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Partie ll

Abstract: Brassicas contain glucosinolates (GSL) which decomposition is able to reduce the growth of
populations of soil-borne fungi, bacterias or nematodes. These biocid effects on soil-borne microorga-
nisms make a form of allelopathy phenomenon. The allelopathic properties depends on the GLS
composition of the Brassicas: Indian mustard and in a lower extend Oilseed rape could have the most
powerfull action, White mustard would have a weaker action. These properties also depends on crop
residues: green manure with quick decomposition would result with a higher action than crop residues
after grain harvest.The main mechanisms are known. In vitro, isothiocyanates obtained from the GSL
decomposition inhibit all the phases of the cycle of Aphanomyces eutiches, the fungus responsible for
root rot of peas. The mycelian growth of Gaeumannomyces graminis tritici, the fungus responsible for
the wheat take all is inhibited by some isothyocyanates at low concentration. Furthermore, several
studies give the evidence that the incorporation of Brassicas residues into the soil does inhibit the growth
of both soil-borne pathogens. At last, the presence of roots of Brassicas inhibits the germination of the
mycorhizes known to improve the mineral nutrition of its host plant. This phenomenon could explain the
depressive effect of oilseed rape on the nutrition of a subsequent maize.This knowledge of Brassicas
effects into cropping systems offers issues for a better management of precedent effects of Brassicas;
these effects being positive (integrated cop protection) or negative (management of subsequent crop
nutrition after Brassicas).
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Effet allélopathiques des Brassicacées sur les champignons
telluriques

Cas d’Aphanomyces euteiches, responsable de la pourriture molle du pois

Nous nous intéresserons ici plus particulierement a I'influence des cultures de Brassicacées sur un
premier champignon pathogene tellurique, le champignon pathogeéne tellurique : Aphanomyces
euteiches, responsable de la pourriture molle du pois.

La pourriture molle du pois (Pisum sativum) due a A. euteiches

La pourriture molle du pois (Pisum sativum) est due a un champignon oomycéte, Aphanomyces
euteiches. Ce champignon est capable de provoquer des pertes de rendement trés conséquentes
suite a la destruction plus ou moins précoce du systeme racinaire. Ces pertes peuvent atteindre 10
a 30 g/ha, selon le niveau d'infestation du champ et les conditions climatiques. De nouveaux cas
de nécroses racinaires dus a A. euteiches sont signalés chaque année. L'absence de méthodes de
protection, hormis la prévision des risques, explique que ce probléme soit devenu, depuis les
années 1993-1994, une grande préoccupation pour les agriculteurs des régions les plus touchées
(grand Bassin parisien en particulier). Parmi les méthodes de lutte envisagées, la réduction du
potentiel infectieux du sol par un choix judicieux de plantes « de coupure » semble étre une piste
intéressante.

Plusieurs études concernant I'effet précédent des Brassicacées sur la pourriture molle du pois (A.
euteiches) ont été réalisées aux Etats-Unis a partir des années 60. Nous nous intéresserons dans un
premier temps a I'effet des amendements organiques constitués par des enfouissements de
Brassicacées sur le potentiel infectieux d’un sol infesté par A. euteiches. Dans un deuxieme temps,
nous essaierons d'analyser les mécanismes d’action.

Voir la premiére partie dans OCL ; volume 12, n° 3, mai-juin 2005.
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Effet des amendements a base de Brassicacées sur le potentiel infectieux
du sol

L'effet des amendements constitués de Brassicacées sur I'évolution de la
pourriture molle due a A. euteiches a été étudié en conditions contrélées
(serre) dans des sols infestés naturellement ou artificiellement et/ou en
conditions naturelles (champ). Ces études mettent en évidence
I'influence de plusieurs facteurs sur I'efficacité des amendements.
Toutes les espéces de Brassicacées testées en conditions controlées
permettent de diminuer les nécroses racinaires dues a A. euteiches. En
revanche, le niveau d'efficacité peut varier en fonction de I'espéce
considérée [81]. Comme précisé dans la premiére partie de cette revue
(voir OCL n® 3, mai-juin 2005) les produits issus de la décomposition des
GSL ainsi que leurs concentrations varient d’une espéce a |'autre. Lewis et
Papavizas [82] expliquent I'efficacité supérieure du chou (Brassica olera-
cea) par rapport a la moutarde blanche par les fortes concentrations en
composés volatils soufrés libérés par cette espece. Les auteurs en dédui-
sent que la quantité de matériel végétal a incorporer doit dépendre des
teneurs en GSL de I'espéce considérée. Muehlchen et al. [83] précisent
que I'age des plantes au moment de l'incorporation, le type d'organe
incorporé ainsi que Iutilisation de tissus secs ou frais influencent les
résultats. Les auteurs obtiennent en effet de meilleurs résultats avec la
moutarde blanche que Chan et Close [81]. Or, ces derniers utilisaient
uniquement des plantes ayant poussé a |'extérieur pendant 4 mois et
n'incorporaient au sol que les tiges et les feuilles séchées.

Les résultats dépendent également du potentiel infectieux initial du sol.
Chan et Close [81] mettent en évidence, lors d'un essai réalisé en
conditions contrélées, que la diminution des nécroses racinaires obser-
vées sur des plantes de pois ayant poussé dans un sol amendé par
différentes espéces de Brassicacées est d'autant plus importante que le
taux d’inoculum initial du sol est faible. Ainsi, les résultats décevants
obtenus au champ par Papavizas et Lewis en 1971 [84] pourraient étre
expliqués au moins en partie par le fort niveau d'infestation de la
parcelle : la majorité des especes utilisées, tres efficaces en serre pour
diminuer les nécroses racinaires, n‘ont eu aucun effet bénéfique au
champ. Les auteurs expliquent que dans un sol trés infesté la diminution
du potentiel infectieux doit étre trés importante pour pouvoir en obser-
ver les conséquences sur les plantes.

En serre, Chan et Close [81] font également varier la durée de la phase de
décomposition : les pois sont semés 3 ou 6 semaines apres enfouisse-
ment. L'efficacité de I'amendement est supérieure aprés 6 semaines de
décomposition quelle que soit I'espéce de Brassicacée considérée. En
revanche, la durée optimale de la période de décomposition semble
dépendre de la culture. Dans le cas de la moutarde blanche, les résultats
obtenus aprés 3 ou 6 semaines de décomposition sont proches, alors que
I'efficacité du chou est améliorée de 50 %. Lewis et Papavizas [82] avaient
effectivement observé que les composés volatils issus de la décomposi-
tion du chou étaient encore détectables cing semaines apres enfouisse-
ment.

Les résultats au champ semblent dépendre des conditions climatiques.
Papavizas et Lewis [83] expliquent que si I'humidité du sol est trop
importante, les composés volatils soufrés ne sont pas libérés lors de la
décomposition des Brassicacées. Les stress environnementaux peuvent
également affecter la croissance et le développement des Brassicacées,
altérant ainsi leurs propriétés [84].

Les travaux de Lewis et Papavizas en 1971 mettent en évidence que les
vapeurs issues des composés de syntheése sont plus efficaces que les
vapeurs issues de la décomposition naturelle du chou dans le sol. Or, de
fortes concentrations en sulfures et ITC sont mises en évidence suite a la
décomposition du chou. Les auteurs suggérent que les caractéristiques
physico-chimiques du sol doivent étre prises en compte. Les composés
issus de la dégradation des GSL pourraient en effet étre adsorbés par les
colloides du sol ou transformés en composés instruments. Munnecke et

Martin [85] avaient en effet observé que les concentrations en MethylITC
(MIT) étaient tres faibles dans certains sols riches en matiére organique et
en argile. Lloyd [86] a effectivement montré que le MIT réagissait avec
NH40H pour former un composé non volatil et non toxique.

Meécanismes d’action : effet des dérivés des glucosinolates sur
les différentes phases du cycle infectieux d’A. euteiches

Afin de comprendre les mécanismes impliqués dans I'effet négatif des
Brassicacées, utilisées comme engrais vert, sur le champignon pathogéne
A. euteiches, des essais ont été réalisés au laboratoire. Les auteurs se sont
intéressé a I'action des composés issus de la dégradation des GSL sur les
différentes phases du cycle infectieux.

En 1971, Lewis et Papavizas étudient I'effet des composés volatils issus de
la décomposition des GSL sur la croissance mycélienne du champignon.
Les composés volatils provenant d'un sol amendé avec du chou inhibent
de facon irréversible la croissance mycélienne a partir du deuxiéme jour
aprés enfouissement, et ce, pendant 21 jours. En utilisant des ITC
(MethylITC, ButyllITC, AllylITC, PhenethylITC) et des sulfures (carbon
disulfure, methanethiol, dimethyl sulfure, dimethyl disulfure) de syn-
these, les auteurs montrent que I'effet varie en fonction du composé et de
sa concentration. Les vapeurs de sulfures ne sont pas aussi toxiques que
les vapeurs d'ITC : selon le sulfure utilisé, des concentrations de 10 a 30
ppm sont nécessaires pour inhiber la croissance contre seulement 0,07
ppm pour les vapeurs d’ITC. Smolinska et al. [87, 88] comparent I'effet
des GSL bruts provenant de graines de colza avec celui des composés
volatils et solubles issus de leur décomposition (essentiellement ITC et
nitriles). lls mettent en évidence que les GSL non hydrolysés ont une
faible action sur la croissance mycélienne alors que les composés solubles
et volatils sont inhibiteurs, les ITC étant plus efficaces que les nitriles. Les
auteurs ne précisent cependant pas si cette différence d'efficacité entre
ITC et nitriles est due a une plus faible concentration en nitriles ou a une
toxicité inférieure.

Lewis et Papavizas [89] s'intéressent également a I'action des composés
volatils sur les zoospores, forme infectieuse du champignon. Les vapeurs
d'ITC et sulfures de synthése inhibent non seulement la formation des
zoospores mais également leur mobilité et leur germination. Comme
pour la croissance mycélienne, les auteurs montrent que les vapeurs
d'ITC sont plus efficaces que les vapeurs de sulfures et que I'efficacité
dépend du composé et de sa concentration. Smolinska et al. [87] mettent
également en évidence I'inhibition de la germination des zoospores par
les composés volatils issus de graines de colza en décomposition.

La formation des oospores, forme de conservation du champignon, est
affectée par les vapeurs provenant du chou en décomposition [89] : les
oogones restent immatures et sont déformées. Les auteurs précisent
cependant que seuls les ITC auraient une action négative sur les oospo-
res.

Conséquences pour la protection contre A. euteiches

L'ensemble des travaux cités dans cette étude bibliographique met en
évidence un manque de concordance, d'une part, entre les essais réalisés
en conditions controlées et les essais réalisés au champ, et d'autre part
entre les résultats des différents auteurs. Ce probléme semble étre dd
principalement au fait que I'effet assainissant des Brassicacées dépend
d’un grand nombre de facteurs (conditions climatiques, conduite de
culture...). Or, les essais décrits dans les différentes publications relévent
d’objectifs souvent similaires, mais les conditions d’expérimentation
(variété utilisée, température, type de sol, niveau d'infestation...) varient
d'un auteur a l'autre. Il est par ailleurs nécessaire de préciser qu’une
culture dérobée peut, d'une fagon générale et indépendamment de ses
effets allélopathiques, avoir une action indirecte sur un pathogene inter-
férant avec les effets fongicides : en particulier, le travail du sol peut diluer
I'inoculum en modifiant les horizons et/ou en perturbant le réseau
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mycélien du champignon [90, 91], et I'enfouissement de matieres orga-
niques peut modifier les caractéristiques physico-chimiques et/ou modi-
fier les populations microbiennes du sol [10, 92].

Néanmoins, les cultures de Brassicacées, utilisées en engrais vert, pour-
raient constituer un moyen de protection efficace contre Aphanomyces.
Toutes les phases du cycle infectieux du pathogene sont en effet suscep-
tibles d'étre affectées par I'action des composés libérés lors de la dégra-
dation des GSL contenus dans les plantes. L'action étant irréversible, elle
peut étre qualifiée de fongicide. Parmi ces produits, les composés volatils
et plus précisément les vapeurs d'ITC seraient les plus efficaces. L'effica-
cité de ces cultures dérobées dépend toutefois de plusieurs facteurs, qui
peuvent agir en interaction : I'espéce de Brassicacée cultivée, voire la
variété au sein d'une espece, les conditions climatiques et les caractéris-
tiques physico-chimiques du sol, enfin la conduite de la culture. Au sein
de celle-ci, la densité de semis, la durée de la culture, la méthode
d’enfouissement, la durée de la phase de décomposition sont suscepti-
bles d'avoir un effet significatif.

Cas de Gaeumannomyces graminis, responsable
du piétin échaudage du blé d’hiver

Gaeumannomyces graminis (Sacc.) Arx & Olivier var. tritici Walker, agent
pathogeéne responsable de la maladie du piétin-échaudage des céréales,
constitue un deuxiéme cas d'étude intéressant. Il s'agit également d'un
champignon tellurique ; contrairement au cas précédent, ce sont a
I'heure actuelle autant des cultures commerciales de Brassicacées (en
I'occurrence le colza) que des cultures intermédiaires qui, dans les
systémes de culture, sont susceptibles d'avoir un effet assainissant, et ont
été étudiées de ce point de vue.

Le piétin échaudage des céréales

Le piétin échaudage (Gaeumannomyces graminis) devient est un pro-
bléeme récurrent des systémes de culture céréaliers dans les situations ol
le blé revient trop souvent sur les mémes parcelles. Il est a I'origine d'une
grande partie des pertes de rendement observées en monoculture. Ce
champignon attaque le collet et les racines des céréales, entrainant une
stérilité totale ou partielle de I'épi. Certaines conditions climatiques sont
favorables au développement de la maladie, en particulier les semis
précoces suivis d’hiver doux et humides. Des solutions de lutte chimiques
par traitement des semences existent mais restent co(teuses et d'une
efficacité variable et incompléte. L'évitement des situations a risque dans
le cadre de successions culturales adaptées reste un moyen de lutte
privilégié.

On connait bien I'effet de la succession de culture sur la dynamique de
I'agent pathogene. De maniére schématique, les populations du cham-
pignon s'accroissent en cas de monoculture, jusqu’a un palier atteint au
bout de quatre ans, qui précéde une phase de déclin de la maladie [93].
Cette dynamique serait liée au développement, avec un certain retard
par rapport a I'agent pathogéne, d'une flore antagoniste constituée de
bactéries, entre autres des Pseudomonas [94-96]. Le développement du
champignon est ainsi fonction de la succession de culture, et varie selon
le caractére hote ou non des especes présentes (le lin, le pois et le colza
par exemple sont non-hétes) et de leur effet sur la flore antagoniste, qui
peut amener a un réle amplificateur sur la maladie.

Les effets précédents des Brassicacées sur le rendement du blé

et sur le piétin échaudage

Plusieurs essais sur les effets de différentes plantes de coupure dans une
monoculture de blé tendre d’hiver ont été réalisés en Angleterre a la fin
des années 1980 par I’ADAS [97]. Ces travaux ont montré que le premier
blé suivant un colza d’hiver dans une monoculture présente un rende-
ment plus important que le premier blé suivant une féverole d’hiver. En
revanche, dans ces essais, la production du deuxiéme blé suivant le colza
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d'hiver est équivalente voire inférieure a celle du deuxieme blé suivant la
féverole d'hiver. L'une des principales explications avancées pour expli-
quer ces résultats est que les attaques de piétin échaudage sont plus
importantes derriere une féverole d'hiver que derriére un colza d'hiver. Le
deuxieme blé aprés féverole serait, au contraire, moins sujet aux attaques
de piétin échaudage que le deuxiéme blé apres colza.

Effets des Brassicacées sur le piétin échaudage

De leur coté, les Australiens de la Nouvelle Galle du Sud [98] et les suisses
de la station de Changins [99] en Suisse constatent que les attaques de
piétin échaudage sont nettement moins importantes dans un premier blé
suivant un colza d’hiver que dans un blé venant immédiatement aprés
une pature ou un autre blé. Ces différences entre précédents en ce qui
concerne les attaques de piétin échaudage observées sur les premiers
blés ont tendance a disparaitre voire a s'inverser avec les deuxiémes blés
[100].

En France, les résultats récents obtenus dans I'Yonne par la délégation
régionale de I'ITCF de Dijon et la chambre d'agriculture de I'Yonne
montrent aussi que le premier blé tendre d'hiver suivant un colza d’hiver
peut présenter des rendements nettement supérieurs & un blé tendre
d'hiver suivant un blé tendre d'hiver, et que ces différences peuvent en
grande partie s'expliquer par une réduction des dégats de piétin échau-
dage dans le premier blé suivant le colza.

Comme évoqué ci-dessus, on sait de maniére bien documentée la
différence entre une monoculture de blé et une succession céréaliére
avec coupure par une culture non héte, du point de vue de la dynamique
du piétin échaudage. Cet effet du colza sur I'agent pathogéne ne peut
ainsi étre uniquement attribué aux ITC : le seul fait que la plante de
coupure soit non hote de la maladie suffit & diminuer la présence du
champignon, par contre la différence entre les plantes non hétes pourrait
étre attribuée aux ITC.

Néanmoins, méme si moins d'études semblent avoir été réalisées que sur
A. euteiches, néamoins, il semble vraisemblable que dans ce cas égale-
ment une partie de la réduction des attaques par I'agent pathogéne de
piétin échaudage observée au champ dans le premier blé suivant une
Brassicacée serait liée a la présence de GSL dans les tissus végétaux des
plantes de cette famille. Au cours de leur décomposition dans le sol, ces
GSL produisent des isothiocyanates. Plusieurs études, menées avec diffé-
rentes espéces de Brassicacées ou directement avec des ITC, convergent
en effet en ce sens. Ainsi, en conditions contrélées sur des cultures de
champignon, Brown et Morra [3] ont montré que certains ITC (Méthyl
ITC, Allyl ITC, Benzyl ITC) ont un effet dépressif sur le piétin échaudage a
trés faible concentration (0,1 a 0,2 pg/mL).

Parallélement, plusieurs études menées en Australie [101-104] établis-
sent que la dégradation des résidus de Brassicacées a un effet dépressif sur
I'inoculum pathogeéne du piétin-échaudage. Les mécanismes seraient
globalement les mémes que dans le cas de la pourriture molle du pois.

Lors de la période de décomposition des tissus végétaux issus des
Brassicacées, il se produirait une biofumigation défavorable au dévelop-
pement du piétin échaudage, par altération de certaines fonctions bio-
logiques. Cette biofumigation semble plus importante suite a |'enfouis-
sement de tissus frais que des tissus agés. En effet, ces tissus frais
contiennent plus de GSL que les tissus anciens. Certaines études mon-
trent que I'effet répressif des Brassicacées sur le pathogéne dépend du
type de sol [105], du type de résidu, de son &ge et de son degré de
décomposition — phénomenes tous compatibles avec les mécanismes de
la biofumigation par libération des GLS et leur transformation en ITC.
Angus et al. [11] ont observé que des racines séches et irradiées (donc
désinfectées) de différentes espéces de Brassicacées diminuent significa-
tivement la croissance de Gaeumannomyces graminis tritici, mais que tant
que les racines sont vivantes cet effet n'est pas significatif — ce qui de
nouveau est cohérent avec I'hypothése d’une nécessité de décomposi-




tion des tissus contenant les GLS. Les résidus frais sont réputés ne pas
avoir d'effet notable sur I'agent pathogeéne [11] mais réduisent la levée et
la croissance du blé suivant [72], alors que les résidus bien décomposés
inhibent la croissance de I'agent pathogene et favorisent la croissance du
blé. Enfin, en ce qui concerne les teneurs en GLS, Kirkegaard et Sarwar
[103] ont montré qu'elles varient fortement entre les espéces et les
variétés ; Angus et al. [11] et Kirkegaard et al. [102] observent pour leur
part un effet plus important de la moutarde brune par rapport a celui du
colza sur I'agent pathogeéne.

Conséquences pour la protection contre G. graminis tritici

Les résultats obtenus en conditions contrdlées d’une part et au champ
d'autre part sont plus convergents que dans le cas d’A. euteiches, et
semblent ainsi ouvrir des perspectives plus rapides d’utilisation des
propriétés allélopathiques des Brassicacées dans des stratégies intégrées
de lutte contre la maladie. Au champ, I'effet potentiellement répressif des
Brassicacées sur la maladie est cependant variable, et dépend des condi-
tions climatiques et des conditions de survie de I'inoculum [104]. Il est
bien évident que cet effet de la précédente Brassicacée ne se manifeste
que les années ol les conditions climatiques sont favorables au dévelop-
pement de la maladie : semis précoces du blé suivis d’hivers doux et
humides. Il est par ailleurs reconnu que I'effet du colza diminue quand la
pression de la maladie est faible [102].

Pour extérioriser un effet, il importe, en outre, que les modalités de
conduite de la Brassicacée ne favorisent pas le développement du piétin
échaudage dans le blé suivant. C'est ainsi qu’une surfertilisation azotée
du colza favorise la survie saprophytique du champignon apreés la récolte
de la Brassicacée [93]. De méme, la présence de repousses de blé
contaminé dans un colza sert de relais entre les blés précédant et suivant
le colza. Ces phénomeénes peuvent masquer partiellement ou totalement
les effets positifs des isothiocyanates issus de la décomposition des GSL.
Enfin, dans le deuxiéme blé suivant la Brassicacée, Ieffet protecteur des
isothiocyanates disparaitrait et le piétin échaudage pourrait, a nouveau,
se développer, d'autant plus que les isothiocyanates auraient un effet
dépressif non seulement sur le piétin échaudage, mais aussi sur sa flore
antagoniste. Ceci pourrait expliquer pourquoi les deuxiémes blés venant
apres une Brassicacée peuvent présenter des dégats de piétin échaudage
plus importants que les deuxiémes blés venant d'autres plantes de
coupure.

Cas des mycorhizes et de I'alimentation phosphatée du mais

Les Brassicacées, et en particulier le colza et le chou, sont réputées induire
des carences en phosphore sur le mais qui les suit. Peu d’expérimenta-
tions en plein champ ont été menées sur ce sujet. Gavito et Miller [106,
107] ont montré I'effet dépressif d’un précédent colza sur la nutrition en
phosphore du mais a un stade précoce, avec des répercussions sur le
rendement final. Petersen et al. (1999) [108] ne constatent pas d'effets
notables sur la croissance et le rendement aprés une culture intermédiaire
de navet. La présente revue examine I'hypothése d'une inhibition des
mycorhizes par des molécules fongistatiques produites par les Brassica-
cées.

Fonctionnement des champignons mycorhiziens a arbuscules

De nombreux micro-organismes vivent dans le sol au voisinage des
racines des plantes. Parmi eux, on trouve les champignons mycorhiziens
aarbuscules (MA) dont le développement est complétement inféodé aux
cultures en place (on parle de plantes hotes) puisque ce sont des
symbiotes obligatoires. Ils s"associent de maniere intime aux racines des
plantes pour former un nouvel organe appelé mycorhize a arbuscule.
Cette association a bénéfice réciproque constitue une symbiose mutua-
liste [109, 110]. Une mycorhize est donc constituée par une racine
colonisée par des structures fongiques de transport (le mycélium), de

transfert (I'arbuscule) et de stockage (la vésicule), et par un réseau de
mycélium se développant dans le sol rhizosphérique. Schématiquement,
la plante fournit au champignon les sucres qu'il n’est pas capable de
synthétiser et qui sont nécessaires a son développement, et le champi-
gnon fournit a la plante de I'eau et des éléments minéraux. Les plantes
agricoles et horticoles, a I'exception de celles appartenant aux familles
des Brassicacées et des Chénopodiacées, forment des mycorhizes a
arbuscules. La symbiose permet (i) d"assurer la croissance et la reproduc-
tion du champignon sous la forme de mycélium et de spores dans le sol,
et de mycélium, de vésicules ou de spores dans la racine grace aux sucres
fournis par la plante; (i) une amélioration de la nutrition minérale de la
plante, en particulier pour les éléments peu mobiles comme le phos-
phore et des oligo-éléments tels que le cuivre, le zinc et le fer, ce qui se
traduit généralement par une stimulation de la croissance [111]. Par
ailleurs, on observe chez les plantes mycorhizées une résistance accrue
aux stress (hydrique, thermique, salin), ainsi qu’une protection contre
certains agents pathogenes des systemes racinaires.

Dans les sols agricoles, les champignons MA se propagent en fonction
des rotations des différentes cultures sous la forme de spores (organes de
réserve et de reproduction) libres dans le sol, sous la forme de mycélium
et sous la forme de morceaux de racines colonisées par le champignon et
portant, méme aprés leur mort, des hyphes (mycélium) et des vésicules
(organes de réserve et de reproduction) viables. L'ensemble de ces
structures fongiques ou propagules constituent le potentiel infectieux
mycorhizogéne du sol [112].

L'influence de la culture est prédominante pour le développement de ces
champignons puisqu’elle favorise ou non la formation et le développe-
ment de la symbiose. On parle alors de la dépendance mycorhizienne des
plantes [113] qui varie en fonction des exigences de la plante et de la
fertilité du sol. La dépendance mycorhizienne est élevée chez les plantes
a systéme racinaire peu ramifié, faible chez les graminées et nulle pour
quelques espéces qui ne forment pas de mycorhizes a arbuscules (Bras-
sicacées, Chénopodiacées). Les facteurs biotiques ou abiotiques qui ont
une action sur le sol et le développement des plantes ont des actions
directes ou indirectes sur la population de champignons MA d’un sol.
Parmi les facteurs abiotiques, les techniques culturales peuvent avoir des
effets favorables ou défavorables.

Bien que I'observation de structures fongiques ait pu étre faite chez
quelques Brassicacées [114], il est admis que celles-ci ne forment pas de
mycorhizes a arbuscules, ce qui ne favorise pas le développement des
champignons MA. L'hypotheése la plus souvent avancée met en cause les
GSL et les ITC [16,115]. Certains d’entre eux seraient responsables de
I'absence de mycorhizes a arbuscules chez les Brassicacées [5,116-118].
Schreiner et Koide [116, 117] ont montré qu’en présence de racines
d’espéces du genre Brassica, la germination des spores d’un champignon
mycorhizien était inhibée. L'ajout de composés inactivant les ITC sup-
prime I'effet inhibiteur, ce qui démontre bien I'implication de ces molé-
cules dans I'inhibition de la germination des spores du champignon.

Effet précédent des especes du genre Brassica sur le potentiel infectieux
mycorhizogene du sol et la nutrition phosphatée du mais

Le potentiel infectieux mycorhizogéne du sol peut étre affecté par les
techniques culturales (travail du sol, traitements fongicides, etc.) mais
aussi par la succession de cultures [119]. Il a été déja observé que la
présence d'une chénopodiacée (espéce non mycotrophe) dans une
rotation diminue le potentiel infectieux mycorhizogene du sol [120].
Plusieurs auteurs ont relaté une moindre mycorhization des racines du
mais lorsqu’il est cultivé aprés colza plutdt qu'aprés mais [106, 121].
Dans certains cas cette moindre mycorhization des racines est associée a
un moindre prélevement de phosphore [107, 119]. Deux mécanismes,
non exclusifs I'un de l'autre, sont susceptibles d’expliquer ces effets : i)
diminution de la population de champignons MA par I'absence de
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plante-héte : pendant la culture de la Brassicacée, espece non mycotro-
phe, les propagules (spores, vésicules, mycélium) de champignons MA
qui germent ne trouvent pas la plante-hote qui leur convient et elles
dégénerent rapidement ; cela conduit a une diminution progressive de la
population de champignons indigénes du sol ; ii) élimination des cham-
pignons MA par des molécules fongistatiques produites pendant la
culture de la Brassicacée ou apres, lors de la décomposition des résidus
enfouis. Le role des mycorhizes vis-a-vis de la nutrition phosphatée de
plantes poussant en sol moyennement ou faiblement pourvu en phos-
phore est bien connu. L'hypothése selon laquelle la carence en phos-
phore observée chez le mais derriére une Brassicacée pourrait étre due a
une élimination des champignons mycorhiziens par les mécanismes qui
viennent d'étre mentionnés mérite donc d'étre vérifiée.

Conclusion

La présente analyse bibliographique montre que beaucoup de connais-
sances sont déja disponibles quant aux capacités des Brassicacées a
produire puis libérer dans le sol des métabolites secondaires dont on sait
qu'ils ont, via leurs produits de dégradation, des actions inhibitrices sur la
croissance de populations de champignons telluriques. On connait éga-
lement (quoiqu’avec un degré de précision variable dans la connaissance
des mécanismes affectés) la sensibilité de certains champignons patho-
geénes a ces molécules organiques. Par ailleurs, différents indices portent
a croire que plusieurs manifestations de I'effet précédent des Brassicacées
au champ pourraient au moins en partie étre dues a cet effet allélopathi-
que. C'est le cas pour les effets des Brassicacées sur Aphanomyces chez le
pois, et sur le piétin échaudage des céréales ; I'effet sur les mycorhizes du
mais et sa nutrition phosphorique reste quant a lui du domaine de
I'nypothése pure, aucun effet des glucosinolates ou de leurs produits de
dégradation n’ayant été montré sur les champignons mycorhiziens en
conditions controlées.

Ces constats ouvrent des perspectives intéressantes pour une meilleure
maitrise des effets précédents des Brassicacées, qu'ils soient positifs ou
négatifs. Cependant, plusieurs obstacles demeurent, avant de pouvoir
réellement envisager ces applications agronomiques, méme pour le cas
qui parait le plus favorable en raisons des connaissances déja capitalisées,
celui d'une contribution de I'allélopathie a des stratégies de protection
intégrée des cultures contre des champignons phytopathogénes. Ces
obstacles semblent étre de trois ordres, et ouvrent vers trois types de
travaux.

La premiere difficulté a trait a la grande diversité (i) des molécules
produites, (ii) des niveaux de concentration en ces molécules selon les
espéces et cultivars de Brassicacées, (iii) des niveaux de sensibilité des
agents pathogeénes a ces molécules. Dés lors, il est nécessaire de réaliser
un long travail de « screening » pour identifier les couples matériel
végétal X agent pathogéne pour lesquels on peut espérer un effet biocide
du premier sur le second. Ce travail serait d"autant plus difficile s'il existait
chez les especes de champignons phytopathogénes, une variabilité
génétique de sensibilité aux isothiocyanates, autrement dit un « effet
souche », qui n'a pas pour I'instant, a notre connaissance fait I'objet
d'investigations, mais est tout a fait plausible.

La seconde difficulté tient, comme cela a été montré pour la lutte contre
Aphanomyces chez le pois, au fossé important qui sépare la mise en
évidence d'un effet en conditions contrélées, et I'expression de cet effet
dans des conditions agronomiques [119]. L'analyse bibliographique
réalisée sur les facteurs de variation de la minéralisation des résidus
montre que les techniques de conduite des cultures (fertilisation, date de
destruction, proportion d’organes exportés, travail du sol...), en interac-
tion avec les caractéristiques du sol et du climat, sont de nature a faire
varier de maniére considérable les rythmes de dégradation des résidus
contenant les glucosinolates, et donc les quantités instantanées de
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composés libérés et les durées de production de ces composés. Ces deux
variables (intensité et durée de production) sont certainement des clés de
I'efficacité de I'effet biocide des métabolites secondaires ; on notera que
méme en conditions contrélées, I'effet des durées d’exposition est moins
documenté que celui des intensités. Par ailleurs, les techniques culturales
influencent d'autres facteurs de variation probables de I'effet, par exem-
ple la position des résidus dans le profil de sol, qui peut jouer sur la
proximité des molécules biocides vis-a-vis des champignons. Il existe
donc tout un champ de recherches a mener pour identifier les conditions
agronomiques d’expression au champ d'un effet allélopathique des
Brassicacées. Elles devraient débuter, sur un couple matériel végétal X
agent pathogéne pour lequel un effet est avéré en conditions controlées,
par une analyse de sensibilité du pathogene aux variables de flux (inten-
sité et durée) de composés biocides. Elles devraient se poursuivre par la
réalisation d'expérimentations comparant différents systémes de culture
choisis sur la base des connaissances bibliographiques comme étant
susceptibles de provoquer des flux variés de libération de composés.
Correctement instrumentés, ces sites expérimentaux devraient permet-
tre de tester des hypotheses relatives a ces flux et aux conséquences sur
I'effet biocide qui s'ensuit. Les connaissances issues de ces expérimenta-
tions devraient permettre de paramétrer un modéle de ces effets allélo-
pathiques, utilisable pour concevoir des itinéraires de conduite des
Brassicacées dans I'optique de bénéficier de ces effets.

Enfin, la troisieme difficulté tient a un degré de complexité supplémen-
taire des relations entre présence et conduite des Brassicacées dans la
succession d’une part, et effet sur les cultures suivantes d'autre part. En
effet, on ne peut ignorer, comme cela a été souligné dans cette analyse,
que les pratiques agricoles dans les systémes a Brassicacées vont jouer sur
les champignons phytopathogenes et sur le fonctionnement de la culture
suivante par d'autres moyens que la production de composés a effet
biocide. Par ailleurs, lorsque ces composés affectent les populations
microbiennes du sol, rien ne permet de penser qu’elles ne touchent que
celles qui ont un effet néfaste, et préservent celles qui ont un réle positif.
En conséquence, I'évaluation de systémes de conduite des Brassicacées
mis au point dans une optique de bénéficier de leurs effets allélopathi-
ques ne pourra faire I'économie d'une évaluation plus générale, faisant le
bilan complet des gains mais aussi des co(ts liés a ces pratiques.
L'ensemble de ces travaux nécessite des collaborations de recherche dans
des domaines aussi variés que la sélection variétale, la biochimie, la
mycologie et I'agronomie.
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