux ont été consacrés a | ‘étude des interactions
herbivore - plante. Les recherches se concentrant sur les stratégies défensives des plantes, et
spécialement des espéces ligneuses, face au comportement alimentaire des herbivores ont mis en évidence
deux modalités distinctes : les défenses structurdles et les défenses chimiques. Tandis que les premiéres
diminuent essentiellement I'accés de la ressource aux herbivores, les secondes affectent a la fois
lappétibilité de la plante et les phénoménes de digestion de |'animal. Au cours de I'évolution, les herbivores
se sont adaptés a ces systémes défensifs, par des processus physiologiques ou comportementaux. La
consommation intense d'espéces présentant de telles défenses remet en cause |'efficacité réelle de ces
stratégies.

A l'échelle de la plante, la production d'épines ou de composés secondaires requiert des
investissements en énergie. Sur ce point, deux théories s'affrontent : le type et la quantité des défenses
seraient déterminés soit par la disponibilité en ressources, soit par "I'apparence” de la plante.

Dans un contexte d'augmentation des productions animales, la connaissance accrue du volet
"défenses végétales" des interactions plante-herbivore devrait permetire d'optimiser I'utilisation et dinsi
la conservation de la ressource ligneuse, considérable dans les savanes africaines.

Mots-clés : défense chimique, défense structurale, épine, interactions herbivore-
plante, ligneux, mammifére, brouteur, métabolite secondaire, tanin,

toxicité.




INTRODUCTION

Au cours des 15 derniéres années, de nombreux travaux de recherche ont été consacrés a I'étude
des interactions herbivore - plante (Belsky, 1986 ; Ruess & Halter, 1990 ; Coughenour, 1991 ; Perevolotsky,
1991 Grubb, 1992 ; Ducornez, 1994 ; Hartvigsen & Levin, 1997 ; Hirakawa, 1997 ; Van De Koppel & Prins,
1998 ; Jaremo et al, 1999). Un herbivore se nourrit de végétaux pour satisfaire ses besoins énergétiques ;
pour cela, il doit non seulement s'adapter aux variations spatiale et temporelle de la disponibilité des
différentes ressources végétales mais aussi s'accommoder des systémes défensifs végétaux, structuraux
(i. e. épines) ou chimiques (i. e métabolites secondaires).

En raison de |'augmentation de la diversité et de la densité des herbivores sauvages et
domestiques, les interactions entre les herbivores et les plantes sont en conséquence plus nombreuses
(Coughenour, 1991). Les herbivores exercent alors une influence sélective forte sur les plantes. Cependant,
la pression herbivore ne s'applique pas de maniére égale d toutes les espéces végétdles (Coley et al, 1985).
Ces variations révelent les différentes appétences de la végétation, résultant principalement des défenses
physiques et chimiques des plantes (Molyneux & Ralphs, 1992 ; Shipley et al, 1999). D'aprés Belsky (1986),
la consommation des plantes par les herbivores, effet négatif pour la végétation, aurait contribué
[€laboration et |'évolution de telles défenses. Aprés des prélévements par un herbivore, les changements
morphologiques et chimiques observés chez la plante consommée influencent les préférences et
performances ultérieures de I'herbivore (Karban & Myers, 1989 ; du Toit et al, 1990) ainsi que la fitness
(capacité reproductrice) ou la croissance de la plante (McNaughton & Tarrants, 1983 ; Belsky, 1986 ; Paige,
1992 ; Hjdlten et al, 1993).

Si de nombreuses études se sont intéressées aux relations des plantes et des invertébrés (Coley,
1986 ; Hochuli, 1993 ; Vicari & Bazely, 1993 ; Wold & Marquis, 1997), la synthése qui suit se concentrera

essentiellement sur le systéme ‘grands mammiféres herbivores - plantes ligneuses'.

Les deux premiers chapitres fraitent des systémes de défense, trés souvent associés : les
structures physiques et les métabolites secondaires. Pour certains d'entre eux, les adaptations spécifiques
des herbivores seront détaillées. Plusieurs travaux récents ont complété les connaissances sur les
défenses phytochimiques et leur action sur les herbivores de deux fagons : une premiére série de

recherches a permis |'identification de substances chimiques spécifiques, provoquant une réponse chez les




herbivores. Pardllélement, le comportement d'évitement ou de rejet d'une plante par un herbivore a pu
étre mis en relation avec wne déficience nutritionnelle fondamentdle de cette plante, ou avec la présence
de substances phytochimiques qui la rendent inappétente et affectent la physiologie de I'herbivore (Bryant
et al, 1991). En complément de ces deux premiéres parties qui concernent les protagonistes du systéme
herbivore - plante, la froisieme se place, elle, au niveau de la plante, en déterminant les contraintes que de
tels systémes de défense imposent.



PARTIE I
DEFENSES STRUCTURALES

Comme Grubb I'a souligné en 1992, il est frappant de constater que la théorisation principale des
systemes de défense des végétaux s'est concentrée sur les défenses chimiques, sans prendre en compte
simultanément "I'armement physique"'. Seuls quelques rares travaux se sont orientés vers les conséquences
des structures physiques des espéces ligneuses (exclusivement épineuses) sur le comportement
dimentaire des herbivores (Dunham, 1980 ; Cooper & Owen-Smith, 1986 : Milewski et al, 1991 ; Gowda,
1996b).

Les épines, excroissances rigides et pointues naissant du corps ligneux des plantes, proviennent de
la différenciation des organes les plus divers : des rameaux, des feuiilles, des pétioles voire des stipules.
D'apres Grubb (1992), ces épines aurdient été, & I'origine, élaborées par les plantes pour se défendre
contre les herbivores. Cependant, elles semblent remplir deux autres réles. D'abord, si elles sont
suffisamment proches, elles diminuent sensiblement les flux nets de radiation, et, ainsi, atténuent les
effets thermiques d la surface de la plante. Chez les cactus, de tels effets sur les zones apicales sensibles
pewvent Etre déterminants pour leur survie (Nobel, 1988). Ensuite, les épines recourbées peuvent dider la
plante agrimper, ie. les palmes de rotin (Grubb, 1992).

Par le terme de défense structurale (Cooper et al, 1988), on sous-entend
uniquement les aspects morphologiques de la plante tels que son architecture (forme, hauteur,
..), la densité (Teague, 89) ou la taille des feuilles et enfin les épines qui feront |'objet de cette premiére
partie. Toutes ces caractéristiques réduisent sensiblement |'accessibilité aux herbivores et

exercent ainsi des contraintes sur leur consommation.

I. 1. EPINES ET MATURITE

Il semble que soit la densité soit la forme des épines différe selon le stade de croissance de
I'espéce ligneuse considérée. Bryant et al (1983) ont établi que ces structures anti-herbivores se
montrent significativement plus efficaces en terme de réduction de la consommation des herbivores
lorsque la plante est jeune.




D'autres résultats plus récents soulignent que, chez les ligneux matures, les tiges & portée des
herbivores brouteurs présentent des épines plus longues et plus denses que celles qui demeurent
inaccessibles (Milewski et al, 1991). Cependant, dans le cas d' Acacia tortilis, lorsque I'arbre est soumis a
une méme pression "d'herbivorie" forte, il n'existe aucune différence significative de production d'épines
des individus jeunes par rapport aux individus matures (Brooks & Owen-Smith , 1994),

I. 2. INFLUENCE DES EPINES SUR LE COMPORTEMENT ALIMENTAIRE DES

HERBIVORES

I. 2. A - Différentes formes d'épines (Tableau 1)

La nomenclature relative aux différentes formes de défenses physiques proposée dans la
bibliographie reste confuse. Les termes anglais spine, thorn et prickle désignent respectivement une
forme diguisée et rigide, I'ensemble des structures épineuses issues de modifications de branches e,
enfin les excroissances épidermiques (Grubb, 1992). Malheureusement, la langue francaise ne comporte
pas d'équivalents.

Les adaptations structurales des ligneux limitent I'accés aux herbivores. D'cprés Milewski et al
(1991), les épines, selon leur conformation, agissent de deux fagons : bien diguisées, elles pénétrent dans les
parties buccales de |'animal tandis que les plus grossieres et allongées réduisent les mouvements latéraux
de la bouche de I'herbivore.

Tableau 1. Exemples despéces épineuses africaines (Palgrave, 1995).

FORME DES EPINES ESPECES
Droite et longue Acacia nilotica (Fig. 1)

Acacia karroo

Acacia sieberiana

Dichrastachys cinerea (Fig. 2)
Crochue longue Acacia erioloba

courte Acacia nigrescens (Fig. 3)

Petites épines sur les fedilles Strychnos pungens
Association droite - crochue Acacia hebeclada

Acacia tortilis




Fig. 1. Rameau d' Acacia nilotica, Vallée du Zambeze, Zimbabwe.

Fig. 2. Rameau de Dichrostachys cinerea, Mukuvisi Woodland, Zimbabwe.



Fig.3. Tronc et rameau d'Acacia nigrescens, Kariba, Zimbabwe.
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En 1986, Cooper & Owen-Smith ont consacré une étude aux effets des diverses formes dépines
sur le comportement alimentaire de trois espéces d'ongulés dans la réserve naturelle de Nylvsley, en
Afrique du Sud : le koudou (Tragelaphus strepsiceros), limpala (Aepyceros melampus) et la chévre
domestique.

X En réduisant |'accessibilité du feuillage aux mammiféres, les épines influent sur la qualité du
prélevement ; i e. une densité élevée en épines réduit le temps d'dlimentation et, confére ainsi une
protection plus efficace du feuillage.

A Pour les trois espéces d'herbivores, la présence dépines naffecte que légérement le nombre de
bouchées ; par contre, elle réduit de maniére significative la taille de celles-ci. Pour compenser cette perte,
les animaux augmentent le temps moyen de consommation.

A Les épines de forme crochue s'avérent particuliérement efficaces contre les chévres et les
impalas tandis que les formes droites et longues contraignent fortement le comportement dlimentaire des
koudous.

L'efficacité des formes variées dépines reste avant tout corrélée avec les différences de taille
corporelle des ongulés herbivores ainsi qu'avec leurs techniques dalimentation (Cooper & Owen-Smith,
1986).

I. 2. B - Densité en épines

Les travaux de Gowda (1996b) ont évalué |'influence de densités croissantes en épines sur le taux
de consommation des chevres broutant les feuilles d' Acacia tortilis en Tanzanie. Cette étude a permis de
confirmer que les épines agissent sur le comportement dlimentaire des chéwres de fagon densité-

dépendante ; lorsque leur densité augmente, le temps de consommation des caprins s'affaiblit.

Une expérience similaire a été conduite par Cooper & Ginnett (1998) sur de petits mammiféres
herbivores, les rats des foréts. Les branches d' Acacia rigidula, présentant une forte densité en épines,
entravaient de maniere significative a la fois leur progression sur |'arbre et leur dlimentation.



I. 3. LE PRELEVEMENT PAR L'HERBIVORE INDUIT-IL LA PRODUCTION DE
DEFENSES CHEZ LA PLANTE?

Une augmentation de la population de mammiferes herbivores implique une consommation plus
élevée de feiillage, dans la limite de leur hauteur de consommation. Pour qu'une défense puisse étre
qualifiée d'adaptative, elle doit suivre les variations de la pression "d'herbivorie". Ainsi, il est indispensable
que les périodes de forte pression soient suffisamment longues pour qu'un investissement défensif
devienne utile et possible en terme de temps de production de ces défenses.

Les modifications chimiques ou physiques, observées chez une plante aprés le passage d'un
herbivore, et réduisant les performances de "prédation” de cet herbivore sont qudlifiées de défenses
induites (Haukioja, 1980 ; Karban & Myers, 1989 ; Bryant* et al, 1991) ; |'augmentation de la densité
(Young, 1987 ; Milewski et al, 1991) et/ou de la longueur des épines (Gowda, 1996a) de quelques especes
d' Acacias africains en réponse aux herbivores brouteurs en sont quelques exemples.

Plus précisément, Karban & Myers (1989) établissent trois critéres pour qualifier une réponse
végétale de défense induite : ‘

> cette réponse est associée au comportement herbivore,

> cette réponse contraint voire réduit la pression "d' herbivorie”,

> la pression "d'herbivorie", ainsi diminuée, augmente la fitness de la plante.

La formation ou lentretien dun tel type de défense inipose un "colit" pour la plante. Cependant,
Gowda, en 1996(b) et 1997, a observé une augmentation significative du nombre d'épines uniquement sur
les branches d' Acacia tortilis ayant été broutées, les autres branches du méme arbre ne présentant
aucune modification. Cette réponse végétale locdlisée oriente, de maniére optimdle, I'allocation des

défenses vers les branches exposées aux herbivores en réduisant, ainsi, le colit de production d'épines.

A I'échelle de la plante épineuse, |'avantage sélectif de présenter une telle défense structurale
réside en la réduction des pertes de fediilles et de pousses dues atx herbivores brouteurs ; ce bénéfice
étant particulierement marqué pour ces espéces a feuillage hautement nutritif. Cependant, pour citer
Janzen (1979), "iln'existe aucune défense végétale efficace contre n'importe quelle espece dherbivores".



PARTIE II
DEFENSES CHIMIQUES

La valeur nutritive des tissus végétaux est définie selon plusieurs critéres : teneurs en eau, fibres,
cellulose, lignine, protéines et composés secondaires. Elle augmentera avec de hautes concentrations en
azote (Belovsky, 1984) et de faibles concentrations en composés secondaires, acteurs de la défense
chimique (Freeland & Janzen, 1974 ; Bryant & Kuropat, 1980 ; Bryant et al, 1983). Il a été démontré que
I'inappétence des espéces ligneuses pour des mammiféres brouteurs dépendait essentiellement de leur
teneur en métabolites secondaires (Westoby, 1974), principalement en tanins (Cooper & Owen-Smith,
1985).

L'étude du métabolisme secondaire des plantes devrait permetire d'expliquer pourquoi les

herbivores présentent des préférences pour certains arbres ou arbustes.

Les plantes ont en effet élaboré une gamme extraordinairement large de métabolites secondaires
(Rhoades, 1985), répertoriés sous deux catégories : les défenses qualitatives et les défenses quantitatives.
Ce classement fut initialement proposé par Feeny en 1976 :

~ L'efficacité de I'action défensive des substances dites 'quantitatives’, telles que les tanins,
repose sur leur quantité présente dans la plante. Une plante ayant déja subi une attaque herbivore peut
renforcer sa protection contre les attaques suivantes en augmentant leur concentration dans ses tissus.

~ Les substances défensives 'qualitatives’ comprennent exclusivement les composés toxiques,
actifs méme en trés faible quantité.

I. 1. LEs TANINS, POLYMERES PHENOLIQUES

RS

En accord avec les conclusions de Swain, (1979), Zucker, (1983) et Rhoades, (1985), on peut
avancer que les tanins agissent comme des réducteurs de digestibilité des tissus végétaux. D'aprés Coley
(1986), ils affectent le comportement herbivore de maniére dose-dépendante ; en effet, les plantes

présentant une concentration en tanins élevée ne subissent que peu d'attaques de la part des herbivores.




Ces composés phénoliques jouent un rdle important dans la protection des plantes ligneuses contre
les herbivores brouteurs (Cooper et Owen-Smith, 1985 ; Styles & Skinner, 1997),

II. 1. A - Structure

Les tanins agissent principalement sur la digestibilité du prélévement végétal et des protéines
ingérés par les mammiféres (Palo, 1985 ; Robbins et al, 1987 ; Pdlo et al, 1992). Cependant, ils se
comportent parfois plus comme des toxines que comme des inhibiteurs de digestion. Cette diversité des
effets des tanins sur la digestion reflete les différences physiologiques des animaux (eg. adaptations)
mais, également, les variations de réactivité des divers types de tanins.

Largement répandus chez les espéces ligneuses (Haslam, 1979 in Hagerman et al, 1992), les tanins
sont des phénols hydresolubles, caractérisés par leur capacité & précipiter les protéines (Bryant et al, 1991
» Hagerman et al, 1992 ; Grillet, 1999). Tls se divisent en deux classes distinctes, basées sur leur structure
chimique (Owen-Smith et al, 1993 ; Grillet, 1999):

@ les tanins condensés (proanthocyanidines) constitués de polyméres d'unités falovonoliques (Fig.

4),
%" les tanins hydrolysables formés de polyesters d'hydrates de carbone (tels que le glucose) et de
noyaux phénoliques carboxylés de |'acide gallique ou de I'acide ellagique (Fig. 5). D'aprés McLeod (1974), ils

seraient d |'origine de nécroses sévéres et d'ulcérations des épithélia cesophagien, stomacal, intestinal et

rénal.
Selon Erillet & Villeneuve (1994), la nature, la locdlisation et la quantité de fanins varient
considérablement en fonction des espéces (Fig. 6) ou des organes d'une méme espéce (Fig. 7).
IT. 1. B - Modalités d'action
v" EFFETS DES TANINS SUR L'INGESTION

Les fortes teneurs en tanins diminuent |'appétence et |'ingestion des fourrages ligneux par un
phénomene d'astringence dans la cavité buccale (Bate-Smith, 1973 in Grillet & Villeneuve, 1994).
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Tanins condensés
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Fig. 4. Structures des tanins condensés, d 'aprés Hagerman et al., 1992.



Tanins hydrolysables
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Fig. 5. Structures des tanins hydrolysables, d ‘aprés Hagerman et al., 1992.
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v EFFETS DES TANINS SUR LA DIGESTIBILITE DE L'AZOTE

Par formation de complexes avec les protéines, I'action des tanins se situe essentiellement au
niveau du métabolisme azoté de |'animal. D'aprés Hagerman et al (1992), seuls les complexes tanins
hydrolysables-protéines, plus facilement dégradés, se dissocient sous I'action de I'acide gastrique. Par
contre, la structure diphényle des tanins condensés rendrait difficile leur hydrolyse, engendrant une
diminution plus drastique de la digestibilité de I'azote (Haslam, 1966 in Grillet & Villeneuve, 1994).

Selon Bryant et al (1991), la sélection dlimentaire et |'ingestion des herbivores serdient régulées
avant tout par la présence de toxines plutdt que par le blocage des protéines di aux tanins ou d la digestion
de carbohydrates (i. e. hémicellulose ou cellulose). Par exemple, ¢'est principalement la présence de toxines
et non celle de tanins condensés qui explique que les chévres refusent de consommer certaines espéces
ligneuses (Distel & Provenza, 1990).

II. 2. Les CoMPOSES TOXIQUES

L'étude des modalités de défense chimique végétale a précisé |'action potentielle des toxines sur
les mammifeéres herbivores (Freeland & Janzen, 1974 ; Bryant et al, 1991). Karban et al. (1997) affirment
que des niveaux élevés de toxines réduisent |'apport énergétique des dliments absorbés par I'herbivore.
De plus, la consommation de composés toxiques peut causer des dommages cellulaires et altérer, par
conséquent, les mécanismes d'ingestion. Ce type de toxicité se retrouve chez le bétail consommant des
plantes hépato-toxiques (Pfister et al, 1992).

II. 2. A - Les alcaloides

Les dlcaloides représentent un des groupes majeurs de composés chimiques toxiques (McKey,
1974 ; Rhoades, 1985). Constitués d'hétérocycles azotés, lanicotine, la caféine, la morphine, la colchicine, le
LSD, la strychnine ou la quinine en sont quelques exemples. Les effets les plus connus de ces composés sur
les mammiferes sont :
@ I'inhibition ou I'activation de systémes enzymatiques (i. e. alcool déshydrogénase, phosphatase).
Les dlcaloides inhibent les phosphodiesters, détruisant normalement I' AMPc, impliquée dans le catabolisme
des lipides et des carbohydrates.
(i) I'affaiblissement de la structure membranaire ou squelettique,
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(iii) I'altération de la fransmission ou de |'induction nerveuse (Benn & Jacyno, 1983 in Pfister et al,
1992).

II. 2. B - Les terpénes

Les interactions plante-herbivore impliquant ces molécules ont surtout été éhudiées dans le cas du
lievre (Lepus americanus) et de plantes ligneuses (Bryant & Kuropat, 1980 ; Bryant et al, 1983 ; Lindroth,
1988 ; Sinclair et al, 1988). En hiver, les liévres sélectionnent certains ligneux selon I'espéce, leur forme de
croissance (feuilles pérennes ou décidues), leur stade de développement (juvénile ou adulte) et certaines
parties des plantes. Ce choix se trouve en grande partie lié @ la présence ou non de métabolites
secondaires, notamment de monoterpénes (Sinclair et al, 1988 ; Reichardt et al, 1990) et de triterpénes
(Reichardt et al, 1984). Le lievre ne s'alimente pas sur les espéces contenant des terpénes.

Reichardt et al (1990) ont identifié 6 monoterpénes chez Populus balsamifera dont un seulement
était inappétant pour les lievres. Ainsi, ces substances phytochimiques appartenant a des classes

biosynthétiques similaires n'agissent pas nécessairement de maniére identique.

A ce jour, I'action exacte de ces métabolites sur la physiologie de |'animal consommateur ne

semble pas précisément connue.

Les plantes produisent des substances, toxiques ou réduisant la valeur nutritionnelle. Cependant,
les herbivores ont développé des adaptations, telles que des mécanismes de détoxication qui court-
circuitent les effets les plus néfastes des défenses végétales. On assiste & une réelle "course aux

armements" entre les plantes et leurs consommateurs.

IT. 3. ADAPTATIONS DES HERBIVORES

II. 3. A - Adaptations physiologiques

RT TOTIrS Ay v r
‘?EE__[EQUE

v/ AUX METABOLITES SECONDAIRES EN GENERAL

De nombreux auteurs affirment que les herbivores ont élaboré, au cours de I'évolution, des
mécanistmes de détoxication pour contourner les effets des substances défensives des plantes (Rhoades,
1985 ; Lindroth, 1988 ; Bryant et al, 1991 ; Smith, 1992). Le systéme adaptatif le plus répandu consiste en

une conversion métabolique d'une de ces substances en un composé dérivé moins toxique, suivie de son
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excrétion (Brattsten, 1979). Mais, de maniére générdle, les toxines dlimentaires sont dégradées par la
flore microbienne des animaux (Freeland & Janzen, 1974).

Selon McKey (1979), Bryant & Kuropat (1980) et du Toit et al (1991), les herbivores
consommeraient de préférence les espéces végétales contenant des niveaux faibles en métabolites
secondaires.

Certaines especes de plantes présentent une série de métabolites défensifs qui repoussent la
plupart des herbivores. De méme, certaines espéces d'herbivores ont développé, quant a elles, des
adaptations contre les systémes de défense d'un nombre limité de plantes.

Auparavant, les plantes étaient considérées comme passives dans leur relation avec les herbivores.
Dorénavant, I'augmentation de connaissances sur ces défenses chimiques leur attribue un rdle actif et

déterminant.

v/ AUX TANINS, EN PARTICULIER

Certains herbivores (en particulier les ruminants) se sont adaptés a une forte teneur en tanins
dans leur dlimentation : par une production élevée de protéines sdlivaires, neutralisant de maniére
irréversible les tanins (Austin et al, 1989) ou par un processus de détoxication (Bryant et al, 1991) et de
dégradation des tanins par des enzymes (tanases) ou par une flore spécifique du rumen (i, e. Streptococcus
caprin).

Non seulement les herbivores neutrdlisent les métabolites défensifs des plantes, mais la plupart
d'entre eux réagissent a ces substances comme & des stimuli leur permettant de reconnditre les plantes 'a
éviter' (Rhoades, 1983 in Rhoades, 1985).

II. 3. B - Par un mécanisme d'apprentissage

De nombreux rapports d'études confirment la capacité des mammiféres herbivores a détecter,
de fagon innée, les métabolites secondaires et a éviter ainsi leurs effets néfastes (Bryant et al, 1991 ;
Molyneux & Ralphs, 1992 ; Pfister et al, 1992 ; Provenza et al, 1992 ; Cassini, 1994). Leurs connaissances
s'accroissent et s'affinent par I'apprentissage dans la structure sociale. Cet apprentissage leur confére la
flexibilité nécessaire pour s'adapter d des environnements oll les contenus en nutriments et la foxicité des

dliments potentiels évoluent dans le temps et dans I'espace. En effet, dlors que la plupart des sources
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nutritives ne contiennent pas de toxines, la quasi totalité des especes ligneuses posséde des métabolites
secondaires dont la concentration varie en fonction de I'environnement, de la saison, du stade de
développement ou de la partie de la plante (McKey, 1979 ; Bryant et dl, 1983).

Les mammiferes herbivores "apprennent” selon deux modalités (Bryant et al, 1991, Provenza et dl,
1992), représentées Fig. 8

< Le systéme somesthésique se base sur les effets des toxines aprés leur ingestion. Certains

fravaux sur les préférences ou aversions dlimentaires ont stigmatisé une relation significative entre la
prise volontaire d'un certain aliment et les effets qu'elle engendre aprés son ingestion (du Toit et al, 1991 ;
Cassini, 1994). Si les conséquences sont "positives", la consommation de |'dliment augmente. Par contre la
présence de substances toxiques est ressentie comme "négative’ et la consommation est restreinte.

< Le systéme cognitif fait appel au systéme sensoriel (golit, odorat, vue) qui joue un rdle majeur

dans la sélection des dliments. I| comprend |'apprentissage par essais et erreurs, renseignant |'animal sur
les plantes propres ou impropres a la consommation et la transmission par ses semblables. Dans ce dernier
cas, les préférences alimentaires se trouvent fortement influencées par le comportement de la mére
(Keeler, 1988) ou des congéneres (Bandura, 1977 in Provenza et al, 1992).

Remarque : Ces deux systemes ne sont pas complétement dissociés.

Malgré |'acquisition de ces connaissances, les herbivores ingérent des phytotoxines. Les causes de
ce comportement sont nombreuses et reposent essentiellerment sur des mécanismes physiologiques : les
toxines peuvent ire neutralisées avant d'exercer leur action, métabolisées, voire tolérées (Provenza et dl,
1992). Cependant, elles peuvent provoquer des troubles de la digestion et du comportement reproducteur,
entrdinant une baisse de la productivité du bétail (James et al, 1992 ; Pfister et al, 1992 ; Smith, 1992).
Dans un contexte d'élevage, la compréhension de tels effets rendra possible un protocole de mesures

préventives,

Selon 'hypothése que les mammiféres herbivores utilisent une grande variété d'espéces et de
parties de plantes dans leurs régimes, Freeland & Janzen (1974) en concluent qu'ils absorbent une quantité
de métabolites secondaires inférieure au seuil de nuisance. Cette affirmation implique que les herbivores
peuvent

- identifier les aliments sur la base de leurs propriétés toxiques,

- connditre le niveau de dosage-seuiil au-dela duquel chaque composé secondaire devient toxique,

- réguler la composition de leur régime afin d'absorber chaque composé secondaire en dessous de

ce seuil.
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Processus somesthésiques Processus cognitifs

positif — augmentation de la prise retour positif —>  wue, odorat
dlimentaire \ / l

refour post-ingestion <« recherche

négatif ___, diminution de laprise retour négatif ——> wue,odorat
alimentaire

Fig. 8. Représentation schématique des processus sensitifs et cognitifs dans la sélection dlimentaire des
herbivores, adaptée de Provenza et al, 1992.
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Ces systemes de défense chimique modulent les interactions entre |'abondance des espéces
Végétales et la pression herbivore (Augustine & McNaughton, 1998). Les mammiféres évitent la
consommation d'une espece ligneuse lorsque son ingestion a entrdiné des sensations négatives dues a la
présence de composés défensifs. Les espéces végétales & défenses chimiques ne subissent de fortes
intensités herbivores que si elles ne sont pas suffisamment abondantes pour constituer wne large
proportion du régime de I'herbivore. En d'autres termes, les défenses chimiques se révélent inefficaces
quand |'espéce végétale est rare (Bryant et al, 1991). D'autre part, et ce en accord avec Vicari & Bazely
(1993), il est évident que ka principale fonction des composés secondaires n'est pas d'empécher le

prélevement par |'herbivore per se, mais plutt de prévenir une éventuelle surconsommation.
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PARTIE III
ELABORATION D'UN SYSTEME DE DEFENSE

A I'échelle de la plante, on observe une variabilité considérable de la pression "d'herbivorie", plus
particulierement chez les especes ligneuses. Un des objectifs importants de |'étude de I'évolution des
végétaux était précisément d'élaborer une théorie susceptible de comprendre cette variation. Bryant et
al (1992) ont proposé la théorie de la"disponibilité en ressources". De fagon moins empirique, Feeny (1976)
suggére que |'état du systeme défensif d'une plante est en corrélation directe avec la prévisibilité de son
apparition dans le temps et dans |'espace, concept qu'il nomme "apparence”.

IIT. 1. THEORIE DE LA DISPONIBRILITE EN RESSOURCES

L'efficacité des stratégies défensives végétales est trés variable d'une espéce de plante &
l'autre. Coley et al (1985) et Bryant et al (1992) ont émis |'hypothése que le type et la quantité d'une
défense végétale dépendaient de la disponibilité en ressources de I'environnement immédiat dans lequel la

plante évolue.

Cette théorie se fonde sur trois prédictions :

(1) - La quantité d'une défense est directement reliée au taux de croissance de la plante
(Tableau 2).

Dans des sites limités en ressources, les plantes ne peuvent supporter une croissance rapide. Une
stratégie de croissance lente est donc adoptée dans ces milieux et les plantes présentent dlors une
capacité faible a absorber les nutriments, notamment les minéraux (Chapin, 1980) et & fixer le carbone. Un
herbivore prélévera alors une partie conséquente de leur 'capital ressources' et de leur production nette
(Coley et al, 1985). L'élaboration de défenses sera ainsi d'autant plus avantageuse que les ressources
seront limitées. A contrario, dans des environnements riches en ressources, une sélection forte s'exerce

sur les plantes & croissance rapide. Une perte de tissu étant potentiellement rapidement comblée,
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I'investissement dans wne quelconque défense chimique coliteuse en énergie reste faible (Bryant et dl,
1983).

Tableau 2 : Caractéristiques défensives des espéces de plantes a croissance lente et rapide, d'aprés Coley

et al 1985,
Variable Espéces a croissante rapide Espéces a croissante lente

Pression herbivore forte faible
Quantité de métabolites défensifs faible forte
Type de défense qualitatif quantitatif
Renouvellement des défenses rapide et élevé lent et faible
Flexibilité dans |'expression des plus flexible moins flexible
défenses

En accord avec ce principe, les espéces ligneuses, prédominantes dans les savanes arborées, et
croissant sur des sols infertiles, sont beaucoup moins appétentes et tendent a contenir des niveaux élevés
en tanins dans leurs fedilles (Cooper et al, 1988). Pourtant, il existe une exception : Grewia flavenscens, un
arbuste commun des savanes pauvres en nutriments, qui ne présente qu'une teneur faible en tanins et, de
plus, est trés appétant pour les mammiféres brouteurs (Cooper & Owen-Smith, 1985). Il peut également
occuper des sites riches en nutriments tels que d'anciennes termitiéres.

(2) - Le type de défense chimique présent dans un organe donné de la plante est déterminé
par la longévité de cet organe.

Souvent associées a des habitats improductifs, les formes pérennes offrent une digestibilité et
une appétance faibles pour les mammiféres (Bryant & Kuropat, 1980 ; Coley et al, 1985). Elles différent
des formes décidues par le fait qu'elles stockent plus de réserves en carbone et en nutriments dans leurs
fedilles (Chapin, 1980). Les dommages subis lors d'un prélévement par un herbivore sont d'autant plus
importants. De ce fait, les feuilles matures de ces espéces offrent une quantité élevée de défenses

chitmiques.

Lors d'une étude sur des espéces ligneuses de Panama, Coley (1988) a pu metre en évidence que
les especes a fedilles pérennes présentent des concentrations composés polyphénoliques supérieures. A
contrario, les feuilles & durée de vie courte contiennent des défenses de plus petit poids moléculaire, i e.

les alcaloides ou les monoterpénes.
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Coiit cumulatif

de la défense

(mg carbone/feuille)

> durée de vie foliaire (mois)

Fig. 9. Relation type de défense-durée de vie foliaire, d'aprés Coley et al., 1985.
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(3) - La nature des défenses chimiques d'une plante devrait refléter la disponibilité en
carbone et en azote de son habitat. Quand la ressource en carbone est limitée, i e. dans les habitats
ombragés, les composés a base d'azote, tels que les alcaloides, serdient favorisés. Lorsque c'est la
ressource en azote qui est limitée, ; e. dans les sols infertiles, les polyméres a base de carbone, tels que les
tanins, devraient prédominer (Chapin, 1980).

Les défenses telles que les tanins exigent un grand investissement initial de la part de la plante
tmais requierent une dépense bien moindre pour leur entretien

De nombreux fravaux viennent confirmer I'hypothése suivante : |'environnement dans lequel la
plante se développe et son historique en terme d'herbivorie influencent fortement a la fois I'évolution et
I'expression phénotypique des défenses chimiques végétdles (Bryant et al, 1992 ; Coley, 1993 ; Vicari &
Bazely, 1993).

Cependant, la théorie de la "disponibilité en ressources" n'est pas I'unique modéle expliquant la

variabilité des défenses végétales. Feeny (1976) puis Rhoades & Cates (1976) ont avancé la théorie de
Ill'mmrmell.

III. 2. THEORIE DE L' APPARENCE

Cette théorie suppose que le type de défense élaboré par une plante est déterminé par son
"apparence", une espece apparente étant une espéce dont la distribution est prévisible dans le temps et
dans 'espace. En raison précisément de ce caractére prévisible, cette plante est supposée étre plus
facilement découverte et consommée par des herbivores spécialistes et, donc, investir largement dans des
défenses efficaces (quantitatives). A contrario, les plantes non apparentes présentent des distributions
éphéméres ou imprévisibles. Ainsi, elles ne subissent qu'une pression herbivore trés faible voire nulle. Seul
n investissement dans des défenses chimiques peu coliteuses (qualitatives) est nécessaire pour contrer
d'éventuels herbivores générdlistes et non adaptés a ces défenses.

Les différences de systéme défensif identifiées entre les plantes apparentes et les non
apparentes refletent |'efficacité variable des défenses quantitatives et qualitatives contre des herbivores
spécidlistes ou généralistes et, également, les variations de pression herbivore de la part de ces

consommateurs.
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Peu de fravaux se sont intéressés aux "fondements" de ces deux modeles. Il semble néanmoins
que I'élaboration différentielle des systémes défensifs des plantes soit mieux expliguée par la théorie de
la"'disponibilité en ressources" que par celle de "I'apparence"" (Chapin, 1980).

IIT. 3. UN SYSTEME DE DEFENSE, OuI, MAIS A QUEL PRIX ?

D'apreés Coley et al. (1985), les plantes investissant dans un systéme défensif, qu'il soit structural
ou chimique, ne présentent un avantage sélectif que dans la mesure oll les cofits énergétiques engendrés
par la production d'une défense sont inférieurs aux bénéfices qui en découlent, je. réduction du
prélevement de |'herbivore sur ces plantes.

En 1986, Coley a évalué les collts et les bénéfices sous-jacents & un systéme de défense par les
tanins, chez un arbre néotropical Cecropia peltata L. (Moracae). Ses résultats montrent une réduction de la

croissance corrélée avec des investissements défensifs.

Les collits potentiels engendrés par la constitution d'un systéme de défense chez une plante sont
muttiples :

(i) I'énergie et les nutriments directement impliqués dans la synthése des défenses ne sont plus
disponibles pour la croissance (Augustine & McNaughton, 1998) : des colits apparaissent dés que les
ressources sont allouées au systeme défensif plutdt qu'd la croissance.

(ii) plusieurs composés secondaires n'entrent pas dans les processus métaboliques des cellules
(McKey, 1979),

(iii) a de fortes concentrations, certaines défenses telles que les tanins peuvent perturber la
photosynthese,

A I'échelle de la plante, I'élaboration d'un systéme défensif végétal reléve d'un véritable “trade-
off' entre la croissance et |'investissement dans un type de défense, suffisamment efficace pour diminuer
la pression "d'herbivorie' et ainsi contribuer a la pérennité de I'individu-plante en question.

A une échelle plus globale, ka demande en productions animales des savanes africaines ne cesse
d'augmenter, enfrdinant une utilisation accrue des sols fertiles réservés aux cuttures . Par conséquent, le
bétail et la faune sauvage se voient confinés dans les habitats improductifs. En accord avec |'hypothése de
la disponibilité en ressources, deux prédictions concernant ce changement d'utilisation des terres peuvent
étre établies. Premiérement, il faut s'attendre & une diminution de la biomasse des grands herbivores, insi
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contraints a consommer une végétation ligneuse adaptée & des sols pauvres et confenant des défenses
chimiques anti-herbivores efficaces. De plus, la décomposition difficile de cette végétation impropre a
I'dlimentation animale contribue & la diminution de la productivité de I'écosystéme. Le cycle des nutriments
se frouve déséquilibré et entrdine une augmentation de la production de métabolites secondaires par les
plantes. Deuxiémement, parce que les espéces végétales d croissance lente ne présentent qu'une faible
capacité & compenser les pertes dues aux herbivores, une consommation accrue de telles espéces devrait
engendrer une dégradation sévére de la végétation. Une telle dégradation pourrait aboutir & une
domination de la végétation par des espéces présentant de fortes teneurs en métabolites secondaires et &

long terme, & une érosion voire une dénudation des sols.

25



CONCLUSION

Les plantes ligneuses disposent de toute une gamme de réponses diversifiées au comportement
herbivore des mammiféres brouteurs. La plupart des travaux traitant des interactions plante-herbivore
mettent en exergue les effets négatifs d'un tel comportement sur ces plantes. Rares sont les études qui
ont recensé les bénéfices qu'une plante peut tirer du fait d'@tre consommée : la pollinisation de ses fleurs
(du Toit, 1990), la dispersion de ses graines (zoochorie) voire |'augmentation de sa productivité (Agrawdl,
1998), de sa longévité et de sa fitness (Jaremo et al, 1999).

Les mécanismes de défense élaborés par les espéces ligneuses contre les herbivores brouteurs
sont diversifiés. Pourtant, I'efficacité réelle des stratégies de défense végétale reste discutable, qu'elles

soient de nature physique (épines) ou chimique (métabolites secondaires).

» Efficacité des défenses structurdles

Les Acacias africains ont évolué en savane arborée sous la pression de plus en plus intense des
herbivores mammiféres (Rohner & Ward, 1997). Ces espéces végétales épineuses sont nombreuses et trés
largement répandues. Cependant, la majorité dentre elles, i e. Acacia karroo (Teague, 1989), est
considérée comme étant frés appétente, donc trés appréciée par les herbivores tandis que certains
Acacias australiens, dépourvus d'épines, ne subissent pas de fortes déprédations de la part des grands
herbivores (Brown, 1960 in Chardonnet et al, 1995). Cooper & Owen-Smith (1986) justifient cela par le
fait que les structures épineuses restent inefficaces devant des mammiféres herbivores qui se sont
probablement adaptés contre cette défense.

> Efficacité des défenses chimiques

Le mopane (Colophospermum mopane) est un arbre commun des savanes africaines. Bien que
contenant des niveaux élevés en métabolites secondaires et étant considérées comme peu appétantes, ses
feuilles subissent, durant la saison séche, une pression herbivore trés intense (Owen-Smith & Cooper,,
1987; Cooper et al, 1988 ; Styles & Skinner, 1997).

D'autres espéces ligneuses, contenant de fortes teneurs en tanins condensés (i e. Combretum
heteroense) ou en polyphénols (i e. Acacia nilotica), sont pourtant consommées par les mammiféres
brouteurs (Owen-Smith et al, 1993).
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D'aprés Fritz (1995), I'utilisation de la ressource ligneuse représente un axe primordial de la
stratégie dlimentaire des mammiféres brouteurs. Or, I'optimisation des productions animales dans les
écosystemes de savanes africaines condlit le plus souvent & privilégier les ressources herbacées par
rapport aux ressources ligneuses. En Afrique Australe par exemple, les fourrages ligneux ne jouent qu'un
réle complémentaire, et ce, malgré les nombreux avantages qu'ils présentent : teneur élevée en protéines
brutes, repousse foliaire en saison séche, ... Ainsi, une connaissance accrue des caractéristiques défensives
de ces plantes et du rdle précis qu'elles jouent dans les interactions plante-herbivore devrait permetire
d'établir les bases solides d'un plan d'utilisation de cette ressource.
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