EST-IL POSSIBLE DE TIRER DES ENSEIGNEMENTS
DES INTRODUCTIONS ANCIENNES D’AGENTS PATHOGENES ?
L’EXEMPLE DE LA GRAPHIOSE DE L’ORME

DoMmINIQUE P1oU — FABIENNE BENEST - Eric CoOLLIN

Depuis la Préhistoire, les ormes (Ulmus spp.) sont étroitement liés aux activités humaines, four-
nissant divers services forestiers, agricoles et culturels. Les ormes ont été utilisés traditionnelle-
ment en viticulture, pour lalimentation des bovins, comme source de bois, comme arbre
d’ornement et pour de nombreux autres usages (Heybroek, 2015). Depuis prés d’un siécle, une
maladie nommée « maladie hollandaise de 'orme » ou « graphiose de 'orme » a entrainé la dis-
parition spectaculaire des ormes adultes non seulement en France mais aussi dans de nombreux
pays d’Europe et d’Amérique du Nord, ce qui a conduit certains a qualifier cet épisode de catas-
trophe écologique (Pinon, 1993). Les trois espéces européennes d’Orme sont affectées par la
maladie mais leur répartition et leur importance sur le territoire national sont trés différentes.
’Orme champétre (Ulmus minor Mill.), largement propagé par ’lhomme (Gil et al., 2004 ; Heybroek,
2015), est majoritairement présent dans les haies et dans les foréts francaises alors que I'Orme
de montagne (U. glabra Huds.) qui ne drageonne pas et qui rejette mal de souche, est dissé-
miné dans l'est de la France et en montagne. 'Orme lisse (U. laevis Pall.), menacé par la des-
truction de son habitat (ripisylves), n’est présent que sous forme de petites populations naturelles
(Collin, 2001).

La graphiose est considérée au niveau mondial comme une des maladies les plus destructives
jamais observée sur des ligneux (Santini et Faccoli, 2015). Il n'est donc pas anormal que cette
maladie, au méme titre que le chancre du chataignier ou plus récemment la chalarose du fréne,
ait particulierement frappé les esprits non seulement des forestiers mais aussi des naturalistes
ou des simples amoureux de la nature. Elle fait toujours 'objet d’un retentissement médiatique
important, classée parmi les 100 espéces exotiques envahissantes (EEE) les plus néfastes aux
niveaux mondial (Lowe et al., 2000) et européen (Vila et al., 2009). Il ne saurait étre question
dans cette revue de dresser un bilan bibliographique complet tant les articles scientifiques sur
cette maladie sont nombreux. Il s’agit plutdt de tirer ici quelques enseignements d’une des plus
anciennes pandémies sur ligneux jamais observée.

UN CAS UNIQUE D’'UNE DOUBLE PANDEMIE

En réalité, les ormes européens ont subi deux pandémies successives de graphiose, causées par
deux champignons distincts. Les symptdomes de la premiére, causés par Ophiostoma ulmi
(Buisman) Nannf., ont été observés dans le nord-est de la France dés la fin de la Premiére Guerre
mondiale puis se sont rapidement répandus parmi les populations d’Orme en Europe et, vingt ans
plus tard, en Amérique du Nord. Ce champignon, trés probablement d’origine asiatique, pourrait
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provenir du Japon (Brasier, 2012). En Europe, si la maladie s’est révélée trés dommageable dans
un premier temps, elle a ensuite fortement régressé dans les années 1940. On considére qu’en-
viron 10 a 40 % des ormes européens ont été affectés par cette premiére épidémie (Brasier,
2000a). A la fin des années soixante, 'épidémie semblait terminée en France et de nombreux
arbres adultes subsistaient, sains ou présentant seulement des symptomes localisés récurrents,
sans évolution fatale (figure 1A, ci-dessous). Cette rémission n’est pas bien documentée (Pinon
et Piou, 2007).

La seconde pandémie, plus dévastatrice et encore actuelle (figure 1B, ci-dessous), a probablement
commencé dans certaines parties de 'Eurasie et de I’Amérique du Nord dés les années 194o0. Elle
est causée par Ophiostoma novo-ulmi Brasier, plus agressif, d’origine inconnue. On distingue deux
sous-espéces en fonction de leur zone d’apparition. La sous-espéce nord-américaine, d’abord
introduite en Grande-Bretagne durant les années 1960, s’est ensuite répandue en une dizaine
d’années en Europe de I'Ouest. Parallélement, la sous-espéce eurasiatique s’est propagée en
Europe d’est en ouest. Depuis les années 1980, des événements d’hybridation entre les deux
sous-espéces ont été mis en évidence. Le pouvoir pathogéne des hydrides ne différe pas de celui
des sous-espéces parentes, et ils se développent maintenant a travers le continent européen
(Brasier et Kirk, 2010 ; Santini et Faccoli, 2015 ; Tziros et al., 2017).

FIGURE 1 EVOLUTION LOCALE DANS LE TEMPS DE LA TAILLE DES POPULATIONS D’ORME,
DES SCOLYTES VECTEURS ET DES AGENTS PATHOGENES
IMPLIQUES DANS LES EPIDEMIES DE GRAPHIOSE.
(d’aprés Brasier 1996, modifié)
A: Avant larrivée d’0. novo-ulmi, la population d’ormes est sujette a des poussées périodiques d’O. ulmi,
peu agressif.

B : Larrivée d’0. novo-ulmi, trés agressif, entraine une trés forte mortalité des populations d’Orme, et, dans
un premier temps, une trés forte augmentation des populations de scolytes, puis leur régression faute d’ormes
adultes. Les souches peu agressives d’0. ulmi profitent dans un premier temps de I'abondance des vecteurs,
puis déclinent face a la compétition d’0. novo-ulmi.

C: Lorsque les semis et les drageons d’Orme sont assez grands pour permettre le développement du grand
scolyte, ils sont attaqués par O. novo-ulmi. Lorsque les arbres adultes manquent, les populations du grand
scolyte s’effondrent. Uépidémie est alors entretenue par les petits scolytes de l'orme, peu efficaces dans la
transmission de la maladie. Le cycle pourrait en théorie se répéter plusieurs fois.
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Sur la base des données génétiques et génomiques disponibles, il est clair que les espéces
0. ulmi et O. novo-ulmi sont fortement apparentées génétiquement mais la seconde n’est pas un
mutant apparu récemment chez le premier (Bernier, 2017). Ces agents pathogénes ont probable-
ment divergé depuis longtemps (Khoshraftar et al., 2013 ; Comeau et al., 2015) et différent par
de nombreux traits morphologiques et biologiques qui s’observent notamment au niveau de la
forme des colonies (croissance) et des fructifications sexuées, au niveau de la température
optimale de croissance, de la production de protéines comme la cerato-ulmine, de l’agressivité...
(Brasier, 1991).

Limportance des dommages est essentiellement due a la rapidité et l'efficacité de propagation
de ces deux champignons par des insectes vecteurs appartenant au genre Scolytus. Diverses
espéces de scolytes de I'orme sont impliquées dans la transmission de la maladie, les deux prin-
cipales étant le petit et le grand scolyte de 'orme (respectivement S. multitriatus Marsham et
S. scolytus Fabricius). Ces deux espéces autochtones en Europe sont typiquement des cambio-
phages secondaires spécifiques des ormes, qui ne peuvent nidifier que dans le phloéme d’arbres
dépérissants. Avant 'apparition de la graphiose, ces espéces étaient vectrices d’un champignon,
Ophiostoma quercus, non agressif sur orme. Ce dernier a été successivement remplacé par O. ulmi
puis par O. novo-ulmi au point qu’0. ulmi a maintenant quasiment disparu de nombreuses
régions d’Europe (Brasier, 2012), ainsi qu’en Amérique du Nord (Houston, 1991).

Un peuplement sain est d’abord infecté par voie aérienne via des morsures de maturation infli-
gées au printemps, a laisselle de jeunes rameaux, par des scolytes immatures. Ces derniers
peuvent &tre contaminés s’ils émergent d’arbres préalablement atteints de graphiose, le champi-
gnon fructifiant abondamment dans les chambres de nymphose des insectes. Les spores, qu’ils
transportent en nombre sur leur exosquelette, germent dans les morsures d’alimentation qui
entaillent les tissus vasculaires de I’hdte. Le champignon se propage ensuite rapidement dans les
vaisseaux a la faveur d’une sporulation sous forme de levure, jusqu’au collet et aux racines de
Parbre contaminé. Il peut coloniser par la suite le systéme racinaire d’un arbre voisin, via les
greffes de racines entre ormes (soudures racinaires, anastomoses). Ce mode de transmission est
presque toujours fatal. Aprés leur repas de maturation sur des arbres sains, les scolytes adultes
volent vers des ormes dépérissants, souvent infectés par la graphiose, pour pondre dans I’écorce
interne du tronc et des branches principales, ce qui constitue un environnement idéal pour le
développement larvaire et la fructification des Ophiostoma.

Les scolytes réalisent préférentiellement leur repas de maturation sur 'Orme champétre et
montrent une plus faible appétence pour 'Orme de montagne et pour ’'Orme lisse (Piou, 2007).
Une fois inoculé, O. novo-ulmi provoque des symptdmes variables entre espéces et surtout entre
individus (Pinon et al., 2005 ; Santini et al., 2005).

LES RAISONS DE LA REGRESSION DE LA PREMIERE PANDEMIE

Suite aux premiéres expériences d’inoculation artificielle, il est apparu que les ormes européens
présentaient une sensibilité variable a 0. ulmi mais que de trés nombreux individus étaient peu
sensibles. Il est par ailleurs probable que plusieurs virus fongiques ou mycovirus ont affecté
lagressivité d’0. ulmi. Parmi les 13 espéces de virus recensées a ce jour (Mufoz-Adalia et al.,
2016), le premier détecté nommé ‘d-factor’ a été particulierement étudié. Ce virus peut se propa-
ger d’une souche a une autre (transmission horizontale) a condition gu’elles soient compatibles
végétativement, c’est-a-dire que leurs hyphes soient capables de s’anastomoser en cas de contacts.
La compatibilité étant gouvernée par plusieurs génes, sa fréquence diminue en fonction de la diver-
sité génétique d’0. ulmi. En cas d’incompatibilité, les anastomoses d’hyphes dégénérent dans la
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zone de contact, ce qui empéche la transmission du virus. Le virus ‘d-factor’ induit une réduction
de la croissance mycélienne dans les blessures d’inoculation, et entraine une plus faible viabilité
des spores. En conséquence, la charge en spores des scolytes doit &tre beaucoup plus forte (X 50)
pour réussir infection. Il est fait I’hypothése que ces virus se sont facilement propagés dans les
populations d’0. ulmi peu différenciées génétiquement, participant ainsi a la régression de la pre-
miére pandémie (Brasier, 2000b).

LES RAISONS DE L’IMPACT IMPORTANT DE LA SECONDE PANDEMIE

Lespéce O. novo-ulmi s’est révélée plus agressive qu’O. ulmi. Elle sécréte en outre un taux élevé
de cerato-ulmine, protéine impliquée dans la capacité des spores a adhérer a 'exosquelette des
insectes vecteurs (Temple et al., 1997). Cette protéine semble &tre une molécule clé dans linter-
action entre les scolytes de I'écorce d’orme et les espéces du genre Ophiostoma (Bernier, 2017).
Par ailleurs, malgré lintroduction d’'un nombre limité de génotypes (effet de goulet d’étrangle-
ment), des changements évolutifs rapides expliqueraient la seconde pandémie. Les hybridations
fréquentes entre les deux sous-espéces d’0. novo-ulmi ainsi que des hybridations interspécifiques
avec 0. ulmi (Et-Touil et al., 1999 ; Paoletti et al., 2006) ont entrainé une forte diversité géné-
tiqgue comparativement a celle d’0. ulmi. Cette diversité a fortement perturbé la propagation des
virus (Brasier, 2012). En outre, la capacité des champignons du genre Ophiostoma, notamment
ceux impliqués dans la graphiose, a échanger des génes entre eux a été récemment confirmée
(Sbaraini et al., 2017), mais aussi avec d’autres champignons vivants en sympatrie (Pepori et al.,
2017), ce qui pourrait en partie expliquer la remarquable évolution de leur pouvoir pathogéne.

LA PLACE ACTUELLE DES ORMES DANS LES FORETS FRANCAISES

Cent ans aprés le début de la premiére pandémie, on observe fréquemment dans les haies des
rejets ou des drageons issus d’ormes disparus, ainsi que des semis. 'Orme champétre demeure
présent dans prés de 15 % des haies au niveau national d’aprés les données récoltées en 2005-
2007 par llnventaire forestier national (IFN) (Moutaud et al., 2012). Aprés quelques années de
croissance sans symptdme, les semis et les rejets, qui sont vraisemblablement aussi sensibles
que leurs parents, sont a leur tour atteints par la maladie. En pratique, la graphiose a réduit les
ormes a l'état d’arbustes, les empéchant d’atteindre la taille adulte.

En forét, les données de I'IFN de 1985 a 2004 sont issues d’une méthode d’échantillonnage
aujourd’hui abandonnée. C’est a 'année de référence 1990 qu’est observé en volume le maximum
d’arbres morts depuis moins de 5 ans (10 millions de métres cubes, figure 2, p. 625). On peut
estimer que cette mortalité est essentiellement le fait de la graphiose. Ce volume régresse ensuite
fortement pour se stabiliser autour de 200 ooo métres cubes au début des années de référence
2000. Parallélement, le volume d’ormes vivants (arbres de plus de 7,5 centimétres de diamétre)
régresse de prés de 75 % en une dizaine d’années (1985 a 1995) pour se stabiliser autour de
2 millions de métres cubes les dix années suivantes. A partir de 2004, les chiffres disponibles
au niveau national sont issus d’une nouvelle méthode d’inventaire. Afin de diminuer les inter-
valles de confiance, les campagnes d’inventaires consécutives ont été agrégées et moyennées
deux a deux. On observe sur les 10 derniéres années (de 2004 a 2015) un volume relativement
stable de 4 millions de métres cubes environ d’orme vivant en forét, avec un trés faible volume
d’arbres morts comparé aux années précédentes (moins de 100 0ooo métres cubes) (figure 2,
p. 625). Ce faible volume semble indiquer une diminution trés forte des cas de graphiose en forét.
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FIGURE 2 EVOLUTION DU VOLUME D’ORMES MORTS ET VIVANTS EN FORET
DE 1985 A 2015 (Sources IFN)
1- Chaque département est inventorié suivant un échantillonnage dense tous les 10-12 ans. Les volumes a
année n (dite de référence) correspondent a la somme des volumes de tous les départements,
issus d’inventaires réalisés a 'année n ou antérieurement.
2- La totalité du territoire métropolitain est inventoriée suivant un échantillonnage systématique dans l'espace
et dans le temps. Pour plus de précision, les données ont été moyennées sur une période de 2 ans.
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Il est fortement probable que le doublement de volume d’orme sur pied observé entre les deux
derniéres décennies (a nuancer compte tenu des intervalles de confiance) corresponde effectivement
a un plus faible impact de la maladie et non a la modification des méthodes d’inventaire de
PIFN. En effet, il n"a pas été observé de telles différences sur I’évolution des volumes nationaux
d’autres essences lors du passage de I'ancienne a la nouvelle méthode car il n’y a pas de rupture
de série sur l'estimation des volumes par essence (MAAF-IGN, 2016 : pages 67 et suivantes).

Il est donc vraisemblable que le volume d’orme vivant en forét varie relativement peu depuis une
vingtaine d’années et qu’il se stabilise entre 2 et 4 millions de métres cubes soit du méme ordre
de grandeur que le volume d’Alisier torminal par exemple. Le nombre d’ormes adultes en forét
demeure limité mais il n'est pas nul. Bois moyens et gros bois, favorables a la reproduction du
grand scolyte, représentent le tiers du volume sur pied (figure 3, p. 626). Des études plus appro-
fondies sont nécessaires pour savoir si la part des ormes adultes progresse ou non en forét.

Malgré les trés fortes inquiétudes des années 1970 et 1980, il apparait que I'Orme champétre est
encore largement présent en France et que l'espéce n'est pas en danger. Comment I'expliquer?

e Brasier (2013) a comparé au Royaume-Uni 'agressivité de plusieurs souches d’0. novo-ulmi
prélevées sur trois mémes sites en 1983 et 2011 et n'a observé aucune différence. Il est donc
peu probable que I'agressivité du champignon ait diminué au cours du temps.
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FIGURE 3 REPARTITION DU VOLUME D’ORMES PRESENTS DANS LES FORETS FRANCAISES
EN PETIT, MOYEN ET GROS BOIS
(ANNEES DE REFERENCE 2011-2015)
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e || est possible que la sélection naturelle ait entrainé une augmentation de la résistance
générale de certaines populations d’ormes par élimination des plus sensibles. La variation de
sensibilité au sein des différentes espéces européennes d’orme a été largement mise en évidence
(Pinon et al., 2005 ; Santini et al., 2005 ; Solla et al., 2005). La sensibilité, qui varie fortement
d’une année a l'autre, est a la fois dépendante de facteurs environnementaux et de facteurs géné-
tiques liés au débourrement, a la dimension des vaisseaux de printemps, au rythme de crois-
sance ou au métabolisme secondaire (Santini et Faccoli, 2015 ; Ghelardini et al.,, 2017). Les
travaux conduits par Irstea (Nogent-sur-Vernisson) et I'Inra (Grand Est-Nancy) ont démontré qu’il
existe des clones d’Orme champétre qui disposent d’une capacité de guérison aprés avoir exprimé
des symptdmes suite @ une contamination naturelle par la graphiose. Cette capacité se révéle
cependant trés variable entre individus d’un méme clone et demeure instable dans le temps
(Collin, communication personnelle). Si les observations conduites jusqu’a présent en France n’ont
jamais mis en évidence des individus présentant une résistance totale, il convient de reconnaitre
gu’on manque de données sur la pression de sélection réellement exercée par la graphiose sur
les populations naturelles d’ormes et sur I’évolution de leur résistance moyenne. Le fait que de
jeunes ormes produisent trés précocement des graines (photo 1, p. 627), avant leur contamina-
tion par lintermédiaire des scolytes, participe probablement au maintien des populations et a
leur diversité génétique (Thomas et al., 2016). accumulation naturelle des génes de résistance
au sein des populations d’orme nécessitera vraisemblablement un temps assez long.

e Les derniéres hypothéses portent sur la transmission de la maladie. LUespéce vectrice la
plus efficace est le grand scolyte de 'orme qui peut fréquemment transporter plus de 1 ooo spores
d’0. novo-ulmi, charge reconnue comme minimale pour la réussite de l'infection des ormes cham-
pétres (Webber, 2000). Ce scolyte nidifie quasi exclusivement sous les écorces épaisses d’ormes
adultes dépérissants. Leur quasi-disparition a entrainé de facto une raréfaction de son habitat
préférentiel. Le grand scolyte de 'orme est donc probablement beaucoup plus rare qu’aupara-
vant; il est ainsi exceptionnellement capturé depuis la fin des années 1990 par le réseau
« Entomologie » de 'ONF (moins d’un individu par an en moyenne) malgré le grand nombre de
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Photo 1 : Jeunes ormes fructiféres au printemps 2015. A droite du chemin, ormes spontanés ;
a gauche, orme planté en 2006 (clone Fo83).

Photo © E. Collin

piéges répartis sur le territoire national, lesquels ne sont cependant pas forcément bien adaptés
a la capture des scolytes (Noblecourt, communication personnelle). La capacité des ormes a pro-
pager linfection étant proportionnelle a leur taille (Harwood et al., 2011), une fréquence plus
grande d’ormes adultes pourrait entrainer une augmentation des populations de grand scolyte,
donc une recrudescence des infections qui devrait se traduire a terme par un accroissement du
volume de bois mort. Cela ne semble pas encore étre le cas actuellement au niveau national
d’aprés les données de UIFN (figure 2, p. 625). Il est cependant possible que, localement, la
graphiose se développe en une succession de pics épidémiques ; chaque pic démarrant une fois
les ormes assez grands pour permettre la reproduction du grand scolyte (Brasier, 1983, 1996)
(figure 1C, p. 622). Un modéle épidémiologique complexe récemment proposé par Harwood et al.
(2011) prédit une période de vingt ans entre deux pics épidémiques, ce qui pourrait signifier une
recrudescence prochaine des cas de graphiose dans de nombreuses régions francaises. Ce scé-
nario demeure hypothétique car de nombreux facteurs de dynamique des populations du grand
scolyte demeurent encore peu étudiés comme l'impact du cortége parasitaire ou du changement
climatique sur la charge en spores viables des adultes ou sur la coincidence entre le vol d’émer-
gence et le maximum de sensibilité de ’hdte (Santini et Faccoli, 2015). Il convient ici de regret-
ter le peu d’études sur la dynamique des populations du grand scolyte dans le contexte actuel
d’évolutions trés rapides de ses ressources alimentaires et des conditions environnementales.

IMPACT SUR LA DIVERSITE GENETIQUE DES ORMES

Compte tenu de l'impact extrémement important des deux pandémies de graphiose, on peut légi-
timement se poser la question de leur conséquence sur la diversité génétique des populations
résiduelles d’Orme. En général, une réduction de la taille des populations et un accroissement
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de la distance entre elles, peuvent entrainer la dérive génétique en leur sein, diminuer le flux
génétique et augmenter les croisements entre apparentés. De tels processus peuvent conduire a
la perte de diversité génétique au sein des populations et, finalement, a la fixation d’alléles,
méme délétéres (Bertolasi et al., 2015). Au cours des vingt derniéres années, une dizaine d’études
sur la diversité génétique des ormes ont été réalisées en Europe, a différentes échelles et en uti-
lisant des marqueurs différents (tableau I, ci-dessous). Aucune ne permet de conclure a une dimi-
nution de la diversité génétique des ormes imputable a la graphiose. Cette conclusion est
cohérente avec celle de Brunet et al. (2016) qui n’ont trouvé aucune réduction de diversité géné-
tique entre des échantillons d’herbiers d’Ulmus rubra prélevés avant et aprés la propagation de
graphiose dans le Wisconsin. Ces auteurs ont en outre réalisé une analyse de la littérature. A ce
jour, il ne semble pas exister d’exemple de réduction significative de la diversité génétique d’une
essence forestiére suite a 'introduction d’un parasite, alors que les exemples d’introduction sont
nombreux, particulierement en Amérique du Nord. Dans le cas des ormes, un flux de génes impor-
tant lié a une dispersion du pollen sur de longues distances et un niveau élevé d’hétérozygotie
contrecarrent probablement la perte potentielle de variation génétique provoquée par la réduc-
tion des populations et leur isolement suite aux pandémies de graphiose (Bertolasi et al., 2015 ;
Brunet et al., 2016).

Pour remplacer des espéces indigénes décimées par une épidémie, le réflexe est souvent de plan-
ter des espéces exotiques congéneéres, résistantes a la maladie et proches des espéces indigénes
menacées. En réponse aux deux pandémies de graphiose, 'Orme de Sibérie (U. pumila L.) a été
massivement planté en haies et dans les espaces urbains, aussi bien en Italie dés les années 1930
(Brunet et al., 2013) qu’en Espagne dans les années 1980 (Cogolludo-Agustin et al., 2000) ou en
Ameérique du Nord ol il est maintenant considéré comme une espéce invasive (Zalapa et al., 2010).

TABLEAU | Références d’études de diversité génétique d’Ulmus minor en Europe
Auteurs Année Méthode A Référence
géographique
Machon et al. 1995 | Isozymes France Heredity, 74, pp. 39-47.
Machon et al. 1997 | Isozymes France Heredity, 78, pp. 12-20.
Cogolludo et al. | 2000 |Isozymes Espagne Heredity, 85, pp. 157-166
Coleman et al. 2000 |RAPDs Angleterre Botanical Journal of the Linnean Society, 133,
pp. 241-262.
Gil et al. 2004 | RFLP et Europe Nature, 431, p. 1053
Microsat
Goodall- 2005 | RAPD et ISSRs | Europe Biological Conservation, 122, pp. 537-546.
Copestake
et al.
Brunet et al. 2013 | Microsatellites | Italie Biological Invasions, 15, pp. 2717-2730
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Cette espéce n’a été plantée qu’occasionnellement dans le sud de la France ot on a plutdt recom-
mandé la plantation de cultivars hydrides résistants issus de croisements complexes entre espéces
indigénes et asiatiques (Pinon et Cadic, 2007). Lhybridation et U'introgression entre U. pumila et
U. minor sont largement documentées ; elles sont responsables de modifications irréversibles
dans la structure génétique d’U. minor (Brunet et al., 2013). Un avantage possible de lintrogres-
sion de U. pumila vers U. minor est la transmission de génes de résistance a la graphiose, ce
qui augmente trés probablement la survie d’U. minor dans le sud de ’Europe. A I'inverse, lintro-
gression vers U. pumila facilite la capacité de ce dernier a se propager et a envahir les habitats
initialement occupés par U. minor (Brunet et al., 2013 ; Pecori et al., 2017)

Au final, les ressources génétiques de 'Orme champétre sont peut-étre plus menacées dans le
sud de I’Europe par les réactions de I’homme face a I'épidémie que par la maladie elle-méme.
Ce constat est important a ’heure o nombreux sont ceux qui s’inquiétent de I'avenir des frénes
suite a l'arrivée de la chalarose et ol certains proposent une stratégie similaire de croisement de
génotypes indigénes de fréne avec des génotypes résistants non indigénes (Pecori et al., 2017).

IMPACTS SUR LA BIODIVERSITE ASSOCIEE AUX ORMES

Au Royaume-Uni, Mitchell et al. (2014), Littlewood et al. (2015) ont identifié plusieurs dizaines
d’espéces (champignons, bryophytes, invertébrés, lichens) exclusivement ou fortement associées
au fréne qui pourraient étre menacées de disparition si la chalarose entrainait un déclin impor-
tant des populations de cette essence. Cette question est légitime (Pautasso et al., 2013 ; Boyd
et al., 2013) mais, curieusement, elle ne semble pas avoir été posée en ces termes suite a la
graphiose, hormis au Royaume-Uni. Probablement qu’au déclenchement des deux pandémies, les
préoccupations sur le maintien de la biodiversité dans les milieux naturels étaient moins fortes
quaujourd’hui. Rétrospectivement, il est cependant intéressant d’observer qu’il y a eu trés peu
d’études des effets de la graphiose sur la biodiversité associée. Heilmann-Clausen et al. (2013)
affirment par ailleurs qu’il existe trés peu de preuves convaincantes dans la littérature scientifique
de pertes de biodiversité suite a un dépérissement généralisé d’une essence. Dans le cas des
ormes, il semble que peu d’organismes associés aient vu leur population chuter de facon spec-
taculaire suite aux épidémies de graphiose. Jernelév (2017) cite des papillons comme la Cosmie
bais (Cosmia affinis), le Nacarat (Cosmia diffinis) et la Thécle de 'orme (Satyrium w-album), mais
aussi les scolytes de 'orme. Les populations de Thécle, spécifique de 'Orme, semblent avoir été
particulierement affectées (Boyd et al., 2013). Inscrit sur la liste rouge européenne de 'UICN (pré-
occupation mineure), ce lépidoptére a fait lobjet de mesures de protection en fle-de-France.
Compte tenu de cette menace, 'organisation britannique de conservation des insectes « Butterfly
Conservation » a souhaité planter des ormes résistants a la graphiose pour maintenir des popu-
lations de Thécle. Aprés plusieurs tests, un hydride complexe entre orme européen et asiatique
nommé ‘Morfeo’ a été reconnu comme le cultivar le plus approprié pour la conservation du papil-
lon (Santini et al., 2012). Ce cultivar a été importé d’ltalie, ce qui a conduit a l'introduction dans
une pépiniére anglaise de ‘Candidatus Phytoplasma ulmi’, un phytoplasme jusqu’alors inconnu au
Royaume-Uni (Hodgetts et al., 2015) et responsable d’une maladie endémique et bénigne dans
le sud de I’Europe, la jaunisse de l'orme.

Devant la question de I'érosion de la biodiversité suite a des pandémies comme la graphiose ou
la chalarose, Heilmann-Clausen et al. (2013) estiment qu’il convient d’avoir une vision équilibrée
en considérant également les chances de gain de biodiversité. Ainsi I"Taugmentation considérable
de bois mort suite a 'épidémie de graphiose a paradoxalement favorisé, en Pologne, la stabilité
a long terme des habitats de Rosalia alpina, longicorne emblématique inscrit lui aussi sur la liste
rouge de I'UICN (Bartnik et al., 2015).
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UNE POLITIQUE EVOLUTIVE DE SAUVEGARDE DES ORMES

Au milieu des années 1980, I’émoi provoqué par la seconde pandémie de graphiose a été tel que
les décideurs (ministéres) et les experts (généticiens, pathologistes) de I'époque ont emboité le
pas des associations de protection de la nature qui considéraient 'Orme champétre comme en
voie de disparition et donc a conserver d’urgence sous forme clonale par bouturage. Le Cemagref
(actuel Irstea) et I'Inra ont alors opté pour la solution classique d’un parc a clones installé a
Nogent-sur-Vernisson (Loiret), a ceci prés que les plants devaient étre recépés périodiquement
pour les empécher d’atteindre la dimension les rendant repérables par les scolytes vecteurs de
lagent pathogéne. Les objectifs initiaux de ce programme de sauvegarde ex situ nous appa-
raissent aujourd’hui empreints de la double confusion qui régnait alors. D’une part, la disparition
des ormes champétres de grande taille n’implique nullement la disparition de I’espéce ni méme
la perte de la diversité génotypique, car les individus rabattus par la graphiose peuvent se main-
tenir sous forme de rejets et drageons puis éventuellement fructifier avant d’étre contaminés a
nouveau (photo 1, p. 627). D’autre part, la volonté de cloner les ormes adultes survivants mélait
au souhait de sauvegarder des condamnés U'espoir de sélectionner des ‘résistants’. Nous savons
aujourd’hui que les survivants d’hier ne sont pas ‘résistants’, ou assez peu. Quoi qu’il en soit,
la création de la Collection nationale d’ormes a été extrémement utile. Elle a constitué le sup-
port d’études trés diverses, sans lesquelles nos connaissances sur les ormes indigénes seraient
restées trés pauvres (voir détails dans Collin et al.,, 2017). Elle a également permis de proposer
la commercialisation de six clones d’ormes champétres originaires de différentes régions fran-
caises (Collin et al., 2017), destinés a la reconstitution de haies bocagéres en mélange avec des
semis ou clones d’origine locale. Contrairement aux cultivars hybrides obtenus par croisement
avec une espéce asiatique, ces clones ne sont que faiblement résistants a la graphiose et ne
peuvent donc pas étre utilisés pour 'ornement des parcs et jardins. lls peuvent néanmoins sur-
vivre assez longtemps pour fleurir et fructifier (photo 1, p. 627) et donc contribuer a la restau-
ration dynamique des ressources génétiques des populations d’ormes bocagers. Collin et al.
(2017) sont en revanche partisans d’éviter d’intervenir dans les milieux (ripisylves) ol I'Orme
champétre est spontané.

Limpact émotionnel envers 'Orme champétre a occulté ’érosion plus insidieuse que subissait len-
tement mais inexorablement ’Orme de montagne, qui ne drageonne pas, rejette peu et se bou-
ture mal. De méme, I'Orme lisse est peu touché par la graphiose mais il est victime de la
destruction de son habitat en ripisylve (Venturas et al., 2015). Pour conserver les ressources géneé-
tiques d’une espéce, surtout si elle est victime de graves menaces, il convient d’agir avec cohé-
rence a léchelle de l'ensemble de son aire de répartition. C'est pourquoi une stratégie de
conservation a long terme des ressources génétiques des ormes indigénes a été définie il y a
une vingtaine d’années dans le cadre du réseau Euforgen qui coordonne les actions de conser-
vation génétique des arbres forestiers a I’échelle européenne. Cette stratégie est principalement
tournée vers la conservation dynamique des ressources génétiques ; elle repose sur la constitu-
tion volontaire d’un réseau de populations conservatoires a linitiative de chaque pays (Collin,
2001 ; Collin et Bozzano, 2015 ; Collin et al., 2017). Deux unités de conservation (UC) d’Orme lisse
ont été sélectionnées prés de Moulins et de Toulouse, a la marge sud-ouest de cette espéce
médio-européenne et une UC d’Orme de montagne I'a été prés de Lourdes. Outre un suivi de la
dynamique des populations d’Orme, ces UC pourraient constituer le lieu privilégié d’études sur
la dynamique des populations de scolytes et d’0. novo-ulmi. Plus généralement, dans le cas de
petites populations d’Orme lisse, souvent fragmentées et potentiellement menacées de dérive
génétique, on pourra combiner des actions de restauration d’habitat et de conservation dyna-
mique ; on procédera alors par plantation de semis issus de graines récoltées sur 'ensemble des
sous-populations de la population originelle.

630 Rev. For. Fr. LXX - 6-2018



Emergence de bioagresseurs en forét : comment identifier et atténuer les risques ?

Le cas de figure de chacune des trois espéces d’ormes européens alimente la réflexion en cours
a la Commission des ressources génétiques forestiéres (CRGF) sur les stratégies de conservation
génétique a adopter en situation de crise sanitaire, comme par exemple celle qui fait suite a l'ar-
rivée récente de la chalarose. Ces stratégies pourraient associer différentes approches, dont la
conservation et le suivi (ou monitoring) de la diversité génétique de populations in situ
(Aravanopoulos et al., 2015) et la conservation ex situ, notamment la cryoconservation de graines
pour l'assistance a la régénération d’UC.

CONCLUSIONS

La graphiose, citée parmi les « Black Swan Diseases » (maladie consécutive a un événement rare,
imprévisible, et a fort impact) par Ploetz et al. (2013), constitue une référence du « pire a
craindre » en matiére de maladies émergentes en forét. Les agents de graphiose figurent parmi
les agents pathogénes d’essences ligneuses les plus dévastateurs qui n’aient jamais émergé. Ils
ont suscité des recherches nombreuses et variées, qui se sont soldées par un nombre considé-
rable d’articles scientifiques (Martin et al., 2018) et qui ont fortement influencé le domaine de la
pathologie forestiére et permis des progrés significatifs en taxonomie, en écologie et en géné-
tique des agents pathogénes ainsi que dans la connaissance des relations entre les champignons
pathogénes et les insectes (Wingfield et al., 2017). Campleur des dommages a logiquement sus-
cité de trés nombreux essais de lutte qu’il serait trop long de détailler ici. Sur prés d’un siécle,
les approches ont été variées sans déboucher pour autant sur des solutions applicables a large
échelle. Pinon (1993) et Kirisits (2013) en ont dressé un inventaire assez complet. Dés la pre-
miére épidémie, la sélection d’individus ou d’hydrides eurasiatiques résistants est apparue comme
une des principales voies de recherches et des programmes spécifiques ont été mis en ceuvre
aprés le démarrage de la seconde épidémie dans différents pays européens (voir historique par
exemple dans Pinon et Cadic, 2007 ; Santini et Faccoli, 2015 ; Martin et al., 2018) mais aussi aux
Etats-Unis d’Amérique (Pinchot et al., 2017). Les progrés récents en biologique moléculaire et en
génomique, tant sur les ormes que sur les agents de graphiose, devraient permettre une nette
accélération dans la sélection génétique d’ormes résistants (Bernier, 2017). Leur utilisation en
foresterie se heurtera cependant a un certain nombre de méfiances qu’il conviendra de lever,
notamment face au comportement futur des ormes sélectionnés (Martin et al., 2018). Des réflexions
sur les stratégies de réintroduction des ormes résistants dans les écosystémes naturels sont aussi
en cours aux Etats-Unis (Pinchot et al., 2017).

Aprés le démarrage de la seconde épidémie, la graphiose de 'orme a été particuliérement étu-
diée au Royaume-Uni. Comme quasiment partout en Europe, les tentatives de gestion de la mala-
die y ont été en grande partie infructueuses (Harwood et al., 2011). Les auteurs reconnaissent
cependant que, dans certains cas spécifiques associés a des conditions locales favorables comme
dans les iles Anglo-Normandes ou dans la région de Brighton et Hove, des campagnes trés actives
et continues de gestion de la maladie ont permis de limiter les dommages bien qu’il y ait tou-
jours eu une perte réguliére d’arbres matures et qu’une éradication a long terme soit peu pro-
bable. Dans une analyse historique, trés originale, du role et des motivations des différents
acteurs impliqués, Tomlinson et Potter (2010) admettent qu’on ne sait toujours pas si cette épi-
démie aurait pu étre mieux gérée et dans quelle mesure on peut tirer des enseignements quant
a la maniére d’aborder aujourd’hui les risques de maladies. Un siécle aprés la détection du pre-
mier cas de graphiose en Europe, les gestionnaires forestiers peuvent donc avoir le sentiment
d’une certaine impuissance face a I’émergence de pathogénes particuliérement agressifs.

Faut-il pour autant en tirer un principe général d’acceptation et de non-agir face a un pathogéne
émergent ? Cette question semble d’autant plus légitime que les agents de graphiose, malgré une
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vection efficace, n"ont pas éliminé les ormes des paysages francais ni altéré radicalement leur
diversité génétique, et leur impact sur la biodiversité associée semble limité. La graphiose de
lorme résulte d’interactions complexes et dynamiques entre de multiples facteurs : ormes, cham-
pignons, insectes vecteurs, humains et autres organismes qui interagissent a différentes échelles
(Martin et al., 2010). En outre, les interventions humaines ont pu induire des effets indésirables
comme lintroduction de matériel exotique ou hydride résistant, susceptible de modifier la diver-
sité génétique des ormes autochtones, ou le transport local ou international de bois contaminé
susceptible d’accélérer a différentes échelles la dispersion des insectes vecteurs d’agents patho-
génes. Uexemple de la graphiose montre aussi que les interactions entre un pathogéne introduit
et certains organismes indigénes peuvent étre extraordinairement complexes, dépendantes d’une
succession d’événements imprévisibles au cours du temps (nouvelle introduction, substitution de
symbiotes, évolution génétique, virus, changement climatique...) qui peuvent modifier profondé-
ment I'épidémiologie de la maladie. Plus nombreux sont les organismes mélés a une maladie,
moins prévisible est le résultat de leurs interactions, que ’lhomme doit malgré tout s’efforcer de
comprendre pour ne pas accélérer la dissémination de la maladie, et pour étaler dans le temps
voire limiter ainsi les pertes écologiques et financiéres liées a la perturbation des écosystémes.
Cette nécessaire compréhension passe par des efforts de recherches sur I’épidémiologie, la résis-
tance des hotes, la dissémination des pathogeénes... Ainsi, la détection précoce de la graphiose
de 'orme en Nouvelle-Zélande ou sur I'lle de Gotland (Suéde), méme si elle n’a pas permis |'éra-
dication, a autorisé la mise en place de programmes de gestion qui ont ralenti la progression de
la maladie et qui s’appuient largement sur les acquis scientifiques d’alors (Ganley et Bulman,
2016 ; Menkis et al., 2005). Cette démarche qui tend a prévenir ’extension d’un pathogéne émergent
peut également étre illustrée par les exemples du nématode du pin (Bursaphelenchus xylophilus)
ou lagent du Pitch Canker (Fusarium circinatum) qui demeurent pour le moment cantonnés au
Portugal et en Espagne suite aux mesures réglementaires prises pour éviter leur dissémination sur
un plus large territoire. Ces mesures s’appuient sur les résultats de la recherche et sont fréquem-
ment rediscutées en fonction des avancées scientifiques. De méme, I'Union européenne réglemente
I'importation de bois de chéne en provenance des Etats-Unis compte tenu de la menace liée a la
maladie du flétrissement américain Oak wilt (Ceratocystis fagacearum) (MacDonald et al., 2001).
Par modélisation, il a été prouvé récemment que les réglementations existantes, lorsqu’elles se
fondent sur des résultats scientifiques solides, réduisent les risques d’exposition d’un facteur supé-
rieur & 30 000 par rapport a un scénario sans réglementation (Robinet et al., 2016).

Les actions préventives de ce type ne sont possibles que lorsque la dangerosité de I'agent res-
ponsable est préalablement établie, souvent parce qu’il a déja commis des dommages importants
sur un autre continent. Pour de nombreuses émergences comme récemment l'agent de la chala-
rose du fréne (Hymenoscyphus fraxineus) ou celui de la mort subite du chéne et du méléze
(Phytophthora ramorum), lagent n’est pas précédemment connu et nécessite parfois plusieurs
dizaines d’années avant d’étre caractérisé. Ce fut ainsi le cas pour O. novo-ulmi qui n’a pas été
reconnu en Amérique du Nord dans les années 1940 car confondu avec O. ulmi qui est plus agres-
sif sur les espéces américaines d’orme que sur les espéces européennes (Brasier, 2000a). De
méme, lorsqu’0. novo-ulmi a été introduit en Angleterre au début des années 1960, les patholo-
gistes britanniques ont considéré la spectaculaire recrudescence des symptdmes de graphiose
comme une recrudescence temporaire d’0. ulmi qui finirait par s’éteindre comme cela était
observé depuis les années 1940 (Tomlinson et Potter, 2010). Pour agir, il faut donc détecter et
identifier le plus précocement et précisément possible 'agent responsable. C’est une des clés de
la maitrise des conséquences liées au développement de phénomeénes pathologiques émergents
et souvent inattendus. Les personnels forestiers doivent pour cela étre formés a la détection de
anormal comme une augmentation spectaculaire de la fréquence de certains symptdmes connus
ou lapparition brutale de nouveaux symptomes.
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La détection précoce et l'identification rapide d’un agent pathogéne émergent passent aussi par
le déploiement de nouvelles méthodes et de nouveaux outils associant les apports de la biolo-
gie moléculaire au diagnostic, des innovations dans les méthodes de piégeages, la mise en place
d’arbres sentinelles, etc. Ces développements nécessitent certes des investissements initiaux impor-
tants, mais augmentent la probabilité de détecter les invasions plus tot lorsqu’elles causent peu
de dégats et qu'elles sont moins coliteuses a contrbler (Epanchin-Niell et al., 2012). Leffort devrait
aussi porter sur les espaces urbains qui sont fréquemment les portes d’entrée des nouveaux para-
sites forestiers et qui offrent souvent une diversité d’hdtes en conditions favorables compte tenu
de la faible biodiversité des villes et des conditions stressantes qui y régnent (Paap et al., 2017).

Méme aprés cent ans de recherches sur la graphiose et des centaines de publications, de nom-
breuses questions subsistent sur I’évolution a long terme des ormes et de leurs pathogénes, sur-
tout dans un contexte de changement climatique (Santini et Faccoli, 2015). Curieusement, alors
que cette maladie constitue un modéle d’intérét compte tenu de son ancienneté, les recherches
en France ont quasiment cessé. Ailleurs, quelques équipes demeurent encore actives en Europe
et en Amérique du Nord. Cette situation s’explique en grande partie parce que les ressources
allouées a la recherche ont été affectées a l'impact du changement climatique ou a d’autres
pathogénes émergents. Il est d’ailleurs curieux d’observer que toute nouvelle épidémie d’un agent
pathogéne exotique, comme la chalarose du fréne, entraine une flambée soudaine des recherches
sur de nouveaux pathosystémes, ce qui ne peut que réduire 'attention accordée a la recherche
sur les nombreux autres risques liés a la santé des arbres (Pautasso, 2016).

A cet égard, le financement de la phytopathologie a tendance & étre fortement biaisé en faveur
de lagriculture et des produits végétaux jugés plus pertinents pour la sécurité alimentaire. Des
pathogénes introduits accidentellement il y a plus de cent ans sur la pomme de terre ou sur la
vigne continuent de faire 'objet de recherches intensives. Il s’agit la d’une situation qui illustre
le manque de reconnaissance des roles essentiels que jouent les arbres et les foréts, notamment
au niveau du bien-étre humain (Wingfield et al., 2017).
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EST-IL POSSIBLE DE TIRER DES ENSEIGNEMENTS DES INTRODUCTIONS ANCIENNES D'AGENTS PRTHOGENES ?
L'EREMPLE DE LA GRAPHIOSE DE L'ORME (Résumé)

La graphiose ou maladie hollandaise de I'orme a été détectée il y a prés de cent ans dans le nord-est de la
France. Depuis, elle s’est largement répandue au point d’étre considérée comme une des maladies les plus
destructives jamais observée sur ligneux, aussi bien en Europe qu’en Amérique du Nord. D’autres maladies
se sont révélées tout aussi dévastatrices comme le chancre du chataignier, la aussi en Europe et Amérique
du Nord, ou potentiellement tout aussi dommageables comme la chalarose du fréne en Europe. Il était dés
lors intéressant d’essayer de tirer quelques enseignements d’une des plus anciennes pandémies affectant une
essence forestiére. En réalité, ce sont deux pandémies successives de graphiose, attribuées a deux champi-
gnons distincts (Ophiostoma ulmi puis O. novo-ulmi) qui se sont développées en Europe. O. novo-ulmi, res-
ponsable depuis la fin des années 1960 de la pandémie la plus grave, a connu au cours de son extension
des changements évolutifs rapides par hybridation et transfert horizontal de génes avec d’autres espéces.
’agressivité de ce champignon ne semble pas avoir diminué depuis cinquante ans et le volume d’Orme sur
pied dans les foréts francaises a fortement régressé, mais semble se stabiliser depuis une dizaine d’années
entre 2 et 4 millions de métres cubes, avec une dominance de jeunes tiges, selon les données de l'Inven-
taire forestier national. La mortalité en forét semble également relativement faible, peut-étre en liaison avec
une chute des populations de son principal vecteur (Scolytus scolytus) qui est principalement inféodé aux
arbres adultes. Malgré la diminution drastique des effectifs d’Orme, aucune étude n’a mis en évidence une
diminution de la diversité génétique des populations champétres en Europe. Par contre, Uintroduction d’une
espéce d’Orme asiatique résistante a la graphiose dans le sud de I'Europe a conduit aprés hybridation et
introgression a des modifications irréversibles de la structure génétique des ormes autochtones. Dans cette
zone, les actions de ’homme suite a la maladie pourraient avoir plus fortement modifié la structure géné-
tique des populations d’Orme que la maladie elle-méme. De méme, les effets des deux pandémies succes-
sives sur la biodiversité associée aux ormes semblent relativement limités d’aprés la littérature. Ces résultats
ne sont pas conformes a la vision alarmiste qui régnait au début des années 1980, laquelle avait entrainé la
mise en place d’un conservatoire de ressources génétiques d’Orme sous la forme d’un parc a clones et sus-
cité 'espoir de sélectionner des ormes résistants. Aucun clone ne s’est montré fortement résistant a la gra-
phiose mais certains, parmi les plus aptes a guérir, peuvent contribuer a la reconstitution de haies champétres.
Dans les années 1990, des unités de conservation in situ, pour des populations d’Orme lisse et d’Orme de
montagne ont pu étre installées dans le cadre d’un réseau coordonné au niveau européen.

ARE THERE ANY LESSONS TO BE LEARNT FROM LONG-STANDING INTRODUCTIONS OF PATHOGENS? THE CASE OF DUTCH ELM
DISERSE [Abstract)

Dutch elm disease was detected nearly a hundred years ago in north-eastern France. Since then it has spread
extensively to the point that it is considered to be one of the most destructive diseases ever found on woody
plants, both in Europe and in North America. Other diseases have proved to be just as destructive such as
chestnut blight once again in Europe and North America, or potentially just as damaging such as ash dieback
in Europe. It therefore appeared worthwhile to try to learn some lessons from one of the oldest pandemics
affecting a forest tree species. In actual fact, two pandemics of Dutch elm disease in succession were involved,
attributed to two distinct fungi (Ophiostoma ulmi and then O. novo-ulmi) that developed in Europe. O. novo-
ulmi, which at the end of the 1960s was responsible for the most severe pandemic, experienced rapid evo-
lutionary changes via hybridization and horizontal gene transfers with other species. The aggressiveness of
this fungus appears not to have subsided in the last fifty years and the amount of growing elm stock in
French forests has diminished considerably but appears to have stabilized in the last ten years at between
2 and 4 million cubic metres, with young stems predominant according to data from the National Forest
Inventory. Mortality in forests also appears to be relatively low, perhaps in connection with the drop in the
population of its main vector (Scolytus scolytus), which is mainly reliant on adult tees. In spite of the dras-
tic drop in elm populations, there is no study that shows any decrease in the genetic diversity of field popu-
lations in Europe. However, the introduction of an Asian species of elm that is resistant to Dutch elm disease
in southern Europe has led, after hybridization and introgression, to irreversible changes in the genetic struc-
tures of native elms. In this area, human actions in the wake of the disease may have altered the genetic
structure of elm populations more than the disease itself. Similarly, the effects of the two successive pande-
mics on the biodiversity associated with elms appear to be fairly limited according to the literature. These
results are at odds with the alarmist view that predominated in the 1980s and which led to establishing a
repository for elm genetic resources in the form of a collection of clones in the hopes of breeding resistant
elms. No clone was found to be strongly resistant to Dutch elm disease but some of them, amongst those
that were more prone to heal, could contribute to restoring hedgerows. In the 1990s, in situ conservation
facilities for European white elm and mountain elm stands were set up in the framework of a network coor-
dinated at the European level.
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