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Résumé

Le développement et I'utilisation d'agents entomopathogenes comme agents de lutte
biologique classiques, de conservation et d'augmentation ont connu un certain nombre de
succes et quelques revers au cours des 15 derniéres années. Dans ce document de forum,
nous présentons des informations actuelles sur le développement, |'utilisation et les
orientations futures des virus, bactéries, champignons et nématodes spécifiques aux
insectes en tant que composants de stratégies de lutte intégrée contre les ravageurs des
cultures, des foréts, des habitats urbains et des insectes a usage médical. et importance
vétérinaire. Les virus pathogénes des insectes constituent une source fructueuse d'agents de
contréle microbien (MCA), en particulier pour lutter contre les |épidoptéres nuisibles. La
plupart des recherches se concentrent sur les baculovirus, agents pathogénes importants de
certains ravageurs d'importance mondiale dont le contréle est devenu difficile en raison soit
de la résistance aux pesticides, soit de la pression exercée pour réduire les résidus de
pesticides. Les baculovirus sont reconnus comme des agents de controle sdrs, facilement
produits en masse, hautement pathogenes et faciles a formuler et a appliquer. De nouveaux
produits a base de baculovirus apparaissent dans de nombreux pays et gagnent une part de
marché croissante. Cependant, I'absence d'un systeme pratique de production de masse in
vitro, les colts de production généralement plus élevés, la persistance post-application
limitée, le taux de destruction lent et la spécificité élevée de I'hdte contribuent actuellement a
une utilisation restreinte dans la lutte antiparasitaire. Surmonter ces limites constitue un
domaine de recherche clé dans lequel des progrés pourraient ouvrir I'utilisation des virus
d’insectes a des marchés beaucoup plus vastes. Un petit nombre de bactéries
entomopathogéenes ont été développées commercialement pour lutter contre les insectes
nuisibles. Il s'agit notamment de plusieurs sous-espéces de Bacillus thuringiensis,
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Lysinibacillus (Bacillus) sphaericus, Paenibacillus spp. et Serratia entomophila. La sous-
espéce kurstaki de B. thuringiensis est la plus largement utilisée pour lutter contre les
insectes nuisibles des cultures et des foréts, et la sous-espece israelensis de B. thuringiensis
et L. sphaericus sont les principaux agents pathogenes utilisés pour lutter contre des
ravageurs médicalement importants, notamment les vecteurs diptéres. Ces agents
pathogénes combinent les avantages des pesticides chimiques et des MCA : ils agissent
rapidement, sont faciles a produire a un co(t relativement faible, faciles a formuler, ont une
longue durée de conservation et peuvent étre administrés a l'aide d'équipements d'application
et de systéemes d'application conventionnels (c'est-a-dire dans des plantes transgéniques).
Contrairement aux pesticides chimiques a large spectre, les toxines de B. thuringiensis sont
sélectives et leur impact négatif sur I'environnement est tres limité. Parmi les nombreux MCA
produits commercialement, B. thuringiensis (Bt) détient plus de 50 % des parts de marché.
Des recherches approfondies, notamment sur le mode d’action moléculaire des toxines Bt,
ont été menées au cours des deux dernieres décennies. Les genes Bt utilisés dans les
cultures transgéniques résistantes aux insectes appartiennent aux familles de toxines Cry et
de protéines insecticides végétatives. Le Bt s'est révélé tres efficace dans la lutte
antiparasitaire du mais et du coton, réduisant considérablement la quantité d'insecticides
chimiques a large spectre utilisés tout en étant sans danger pour les consommateurs et les
organismes non ciblés. Malgré ses succes, I'adoption des cultures Bt n'a pas été sans
controverse. Bien qu'il y ait un manque de preuves scientifiques concernant leurs effets
néfastes, cette controverse a créé dans certains milieux une perception largement répandue
selon laquelle les cultures Bt sont dangereuses pour I'environnement. Outre la découverte
d'isolats et de toxines plus efficaces, 'augmentation de I'utilisation de produits et de
transgénes Bt dépendra d'innovations en matiére de formulation, de meilleurs systemes
d’administration et, a terme, d'une acceptation plus large par le public des plantes
transgéniques exprimant des toxines Bt spécifiques aux insectes. Les champignons sont des
entomopathogéenes naturels omniprésents qui provoquent souvent des épizooties chez les
insectes hotes et possedent de nombreux traits souhaitables qui favorisent leur
développement en tant que MCA. Actuellement, les pesticides microbiens commercialisés a
base de champignons entomopathogénes occupent largement des marchés de niche. Une
variété d'outils moléculaires et

les technologies ont récemment permis la reclassification de nombreuses espéces sur la
base de la phylogénie, ainsi que la mise en correspondance des anamorphes (formes
asexuées) et des téléomorphes (formes sexuelles) de plusieurs taxons entomopathogénes
du Phylum Ascomycota. Bien que ces champignons soient traditionnellement considérés
exclusivement comme des pathogénes des arthropodes, des études récentes ont démontré
gu'ils occupent une grande diversité de niches écologiques. Les champignons
entomopathogénes sont maintenant connus pour étre des endophytes des plantes, des
antagonistes des maladies des plantes, des colonisateurs de la rhizosphére et des
promoteurs de croissance des plantes. Ces attributs nouvellement compris offrent la
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possibilité d'utiliser les champignons dans de multiples rdles. En plus de la lutte contre les
arthropodes nuisibles, certaines espéces fongiques pourraient simultanément supprimer les
agents pathogenes des plantes et les nématodes parasites des plantes, tout en favorisant la
croissance des plantes. Une meilleure compréhension de I'écologie fongique est nécessaire
pour définir leurs réles dans la nature et évaluer leurs limites en matiére de lutte biologique.
Des systemes de production, de formulation et de distribution de masse plus efficaces
doivent étre congus pour approvisionner un marché toujours croissant. Des tests
supplémentaires dans des conditions de terrain sont nécessaires pour identifier les effets des
facteurs biotiques et abiotiques sur l'efficacité et la persistance. Enfin, une plus grande
attention doit étre portée a leur utilisation dans le cadre des programmes de lutte intégrée ; en
particulier, des stratégies intégrant des champignons en combinaison avec des prédateurs
arthropodes et des parasitoides doivent étre définies pour garantir la compatibilité et
maximiser I'efficacité.

Les nématodes entomopathogenes (EPN) des genres Steinernema et Heterorhabditis
sont de puissants MCA. Des progrés substantiels dans la recherche et I'application des EPN
ont été réalisés au cours de la derniere décennie. Le nombre d'organismes nuisibles cibles
qui se sont révélés sensibles aux EPN a continué d'augmenter. Des progres a cet égard ont
principalement été réalisés dans les habitats du sol ou les EPN sont protégés des extrémes
environnementaux, mais des progrés ont également été réalisés dans |'utilisation des
nématodes dans les habitats aériens grace au développement de formulations protectrices
améliorées. Les progres ont également résulté des progres de la technologie de production
de nématodes utilisant a la fois des systémes in vivo et in vitro ; de nouvelles méthodes
d'application telles que la distribution de cadavres d'h6tes infectés ; et amélioration des
souches de nématodes via I'amélioration et la stabilisation des caractéres bénéfiques. Des
recherches innovantes ont également permis de mieux comprendre les principes
fondamentaux de la biologie de I'EPN, notamment des avancées majeures en matiére de
génomique, d'interactions nématodes-symbiotes bactériens, de relations écologiques et de
comportement de recherche de nourriture. Des recherches supplémentaires sont nécessaires
pour exploiter ces découvertes fondamentales vers des améliorations directes du contréle
microbien.

0 2015 Elsevier Inc. Tous droits réservés.

Introduction

Depuis Lacey et al. (2001) ont abordé I'avenir possible du contréle microbien des
insectes, le développement de pesticides microbiens et la mise en ceuvre du controle
microbien ont connu un certain nombre de succes et ont subi quelques revers. Les
entomopathogenes sont utilisés dans les trois catégories de lutte biologique, classique, de
conservation et augmentative, telles que définies par Hoy (2008aHoy (, 2008b et McCrevy
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(2008). Certains agents pathogénes qui ne sont pas produits commercialement sont
actuellement utilisés comme agents de lutte biologique classiques (Huger, 2005;Hajek,
2007;Hajek et al., 2008Hajek et al., 2009Hajek et Delalibera, 2010;Bedding, 2008) ou
conservés en tant qu'agents pathogénes naturels dans les agroécosystémes (Hummel et al.,
2002;Nielsen et al., 2007 ;Steinkraus, 2007b;Pell et al., 2010). La lutte biologique renforcée,
utilisant des agents de contréle microbien (MCA) appliqués par inondation, est la stratégie la
plus courante d'emploi d'entomopathogenes pour lutter contre les arthropodes nuisibles.
Plus de 50 virus, bactéries, champignons, et les nématodes sont maintenant produits
commercialement et utilisés de maniére augmentative comme pesticides microbiens (Fig. 1)
(Jackson, 2003; Goettel et al., 2005; Grewal et al., 2005aGrewal et al.,, 2005bFaria et Wraight,
2007;Kaya et Lacey, 2007 ; Copping, 2009 ; Ravensberg, 2011 ; Glare et al., 2012 ; Shapiro-llan
et al,, 2012b ; Morales-Ramos et al., 2014). A I'échelle mondiale, les pesticides microbiens ne
représentent qu'environ 1 a 2 % de tous les pesticides vendus (Thakore, 2006 ; Marrone, 2007
; Bailey et al., 2010) ; cependant, ils ont connu une croissance a long terme au cours de la
derniere décennie, contrairement aux pesticides chimiques, qui ont constamment diminué sur
le marché mondial (Thakore, 2006 ; Bailey et al., 2010). Certaines sources ont récemment
estimé que la croissance des pesticides microbiens pourrait atteindre 3 % du marché des
pesticides en 2014 (Glare et al., 2012). Un puissant moteur de cette expansion est |'impact de
la [égislation européenne visant a limiter les niveaux de résidus de la plupart des pesticides
chimiques synthétiques, ainsi que d'une prochaine directive (EC 91/414) interdisant de
nombreux autres pesticides, y compris ceux considérés comme des perturbateurs
endocriniens humains (Ansell, 2008 ; Bielza et al., 2008 ; Marx-Stoelting et al., 2011). Ces
réglementations obligent de plus en plus les agriculteurs cultivant des produits horticoles
destinés a la vente dans I'Union européenne (UE) a réduire considérablement I'utilisation de
pesticides chimiques conventionnels a large spectre. L'expansion des marchés des
biopesticides en Europe refléte également les efforts des scientifiques du biocontrdle pour
rationaliser et simplifier les procédures d'enregistrement des pesticides microbiens de I'UE
dans le cadre du projet de réglementation des agents de contréle biologique (REBECA), et
créer un systeme réglementaire plus favorable qui soutient les efforts des entreprises pour
commercialiser les MCA (Ehlers, 2007). L'adoption mondiale de protocoles d'enregistrement
harmonisés et plus simples constituerait une étape précieuse pour promouvoir une plus
grande disponibilité commerciale du MCA (Ehlers, 2007 ; Cherry et Gwynn, 2007 ; Bailey et al.,
2010 ; CPL Business Consultants (2010). The 2010 Worldwide Biopesticides CAB
International. Centre, Wallingford, Résumé du marché (Vol. 1), Fig. 1. Estimation des ventes
mondiales de biopesticides par type en 2010 (en millions de dollars américains), CPL
Business Consultants (2010), Résumé du marché mondial des biopesticides 2010, vol. 1.
Centre international CAB, Wallingford. Kabaluk et al., 2010 ; Meeussen, 2012 ; Thornstrom,
2012). L'impact du secteur biologique en pleine croissance dans I'horticulture a également
joué un role dans l'augmentation des opportunités de marché pour les biopesticides (Rohner-
Thielen, 2005). Parmi les nombreux MCA produits commercialement, Bacillus thuringiensis
détient la majorité des parts de marché (Glare et al., 2012) (Fig. 1).
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Les entomopathogénes sont préts a étre utilisés dans les programmes de lutte intégrée
contre les ravageurs et dans l'agriculture durable (Berger et al., 2007 ; Pell, 2007 ; Lacey et
Shapiro-llan, 2008 ; Birch et al.,, 2011 ; Glare et al., 2012). lls sont sans danger pour les
applicateurs, I'approvisionnement alimentaire et I'environnement (Lacey et Siegel, 2000 ;
0.E.C.D., 2002 ; Akhurst et Smith, 2002 ; Hokkanen et Hajek, 2003 ; Lacey et Merritt, 2003 ;
Hajek et Goettel, 2007 ; O'Callaghan et Brownbridge, 2009 ; Mudgal et al., 2013), et leur
spécificité minimise les impacts sur les organismes bénéfiques et autres organismes non
ciblés. Cela favorise a son tour la biodiversité et le controle naturel des arthropodes nuisibles
par les parasites et les prédateurs. Dans les sections suivantes, nous présentons des
informations sur le statut actuel des entomopathogénes en tant que MCA et les perspectives
de leur utilisation dans un avenir proche et lointain. Certaines des questions clés que nous
proposons d'aborder sont les suivantes : Quelles sont les avancées majeures en matiere de
contrdle microbien qui ont été réalisées depuis 2001 ? Comment pouvons-nous nous attendre
a ce que la lutte biologique évolue au cours de la prochaine décennie ou dans un avenir plus
lointain ? Quels sont les principaux obstacles a la recherche ou a la mise en ceuvre qui
doivent étre surmontés pour étendre de maniére significative I'utilisation des MCA ? Quels
sont les facteurs sociétaux qui pourraient freiner ou favoriser leur utilisation dans un futur
proche ou lointain ?

2. Virus entomopathogénes

Des avancées majeures depuis 2001

Le role des virus entomopathogénes dans la protection des cultures a I'échelle mondiale
s’est accru au cours de la derniére décennie, bien que de maniére constante et évolutive
plutdt que par le biais d’avancées techniques majeures. La plupart des nouveaux produits
viraux sont basés sur des especes connues et étudiées depuis au moins deux décennies et
représentent une commercialisation basée sur les connaissances existantes plutét que sur
des efforts de recherche récents. Les virus d'insectes semblent s'éloigner des produits de
lutte biologique de « niche » étroite pour rejoindre le courant dominant de l'agriculture
commerciale, comme en témoigne la disponibilité accrue de pesticides viraux commerciaux
au cours des derniéres années. Parmi les différents groupes de virus entomopathogénes
(Miller et Ball, 1998 ; Eberle et al., 2012), la plupart des développements de produits et des
recherches continuent de se concentrer sur les Baculoviridae (BV) (Miller, 1997 ; Moscardi et
al., 2011). Parmi les quatre genres de baculovirus, Alpha-, Beta-, Gamma- et Deltabaculovirus
(Jehle et al., 2006; Eberle et al., 2012; Herniou et al., 2012), seuls les nucléopolyhédrovirus
spécifiques aux Iépidoptéres (NPV; Alphabaculovirus spp.) et les granulovirus (GV;
Betabaculovirus spp.) ont été développés commercialement dans une mesure significative
(Tableau 1).

La recherche sur le développement de virus non-BV pour la protection des cultures s'est
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poursuivie, mais seulement dans une mesure limitée. Les études comprennent des travaux
de terrain sur I'utilisation de tétravirus pour lutter contre les héliothines en Australie (Christian
et al., 2005) et Cypovirus spp. (Reoviridae) (Belloncik et Mori, 1998) pour lutter contre les
ravageurs du palmier a huile en Amérique du Sud (Zeddam et al., 2003), bien qu'aucun ne
semble étre proche de la commercialisation. L'utilisation du virus Oryctes (Nudiviridae) pour
lutter contre le scarabée rhinocéros sur les palmiers a huile en Asie est un programme en
cours (Ramle et al., 2005) qui a évolué pour inclure l'utilisation d'une phéromone pour
collecter des adultes qui sont ensuite infectés et utilisés pour diffuser le virus (Jackson et al.,
2005). Il s'agit d'une application intéressante de I'approche « attirer et infecter », bien qu'il
n'existe pas encore de données publiées définitives sur le succes de cette recherche et son
efficacité dans ce domaine.

Le manque d’efforts de recherche sur ces groupes non-BV constitue un obstacle
important au développement ultérieur en tant qu’'agents de protection des cultures, ce qui est
surprenant a certains égards compte tenu de I'importance de certains des ravageurs cibles
potentiels. Sans les progres nécessaires dans les connaissances fondamentales sur la
taxonomie virale, la pathologie, I'écologie et le développement de systemes de production de
masse commercialement viables, il est peu probable que les virus non-BV soient des cibles
attractives pour la commercialisation par I'industrie au cours de la prochaine décennie.

L'accent mis sur le BV pour la commercialisation peut étre attribué a plusieurs facteurs
favorables. Il existe plus de connaissances de base sur la biologie, la pathologie et I'écologie
de la BV que sur tout autre groupe de virus invertébrés, et la richesse des données facilite
grandement le développement et I'enregistrement des produits. En outre, de nombreux
scientifiques possédent les connaissances nécessaires pour soutenir les initiatives de
commercialisation, et les centres de recherche établis sur la BV sont plus étendus
géographiquement, ce qui permet des collaborations entre les universitaires et les
entreprises locales de pesticides microbiens. Des niveaux élevés de réplication in vivo de la
plupart des BV présentant un intérét commercial constituent également un facteur clé pour
rendre la production commerciale potentiellement économiquement réalisable.

Le stade infectieux des BV est caractérisé par un ADN double brin circulaire dans des
nucléocapsides en forme de batonnet qui sont enfermées dans des corps d'occlusion (OB)
formés de protéines cristallines. Les détails de I'histoire biologique, de la biologie et de
I'écologie de la VB sont traités en détail ailleurs et ne sont pas abordés ici (voir Miller, 1997 ;
Fuxa, 2004 ; Cory et Myers, 2003 ; Cory et Evans, 2007 ; Moscardi et al., 2011 ; Harrison et
Hoover, 2012). La nature robuste de I'OB est un facteur facilitant le développement
commercial de produits a base de baculovirus, car il se préte facilement a la formulation, a
I'application et au stockage a long terme par rapport aux virus d'insectes non occlus. Les OB
peuvent étre visualisés a I'aide de la microscopie optique a contraste de phase, ce qui facilite
la quantification de la BV sans avoir recours a la microscopie électronique, qui nécessite un
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équipement co(teux qui n'est souvent pas facilement disponible pour les fabricants de
pesticides microbiens. Au cours de la derniére décennie, la gamme de produits commerciaux
contre la BV a connu une expansion significative (Kabaluk et al., 2010 ; Gywnn, 2014),
notamment dans la gamme d'insecticides BV disponibles en Europe et en Amérique du Nord.
Ailleurs, le tableau est mitigé avec une expansion significative de la production et de
I'utilisation de pesticides microbiens BV dans certaines parties de |'Asie, de I'Australasie et de
I'Amérique du Sud, mais une faible expansion de leur utilisation en Afrique (Cherry et Gwynn,
2007 ; Kabaluk et al., 2010 ; Moscardi et coll., 2011).

L'intérét porté a la BV est en grande partie dd a I'importance de ces agents pathogénes
dans le controle de certaines espéces nuisibles de Iépidoptéres d'importance mondiale, telles
que Helicoverpa spp. (Rowley et al., 2011) et Spodoptera spp. (Tableau 1). Ces espéces
nuisibles ont une propension marquée a développer rapidement une résistance aux
insecticides chimiques conventionnels, ce qui rend leur controle difficile. Ces espéces sont
également nuisibles a un large éventail de cultures, offrant des niches de marché potentielles
pour le BV dans les grandes cultures et les cultures protégées cultivées dans des serres et
des serres (Grzywacz et al., 2005 ; Arrizubieta et al., 2014). En Chine, |'offre de NPV s'est
élargie avec neuf produits BV désormais disponibles dans le commerce. Il existe au moins 12
fabricants chinois de Helicoverpa armigera NPV (HearNPV) et plusieurs de Spodoptera litura
NPV (SpltNPV), Autographa californica NPV (AucaMNPV), Plutella xylostella GV (PlxyGV) et
Spodoptera exigua NPV (SeMNPV) ainsi qu'un certain nombre de autres produits BV (Sun et
Peng, 2007 ; Yang et al., 2012). Il est cependant difficile de déterminer I'utilisation totale du
BV en Chine. Une source a estimé qu'en 2007, environ 250 tonnes de matiére formulée
avaient été produites, dont 80 % étaient du HearNPV, utilisé sur une superficie allant jusqu'a
100 000 ha (Sun et Peng, 2007). Une estimation publiée plus récemment indiquait que jusqu'a
2 000 tonnes de produits formulés a base de BV pourraient étre produites chaque année, ce
qui permet de déduire que les zones traitées se sont considérablement étendues par rapport
a l'estimation précédente et pourraient avoir atteint jusqu'a 1 million d'hectares (Yang et al. .,
2012). En Inde, de nombreux nouveaux fournisseurs de HearNPV et SpitNPV sont apparus
ces dernieres années suite a I'adoption d’'un enregistrement simplifié des pesticides
microbiens et en réponse au probléme croissant de la résistance aux insecticides
synthétiques (Department of Biotechnology India, 2007 ; Rabindra et Grzywacz, 2010). La
production totale de BV en Inde était estimée a plus de 50 tonnes en 2004 (Singhal, 2004), les
organisations des secteurs public et privé étant actives dans le secteur manufacturier. Les
problemes de contrdle de qualité restent une préoccupation en Inde et dans certaines parties
de I'Asie du Sud-Est (Jenkins et Gryzwacz, 2000 ; Kambrekar et al., 2007 ; Grzywacz et al.,
2014a). ll reste a voir si le marché est véritablement a grande échelle. Tableau 1 Les virus
entomopathogénes qui ont été utilisés pour la lutte biologique contre les insectes nuisibles.
la pénétration peut étre réalisée dans ces régions avec la génération de produits existante.
Les producteurs australiens ont incorporé le BV pour la gestion de H. armigera dans les
grandes cultures, et I'importation du NPV d'Helicoverpa zea (HezeSNPV) pour le contréle de
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H. armigera est désormais complétée par des sources locales d'un isolat HearSNPV (Buerger
et al.,, 2007 ; Hauxwell et al. ., 2010). Une avancée majeure dans l'adoption du BV par les
producteurs a été la combinaison de nouveaux hybrides de sorgho résistants aux
cécidomyies avec HearSNPV pour produire un systeme IPM qui contrdle les deux principaux
ravageurs des cultures parallélement a la production locale du BV (Franzmann et al., 2008).
HearNPV, SpltNPV et SeMNPV sont enregistrés en Thailande et au Vietnam, bien que
I'approvisionnement semble actuellement dépendre des importations et des fournisseurs du
secteur public plutét que de sources commerciales locales (Nakai et Cuc, 2005 ; Ratanasatien
et al., 2005 ; Skovmand, 2007). En Amérique du Sud, le Brésil est a la téte du développement
du BV avec un programme bien établi de production et d'utilisation du NPV d'Anticarsia
gemmatalis (AngeMNPV) pour lutter contre la chenille du pois mascate sur le soja (Moscardi,
1999 (Moscardi, , 2007Sosa-Gémez et al., 2008). Plus récemment, la production et I'utilisation
d'AngeMNPV ont commencé au Mexique (Williams et al., 2013a). La production d’ AngeMNPV
a été lancée au Brésil dans le cadre d'un projet du secteur public, mais des producteurs
commerciaux ont ensuite été amenés a intensifier la production. La production d'insectes a
ensuite été introduite au Brésil pour compléter le systeme de production initial basé sur les
champs lorsque les superficies traitées ont atteint 2 millions d'hectares en 2004 (Moscardi,
2007). Les insecticides a large spectre d'action a la place des applications de BV ont été
largement adoptés, AngeMNPV est désormais utilisé sur moins de 300 000 ha (Moscardi et
al., 2011; Panazzi, 2013). Le changement rapide dans la fortune de ce qui était un pesticide
microbien tres efficace est une conséquence illustration de la nature dynamique de
I'agriculture commerciale moderne et de la maniére dont I'acceptation continue par les
utilisateurs de pesticides microbiens efficaces ne peut étre tenue pour acquise. Malgré la
diminution de son utilisation, ce programme reste un modeéle pour le développement d'un BV
par le secteur public qui a réussi a engendrer une utilisation commerciale a grande échelle.
Développement de Spodoptera frugiperda NPV (SpfrMNPV) pour lutter contre S. frugiperda
dans le mais, de Condylorrhiza vestigialis NPV (CoveNPV) pour lutter contre les ravageurs
des peupliers (Populus spp.) et d'Erinnyis ello GV pour lutter contre les ravageurs du manioc
(Bellotti et al., 1999 ; Moscardi et al., 2011) est également en cours par des instituts de
recherche au Brésil, tandis qu'une production commerciale de SpfrMNPV et d'Autographa
californica MNPV (AcMNPV ou AucaMNPV) est également signalée au Guatemala, bien que
I'échelle d'utilisation ne soit pas claire (Sosa-Gémez et al. , 2008). Les efforts se poursuivent
pour étendre I'utilisation de la pyrale des tubercules de la pomme de terre, Phthorimaea
operculella GV (PhopGV), actuellement produite en Bolivie par le secteur public ou par des
organisations non gouvernementales (ONG) (Sporleder, 2003; Kroschel et Lacey, 2008; Lacey
et Kroschel, 2009) tant pour les grandes cultures (Wraight et al., 2007b; Arthurs et al., 2008c;
Sporleder et Lacey, 2013) que pour l'utilisation des produits stockés en Amérique du Nord et
du Sud (Arthurs et al., 2008b; Lacey et al., 2010a). ;Sporleder et Lacey, 2013). Des études se
sont également concentrées sur la formulation du PhopGV (Sporleder, 2003; Arthurs et al.,
2008b) et sa propagation in vivo pour le controle de I'héte nuisible. Dans certaines régions
d'Amérique du Sud, un nouveau ravageur de la pomme de terre, Tecia solanovora, a supplanté
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P. operculella comme principal ravageur de la pomme de terre, menacgant l'efficacité du
PhopGV dans les magasins de pommes de terre. L'identification d'une nouvelle souche de
PhopGV montrant une activité contre les deux ravageurs est particulierement prometteuse;
sans une telle double activité, I'utilisation par les agriculteurs risque de décliner
précipitamment a mesure que T. solanovora se propage (Gémez-Bonilla et al., 2011).

L'un des virus développés commercialement les plus largement utilisés est le
carpocapse de la pomme, Cydia pomonella granulovirus (CpGV). Bien que le CpGV ait été
développé et commercialisé pour une utilisation en Europe en 1987 (Cross et al., 1999 ;
Vincent et al., 2007), il a été enregistré plus récemment en Amérique du Nord (Vincent et al.,
2007 ; Lacey et al., 2008b). ) et est désormais utilisée dans le monde entier (Lacey et al.,
2008b; Sosa-Gomez et al., 2008). Une revue compléte de la littérature sur le CpGV par Lacey
et al. (2008b) ont conclu que le CpGV permet un bon controle des populations de
carpocapses de la pomme. D’autres raisons expliquant son adoption généralisée sont
gu’aucun intervalle de pulvérisation n’est requis tout au long de la saison de croissance et
avant la récolte, et qu'il est sans danger pour les applicateurs, I'approvisionnement
alimentaire et les organismes non ciblés. Bien qu'il soit largement utilisé en Europe et en
Amérique du Nord, son adoption par les producteurs conventionnels est encore limitée par
rapport aux producteurs biologiques. Le principal inconvénient de son utilisation est la
persistance relativement faible du virus en raison de la dégradation solaire, ce qui nécessite
une nouvelle application fréquente lorsque la pression du carpocapse de la pomme est
élevée. En effet, compte tenu du probléme de sa faible persistance sur le terrain, son
utilisation relativement réussie par I'industrie pomicole est une illustration intéressante du fait
gue méme des produits dont les performances ne sont pas optimales peuvent réussir dans
de bonnes circonstances. Il se pourrait bien que si l'application peut étre programmée pour
coincider avec le pic d'entrée dans les fruits des larves du premier stade du carpocapse des
carpocapses et que le BV peut rapidement infecter une forte proportion de larves avant que
des dommages importants ne surviennent, un contréle adéquat peut étre obtenu méme dans
un contexte ol le BV a une faible persistance (Cherry et al., 2000; Grzywacz et al., 2008). Un
autre facteur en faveur du CpGV est sa virulence élevée ainsi que la facilité et la rapidité avec
lesquelles il infecte (Ballard et al., 2000a). L'écologie des ravageurs peut étre un autre
élément ; dans de nombreux systemes de culture de pommes, il n'y a qu'une ou deux
générations de ravageurs par an et les producteurs peuvent cibler les premiers stades
larvaires avec un degré élevé de confiance, garantissant ainsi que méme un virus a courte
durée de vie peut obtenir un contrble acceptable (Lacey et Shapiro-llan, 2008). . Il convient
également de noter que le CpGV n'est pas un produit autonome dans la production de
pommes, mais un composant d'un systéme de lutte intégrée « douce » bien développé (Lacey
et al.,, 2008b). Les BV, comme les autres agents de lutte biologique (BCA), peuvent étre plus
efficaces dans le cadre d'un systéme global de lutte intégrée plutdt que comme substituts
chimiques (Lacey et Shapiro-llan, 2008). Le succés de la lutte intégrée douce sur les pommes
peut également étre lié a la longue durée des systémes de culture arboricole qui facilitent



ACADEMIA

I'établissement réussi de complexes d'ennemis naturels, une situation moins courante dans
les cultures annuelles. Un autre probleme pourrait étre que la notoriété relativement forte et la
demande des consommateurs pour les « pommes biologiques » constituent une incitation
commerciale supplémentaire pour permettre aux insecticides biologiques tels que le CpGV
de conquérir une niche de marché importante.

L'expansion de l'utilisation du BV n’est pas sans problémes potentiels. Suite a I'adoption
généralisée du CpGV dans certaines parties de I'Europe, des niveaux extrémement élevés de
résistance ont été signalés dans certaines zones ou il est utilisé depuis 20 ans ou plus
(Fritsch et al., 2005 ; Eberle et Jehle, 2006 ; Sauphanor et al., 2006 ; Zichova et al., 2013). Des
études en laboratoire révélent que le développement rapide d'une résistance extréme (rapport
résistance dominant (Asser-Kaiser et al., 2007) et implique une mutation spécifique affectant
un blocage précoce de la réplication du virus ( Asser-Kaiser et al., 2011). Il a été démontré
que cette résistance peut étre surmontée en utilisant des produits BV contenant des isolats
de CpGV différents de ceux de la souche mexicaine originale utilisée dans tous les produits
CpGV antérieurs (Eberle et al., 2008), et un certain nombre de nouveaux produits incorporant
les nouveaux isolats de CpGV ont désormais commercialisées (Zichova et al., 2013;
Andermatt Biocontrol, 2014). Cependant, pour garantir la durabilité future, une approche
intégrée alternant d’autres interventions douces avec les produits CpGV est recommandée
lorsque le virus est largement utilisé dans une région (Lacey et al., 2008b). Un contraste
intéressant avec la résistance de C. pomonella est I'utilisation d’AngeMNPV au Brésil. Malgré
la facilité avec laquelle la résistance a 'AngeMNPV peut étre sélectionnée dans les
populations de laboratoire d'A. gemmatalis (Abot et al., 1996) et |'utilisation intensive de
I'AngeMNPV pendant de nombreuses années, aucun rapport de résistance sur le terrain a
I'AngeMNPV n'a été confirmé (Moscardi, 2007). Ce contraste peut indiquer que l'utilisation
géographique généralisée d'un virus est moins un facteur de sélection de résistance que le
recours a une seule souche génétique. Si tel est le cas, les producteurs de produits BV
devraient prévoir d'incorporer un mélange de souches de type sauvage dans un produit ou de
développer et de disposer de souches alternatives dans le cadre d'une stratégie de gestion de
la résistance du produit.

L'apparition d'un produit commercial GV contre le carpocapse de la pomme,
Cryptophlebia leucotreta, en Afrique du Sud est une étape importante en tant que premier BV
disponible dans le commerce et produit en Afrique subsaharienne (Singh et al., 2003 ; Moore
et al.,, 2004a). Un autre BV en cours de développement actif en Afrique est le NPV de
Spodoptera exempta NPV (SpexNPV) pour le controle de la chenille Iégionnaire africaine, un
ravageur migrateur majeur en Afrique (Grzywacz et al., 2008). Une usine de production pilote
a été créée au Kenya par un producteur commercial privé (Van Beek, 2007) et un produit
HearNPV de ce producteur a été enregistré au Kenya et au Ghana en 2012 ; cependant,
I'ampleur de son utilisation n’est pas claire. La teigne du diamant, Plutella xylostella, est un
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autre ravageur mondial qui a été une cible prioritaire pour la recherche sur P.

xylostella GV (PIxyGV) et P. xylostella NPV (PIxyMNPV) (Kariuki et Mclntosh, 1999 ;
Grzywacz et al., 2004). Une comparaison de PIxyGV et de PIxyMNPV a montré que les deux
avaient une pathogénicité similaire sur la base du nombre d'OB, mais que les infections a
PIxyGV produisaient beaucoup plus d'OB par unité de poids de I'hote (Farrar et al., 2007). Les
produits commerciaux PIxyGV sont disponibles en Chine, bien que I'ampleur de leur utilisation
soit incertaine (Yang et al., 2012).

La lutte contre les ravageurs du gazon a également été une priorité pour des ravageurs
tels que Agrotis ipsilon en utilisant un NPV (AgipMNPV, Prater et al., 2006). Une grande partie
du travail consiste a protéger le gazon des terrains de golf, mais méme si AgipMNPV peut
assurer un bon contréle des premiers stades larvaires, sa persistance est limitée par des
tontes fréquentes. De plus, I'exposition aux UV réduit le cycle secondaire du virus (Bixby-Brosi
et Potter, 2010). Les isolats de BV en cours de développement par le secteur public (tableau
1) n'ont pas encore atteint le statut de produit.

Les recherches visant a élargir I'utilisation d'autres produits BV existants se poursuivent,
notamment |'utilisation du NPV de Spodoptera exigua (SeMNPV) dans les serres du sud de
I'Europe (Lasa et al., 2007). Un développement intéressant est la commercialisation au Japon
d'une formulation conjointe d'Adoxophyes orana GV et d'Homona magnanima GV pour lutter
contre deux ravageurs tordus du thé (Kunimi, 2007).

L'utilisation du BV dans la lutte contre les insectes nuisibles aux foréts en Amérique du
Nord et en Europe, un axe traditionnel de recherche sur le BV (Cunningham, 1995 ; Martignoni,
1999 ; Podgewaite, 1999), est restée limitée. Le développement de certains ravageurs
forestiers BV, comme la spongieuse NPV, s'est poursuivi (Cadogan et al., 2004; Moreau et
Lucarotti, 2007) et la production commerciale de tenthrede Neodiprion abietis est désormais
également en cours (Lucarotti et al., 2007). Le manque d'expansion de l'utilisation du BV dans
la lutte antiparasitaire forestiére peut refléter I'adoption préférentielle de produits a base de
Bacillus thuringiensis, avec leur disponibilité immédiate et leur gamme d'hétes plus large
(Moreau et Lucarotti, 2007; van Frankenhuyzen et al., 2007), plutot que leur rejet. de
pesticides microbiens BV. En Asie, un certain nombre de ravageurs forestiers BV sont soit
produits, soit utilisés en Chine, au Japon et en Inde ; I'ampleur de I'utilisation reste floue, bien
que probablement limitée (Nair et al., 1996 ; Peng et al., 2000 ; Kunimi, 2007 ; Sun et Peng,
2007 ; Yang et al., 2012). L'utilisation du BV dans les produits stockés a également fait I'objet
de recherches, en particulier sur Plodia interpunctella GV (PlinGV) (Vail et al., 1991 (Vail et al.,
,1993. Le PlinGV s'est montré prometteur en matiére de contrdle a la fois par action directe
et par action automatique). -diffusion mais n'a pas encore été développé commercialement.
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Problemes de recherche qui limitent I'expansion de l'utilisation des
virus d’insectes

La production de masse de BV a un co(t que la plupart des utilisateurs potentiels
peuvent supporter reste un probleme important. La production d'insecticides commerciaux
contre le BV dépend toujours de systémes in vivo utilisant des insectes spécialement élevés
ou collectés dans la nature (Reid et al., 2014 ; Grzywacz et al., 2014b). Les systémes in vivo
de production de BV dans des larves vivantes restent la méthode de production normale pour
les entreprises commerciales et pour les programmes du secteur public (Moscardi, 1999 ;
Van Beek et Davies, 2009 ; Grzywacz et al., 2014a), mais le co(t relativement élevé de
production de BV dans les insectes vivants par rapport a leurs homologues insecticides
chimiques reste une contrainte car les prix agricoles sont difficiles a réduire en dessous de
20 $ par ha et l'augmentation de la production in vivo de BV avec ses exigences en insectes
de haute qualité exempts de maladies est également un défi (Reid et al., 2014). Le recours a
I'automatisation et a la mécanisation pour I'inoculation, I'élevage et la récolte a facilité la
production de masse et fait du BV une option commerciale viable pour la gamme et I'échelle
d'utilisation actuelles. Cependant, cette approche de fabrication reste peu attrayante pour de
nombreuses entreprises en Amérique du Nord et en Europe qui ne sont pas familieres avec la
culture massive d'insectes comme technique de production dominante, et méme si
I'approche de production in vivo reste capable de répondre aux besoins actuels du marché, la
capacité de produire le les quantités de BV nécessaires a la protection des grandes cultures a
grande échelle sont loin d’étre certaines. Il reste a voir si la récente forte baisse de I'utilisation
de 'AgMNPV au Brésil aprés un investissement majeur dans des installations de production
de masse en laboratoire (Moscardi et al., 2011 ; Panazzi, 2013) aura un impact significatif sur
la volonté de financer une expansion majeure de la production de BV in vivo.

Méme si la plupart des pesticides viraux sont produits dans des installations
spécialisées, la production sur le terrain in vivo constitue une approche viable pour quelques
produits commerciaux contre le BV, tels que I'AgMNPV, dans les pays en développement
(Hunter-Fuijita et al., 1998 ; Moscardi, 2007 ;). La production sur le terrain est prévue pour le
SpexNPV en Afrique (Grzywacz et al., 2014b), bien qu'une production de masse
commercialement viable a grande échelle n’ait pas encore été établie avec succés pour un BV
autre que 'AgMNPV.

Face aux besoins futurs de production de masse a grande échelle de BV, la culture
cellulaire in vitro reste une approche majeure pour surmonter les contraintes
d'approvisionnement et de co(ts qui limitent |'utilisation de BV (Black et al., 1997 ; Moscardi
et al.,, 2011). La production massive d'hétes pour produire des virus est en cours de
développement depuis 30 ans mais n'a pas encore été étendue avec succés aux niveaux
requis pour étre acceptables sur le plan commercial (Granados et al., 2007). Bien qu'il existe
de nombreuses lignées cellulaires capables de prendre en charge la réplication de la BV, les
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cellules sont relativement fragiles par rapport aux cellules bactériennes et de levure
normalement utilisées dans les systéemes de culture cellulaire a grande échelle. Répondre aux
besoins commerciaux de la production de BV nécessiterait des bioréacteurs de > 10 000 |
capables d'une production continue a haut rendement. (Black et coll., 1997 ; Reid et coll.,
2014). Une production réussie de cellules d'insectes a été rapportée dans un certain nombre
de bioréacteurs différents, mais seulement dans des volumes de 20 a 600 | (Reid et al.,
2014). Outre le développement de réacteurs a grande échelle adaptés aux lignées cellulaires
d'insectes, les systémes in vitro nécessitent des milieux chimiquement définis a faible co(t et
optimisés pour la production de cellules d'insectes, ce qui n'est pas encore disponible. La
qualité de la production de BV a également été un probléme ; en particulier, un faible
rendement cellulaire et le maintien de qualités phénotypiques acceptables sont des
contraintes qui restent a surmonter (Pedrini et al., 2006 ; Nguyen et al., 2011). Ainsi, méme si
les recherches visant a développer des systémes in vitro rentables se poursuivent (Granados
et al., 2007 ; Szewcyk et al., 2006 ; Moscardi et al., 2011), rien n'indique pour 'instant que la
production commerciale débutera dans un avenir proche. , bien que des « feuilles de route »
techniques et commerciales pour de telles entreprises aient été élaborées (Reid et al., 2014).

La vitesse de destruction plus lente du BV par rapport a la plupart des insecticides
synthétiques reste un obstacle important a leur adoption plus large (Copping et Menn, 2000 ;
Szewcyk et al.,, 2006). La rapidité d'action reste un facteur important dans la sélection des
souches, car des souches a action plus rapide réduiraient les dommages aux cultures et
seraient plus attrayantes pour les utilisateurs habitués a la destruction rapide obtenue avec
de nombreux pesticides chimiques, mais pas tous. Un objectif majeur de la recherche
appliquée visant a augmenter la vitesse d'action a été la modification génétique (GM) de la
BV pour insérer ou supprimer des genes qui déclenchent rapidement l'arrét de I'alimentation
et accélerent la mort. Les génes insérés comprennent des toxines spécifiques aux insectes
provenant des scorpions Androctonus australis et Leiurus quinquestriatus, de I'araignée
Tengeneria agrestis, de I'acarien des démangeaisons Pyemotes tritici et des hormones
juvéniles estérases (Burdan et al., 2000 ; Bonning et al., 2002 ; Szewcyk et al., 2006). Malgré
des résultats prometteurs d'essais sur le terrain, le développement commercial de ces BV
génétiquement modifiés semble étre au point mort, peut-étre parce que les recombinants
produisent de faibles rendements dans les systémes in vivo actuels ou parce que le climat de
I'opinion publique et les barriéres réglementaires ne sont pas suffisamment favorables aux
produits génétiquement modifiés sur les principaux marchés potentiels. comme I'UE (Black et
al., 1997 ; Glare et al., 2012).

L'adoption de nouvelles souches virales mutantes naturelles telles que le STMNPV non
liquéfiant (Valicente et al., 2008) est une autre voie permettant d'améliorer la rentabilité de la
BV sans se heurter a de tels obstacles de perception ou d'enregistrement ; cependant,
I'utilisation d'une souche naturelle a action plus rapide dans la pratique peut ne pas étre sans
inconvénients. Une souche de S. frugiperda NPV (SpfrMNPV) a destruction plus rapide a été
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identifiée, mais elle produit moins d'OB que l'isolat a destruction plus lente, un compromis
évolutif probablement courant qui pourrait réduire l'impact du cycle secondaire (Behle et
Popham , 2012). Ainsi, malgré des recherches approfondies sur la modification génétique
visant a surmonter certaines des contraintes reconnues de la BV telles que la gamme d'hétes
restreinte, I'action plus lente et la sensibilité aux UV, aucun produit recombinant de la BV
présentant des performances améliorées n'a été commercialisé et il ne semble pas probable
gu'il le sera dans un avenir proche. . Cela est dii en partie a I'échec technique du
développement de recombinants présentant les caractéristiques souhaitées, mais peut
également refléter la hausse des co(ts d'enregistrement et de déploiement de la technologie
GM. En outre, des recherches récemment publiées sur les aspects génétiques et génomiques
de la VB (avec 43 génomes séquencés) ont jeté un éclairage intéressant sur les relations et
I'évolution de la VB (Jehle et al., 2006 ; Eberle et al., 2009 ; Herniou et al., 2012).

On espérait que les données génomiques aideraient au développement de produits ayant
une efficacité améliorée, une gamme d'hotes améliorée, etc. (Inceoglu et al., 2006), mais
jusqu'a présent, il n'y a eu aucun impact commercial. Bien que généralement les OB soient
stables, ils sont sensibles a l'inactivation des UV ainsi qu'a la dégradation phytochimique sur
certaines espéces végétales (Cory et Hoover, 2006 ; Evans, 2007 : Behle et Birthisel, 2014).
Des mécanismes phytochimiques spécifiques qui interferent avec l'infectivité du BV sur les
cultures ont été identifiés dans le coton (Hoover et al., 1998 (Hoover et al., 2000 et, plus
récemment, dans le pois chiche (Stevenson et al., 2010). La faible persistance du La VB sur
ces cultures et sur d’autres cultures est encore pergue comme une véritable limitation a la
génération actuelle de pesticides microbiens BV (Copping et Menn, 2000 ; Moscardi et al.,
2011 ; Behle et Birthisel, 2014). Cependant, étant donné le succes commercial relatif de CpGV,
qui a une courte durée de persistance en raison principalement de l'inactivation solaire, une
persistance limitée peut ne pas constituer un obstacle insurmontable a I'adoption, a condition
que les produits offrent un degré de contréle qui réponde aux exigences fondamentales des
utilisateurs.

Le BV peut étre appliqué a l'aide de n'importe quel systeme de pulvérisation commercial
sans formulation spéciale (Gan-Mor et Matthews, 2003), bien que des autocollants, des
stimulants gustatifs et des protecteurs UV soient souvent incorporés régulierement dans les
mélanges en réservoir pour améliorer l'efficacité (Burges et Jones, 1998 ; Behle et Birthisel. ,
2014). Les taux d'application efficaces pour 'utilisation sur le terrain d'espéces NPV
contenant plusieurs virions varient entre 0,5 et 5 x 10,12 OB par ha (Moscardi, 1999), tandis
que pour le GV avec un seul virion par corps d'occlusion, les taux peuvent étre plus élevés
(Moscardi, 1999). ). La recherche sur les nouvelles technologies d'application du BV semble
avoir peu progressé ces derniéres années, peut-étre en raison du fait que les décisions des
agriculteurs concernant I'acquisition et I'utilisation de pulvérisateurs ne seront probablement
pas motivées dans une mesure significative par leur capacité spécifique a délivrer des agents
microbiens tels que BV. L'utilisation de technologies d’application de précision pour la
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protection des cultures suscite désormais davantage d'intérét. Au cours de la prochaine
décennie, I'utilisation d'inoculums appliqués de maniere minimale ou précise a la place de la
pulvérisation générale traditionnelle pourrait étre I'une des voies les plus intéressantes pour
exploiter la BV avec plus de succés et surmonter les probléemes de co(t et de disponibilité.

En plus d'améliorer la vitesse de destruction, l'efficacité, la gamme d'hotes et la
persistance, la recherche appliquée sur la formulation du BV reste I'une des voies les plus
importantes vers I'amélioration des produits BV (Burges et Jones, 1998 ; Behle et Birthisel,
2014). Cependant, les recherches publiées sur cette question sont trés limitées,
probablement en raison de problémes de propriété exclusive, de sorte qu'il n'est pas clair si le
nombre limité de publications refléte un manque de progres significatifs. Un certain nombre
d'améliorations ont été signalées, mais il n'est pas clair si des progres sont susceptibles
d'apparaitre dans les produits dans un avenir proche. La plupart des produits viraux sont
produits et vendus sous forme de suspensions concentrées, de poudres mouillables et de
granulés.

Une durée de conservation minimale de 18 mois était recommandée il y a plus de 30 ans
(Couch et Ignoffo, 1981) et certains produits sont maintenant disponibles qui répondent a
cette norme (Burges et Jones, 1998 ; Lacey et al., 2008b) ; ceux-ci comprennent généralement
des adjuvants qui stabilisent le virus et améliorent la suspension dans I'eau. Des facteurs
affectant la durée de conservation des virus (température et composants de la formulation)
ont été rapportés pour la VPN de l'arpenteuse du céleri Anagrapha falcifera (AnfaMNPV)
(Tamez-Guerra et al., 2000; Behle et al., 2003) et du CpGV (Lacey et al. al., 2008a).

Certains producteurs expédient le virus sous forme de produit congelé et conseillent de
le conserver congelé jusqu'a son utilisation, bien que cela ne soit pas toujours possible dans
les conditions opérationnelles. La congélation n'est pas indispensable pour conserver le BV,
qui peut rester actif dans des suspensions purifiées sur de longues périodes, méme a
température ambiante. Cependant, la réfrigération ou la congélation semblent nécessaires
pour prévenir la perte d'activité liée a la prolifération des bactéries contaminantes et a
I'oxydation des lipides dérivés de I'n6te (Burges et Jones, 1998) et ainsi maintenir
l'infectiosité des suspensions produites en masse (Lasa et al., 2008). Le besoin
d'entreposage frigorifique du BV est moins contraignant dans les cultures sous serre et
protégées ou l'utilisation d'agents de lutte biologique tels que les prédateurs et les
parasitoides, nécessitant un stockage spécial ou une utilisation immédiate des réception, est
devenue de plus en plus courante. Cela limite cependant son adoption dans de nombreuses
grandes cultures ou les agents de lutte biologique sont moins largement utilisés.

La plus grande disponibilité de formulations ayant une durée de conservation ambiante
comparable aux pesticides synthétiques (> 2 ans) serait un stimulant substantiel pour
I'expansion de l'utilisation du BV. Les formulations séchées a l'air, séchées par pulvérisation
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et lyophilisées ont été largement étudiées avec des résultats prometteurs en termes de
stabilité et d'activité au stockage (Alcazar et al., 1992 ; Tamez-Guerra et al., 2000 ; McGuire et
al., 2001 ; Behle et al. ., 2003 ; Arthurs et al., 2008b). Le séchage par pulvérisation
d'’AnfaMNPV n'a pas réduit de maniere significative I'activité des formulations de lignine sur
une période de stockage de 6 mois a 4 °C (Behle et al., 2003). Les formulations lyophilisées
du PhopGV étaient comparables en activité a I'émersion dans une suspension aqueuse de
virus (Arthurs et al., 2008b). Les formulations lyophilisées et microencapsulées de HearSNPV
se sont également révélées aussi efficaces sur le terrain que les suspensions aqueuses
lorsqu'elles sont appliquées sur les pois chiches (Cherry et al., 2000). Cependant, les
formulations d'AnfaMNPV séchées par pulvérisation auraient une activité résiduelle plus
élevée que les formulations commerciales a base de glycérine (Behle et al., 2003). Les
différences dans les résultats peuvent étre liées a des facteurs spécifiques aux cultures et
aux ravageurs, tels que l'inactivation chimique signalée sur le pois chiche, de sorte que les
formulations peuvent devoir étre adaptées dans certains cas a la culture spécifique
(Stevenson et al., 2010). L'encapsulation des OB viraux dans la lignine via séchage par
pulvérisation a été développée et testée avec MNPV et GV et a produit une mortalité plus
élevée et une persistance plus longue que les contréles non formulés (Tamez-Guerra et al.,
2000 ; McGuire et al., 2001 ; Behle et al., 2003;Arthurs et al., 2006Arthurs et al., 2008aBehle et
Popham, 2012). Castillejos et coll. (2002) ont signalé une persistance considérablement plus
grande avec une formulation phagostimulante granulaire du SfTMNPV qu'avec une suspension
aqueuse. En revanche, les films de particules et les cires produits commercialement et
commercialisés comme protecteurs contre les coups de soleil pour les fruits ne fourniraient
aucune protection supplémentaire significative contre le CpGV (Lacey et al., 2004 ; Arthurs et
al., 2006Arthurs et al.,, 2008a.

L'une des principales préoccupations des producteurs est la nécessité de réappliquer
fréquemment le BV en raison de son inactivation rapide lorsqu'il est exposé au soleil (Behle et
Birthisel, 2014). Les BV sont particulierement sensibles au spectre ultraviolet (Ignoffo, 1992 ;
Burges et Jones, 1998 ; Tamez-Guerra et al., 2000 ; Lacey et Arthurs, 2005), bien que des
facteurs phytochimiques spécifiques a la plante hote puissent également contribuer a une
faible persistance sur certaines cultures. et les espéces d'arbres (Cory et Hoover, 2006). Le
role relatif de la faible persistance des UV dans la limitation de I'utilisation des produits BV
varie considérablement en raison d'un complexe de facteurs biotiques et abiotiques
spécifiques aux cultures, tels que les niveaux d'UV, l'architecture des cultures, les modéles
d'infestation de ravageurs et les pratiques agricoles (Stevenson et al., 2010). Dans les
cultures tropicales exposées a des UV élevés, la persistance du BV peut étre inférieure a 24 h
; mais la persistance d'autres pesticides microbiens tels que le Bt et méme de produits
chimiques peut également étre courte sur ces cultures en raison de la combinaison d'UV
élevés et de températures élevées, qui entrainent l'inactivation, la dégradation chimique et la
volatisation (Cherry et al., 2000).
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Un probléme qui complique I'évaluation de la recherche sur la persistance des UV est la
variabilité des protocoles expérimentaux utilisés par les différents chercheurs. Certains
chercheurs évaluent I'exposition naturelle a la lumiére solaire, qui présente également des
problémes de variabilité, mais de nombreuses études utilisent diverses sources UV
artificielles qui peuvent ne pas imiter fidelement les spectres naturels de la lumiére solaire ou
I'exposition a la surface des feuilles. Les distances et la durée d'exposition varient et le choix
du substrat peut étre un probléme déroutant. Par exemple, les effets directs du chauffage
peuvent confondre I'effet de I'exposition aux UV lorsque les températures du substrat ne sont
pas contenues dans des limites environnementales valables. Il a été démontré que les
azurants optiques (Tinopal, Blankophor P167 et autres dérivés du stilbéne), avec ou sans
dioxyde de titane, augmentent la persistance du NPV et du GV (Farrar et al., 2003 ;
Monobrullah et Nagata, 2001 ; Sporleder, 2003). Cependant, Sajap et al. (2009) ont constaté
que, méme si des adjuvants tels que Tinopal offraient une protection UV significativement
améliorée dans des études en laboratoire sur le SpitMNPYV, lors d'essais ultérieurs sur le
terrain sur des cruciféres, aucun avantage clair n'était conféré par rapport au SpitNPV non
formulé. Un certain nombre d'autres matériaux absorbant des longueurs d'onde spécifiques,
notamment des colorants spécialisés, des produits chimiques et des substances naturelles
telles que le sulfate de lignine, le latex de polystyréne, le rouge Congo, le thé vert, les
antioxydants, I'oxyde de fer et autres, ont été testés pour améliorer I'activité résiduelle des
virus entomopathogénes ( Burges et Jones, 1998 ; Charmillot et al., 1998 ; Ballard et al.,
2000b ; de Moréaes Lessa et Medugno, 2001 ; McGuire et al., 2001 ; Sporleder, 2003 ; Asano,
2005 ; Arthurs et al.,, 2006 ; | a également été rapporté que la mélasse, le saccharose et le lait
écrémé en poudre améliorent [égérement la persistance du CpGV (Charmillot et al., 1998 ;
Ballard et al., 2000b). Alves et al. (2001) ont démontré une plus grande persistance du NPV
dans une émulsion huileuse. gemmatalis. Certains additifs de formulation démontrés
expérimentalement n'ont pas été adoptés pour un usage commercial en raison de facteurs
tels que le co(t élevé, la phytotoxicité, l'incompatibilité de stockage, l'inacceptabilité
cosmétique sur les produits frais, ou parce que l'application aux concentrations requises est
peu pratique en raison de la viscosité élevée. ou le blocage des filtres de pulvérisation,
comme cela se produit avec certains additifs particulaires.

Il a été suggéré que le succes du HearNPV en Australie est lié a une acquisition tres
rapide, atténuant le probléme de la faible persistance du BV sur les cultures (Murray et al.,
2001), bien que I'utilisation d'additifs dans les mélanges en cuve pour améliorer I'efficacité du
HearNPV soit également un facteur important de sa réussite (Mensah et al., 2005 ; Hauxwell
et Reeson, 2008). L'augmentation de l'attrait des dépots de pulvérisation en ajoutant des
attractifs et des stimulants alimentaires aux mélanges en cuve s'est révélée prometteuse
pour accélérer I'acquisition du virus ; par exemple, la mélasse serait 'un des stimulants
alimentaires les plus efficaces pour les larves du carpocapse de la pomme (Ballard et al.,
2000b). D'autres phagostimulants susceptibles d'améliorer I'efficacité du CpGV comprennent
le glutamate monosodique (Pszczolkowski et al., 2002) et I'acide trans-1-aminocyclobutane-
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1,3-dicarboxylique (trans-ACBD) (Pszczolkowski et Brown, 2004). Cependant, I'utilisation de
concentrations élevées d'additifs tels que la mélasse peut avoir des effets secondaires
inacceptables, tels que la stimulation de la croissance fongique défigurante telle que la
fumagine sur les produits frais. Schmidt et coll. (2008) ont signalé une amélioration
significative du CpGV utilisé en conjonction avec la kairomone, un attractif pour larves d'ester
de poire et pour adultes. Cependant, Arthurs et al. (2007) ont rapporté des résultats
incohérents lors d'essais similaires sur des pommes et des poires et ont suggéré que des
améliorations plus pratiques dans les stratégies de formulation et d'application étaient
nécessaires. Knight et Witzgall (2013) ont signalé une augmentation significative de la
mortalité larvaire lors de la combinaison de I'une des trois levures, Metschnikowia
pulcherrima, Cryptococcus tephrensis ou Aureobasidium pullulans, avec le CpGV par rapport
au CpGV seul. Un essai sur le terrain a confirmé que les dommages aux fruits et la survie des
larves étaient considérablement réduits lorsque les pommiers étaient pulvérisés avec du
CpGV, du M. pulcherrima et du sucre.

Les tensioactifs mouillants et collants sont généralement recommandés pour améliorer
le mélange, réduire la tension superficielle et augmenter les dép6ts sur les surfaces des
plantes (Burges et Jones, 1998). L'utilisation d'autocollants supplémentaires avec des virus
entomopathogénes a été rapportée par Ballard et al. (2000aBallard et al. (, 2000b, Tamez-
Guerra et al. (2000) et Arthurs et al. (2008a). Il a également été démontré que les azurants
optiques améliorent le pouvoir infectieux d'un certain nombre d'espéces de NPV, une réponse
liée aux effets sur la membrane péritrophique (Morales et al., 2001; Murillo et al., 2003;
Martinez et al., 2004; Farrar et al., 2005; Toprak et al., 2007). De méme, Cisneros et al. (2002)
ont démontré un effet synergique de 1 % de borax sur l'activité du STMNPV. La recherche sur
la formulation n'a pas encore produit d'impacts significatifs sur la performance globale des
produits commerciaux BV, mais la disponibilité de formulations avec une persistance
considérablement améliorée améliorerait I'attractivité du produit pour de nombreux systemes
de culture.

L'utilisation d'autres additifs pour améliorer I'efficacité de l'infection par la VB a été
largement explorée. Les améliorants sont un groupe de protéines virales reconnues pour
augmenter la puissance virale du NPV et du GV chez les hotes hétérologues et suggerent un
potentiel significatif d'élargissement de la gamme d'hotes de BV spécifique (Slavicek, 2012),
bien qu'elles n'aient pas encore été développées pour un usage commercial. Il a également
été rapporté que l'azadaractine et d'autres produits chimiques dérivés du neem réduisent
efficacement la dose de BV nécessaire pour lutter contre les ravageurs dans les essais
biologiques (Zamora-Avilés et al., 2013) et, s'ils sont validés sur le terrain, pourraient s'avérer
utiles pour réduire le colt du produit. .

L'impact de I'expansion de la production de cultures génétiquement modifiées sur
I'utilisation du BV reste a déterminer. Méme si I'adoption de cultures génétiquement
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modifiées résistantes aux insectes peut supprimer les marchés établis pour le BV dans
certaines cultures telles que le coton (Buerger et al., 2007), elle peut également présenter des
opportunités d'incorporation du BV dans les systemes de culture GM pour faire face aux
ravageurs secondaires non ciblés, ou dans le cadre d'une stratégie de gestion de la
résistance des insectes (Thakore, 2006; Kennedy, 2008). Le HzNPV a amélioré de maniére
significative le controle de H. zea dans le mais sucré génétiquement modifié, mais pas de
maniére aussi cohérente que I'application de l'insecticide spinosad (Farrar et al.,, 2009). La
recherche sur I'utilisation de génes de virus d'insectes dans des plantes transgéniques
comme nouvelle source de résistance aux insectes pourrait, a long terme, permettre d'utiliser
la BV dans la protection des cultures (Liu et al., 2006).

Bien que le BV puisse étre déployé en utilisant des stratégies de base d'inoculation, de
conservation ou d'augmentation, dans la pratique actuelle, le BV est appliqué de maniére
augmentative en tant que pesticide microbien « selon les besoins ». Toutefois, de l'avis de
certains chercheurs, l'utilisation de pesticides constitue un obstacle a la réalisation du plein
potentiel des agents biologiques et de leur capacité a se répliquer, a persister et a se
propager (Waage, 1997). Une alternative a I'application conventionnelle par pulvérisation est
la diffusion de formulations de BV via de nouvelles technologies de leurre et de
contamination incorporant des phéromones (Vega et al., 2007). Les insectes adultes attirés
par l'inoculum BV sont contaminés en surface et transmettent le virus a la surface des ceufs,
puis aux larves en train d'éclore. Cette stratégie a été récemment appliquée aux ravageurs
des vergers (Cross et al., 2005) ; d'autres exemples sont présentés par Vega et al. (2007).

Malgré I'importance reconnue du cycle secondaire via la transmission horizontale et
verticale du BV dans les populations de ravageurs, il y a eu peu d'exploitation délibérée de la
capacité du BV a se répliquer et a cycler de la maniére dont des stratégies d'inoculation
spécifiques sont utilisées pour le virus Oryctes (Jackson et al., 2005). ) ou des pratiques
agricoles congues pour promouvoir la conservation du BV (Moscardi, 1999 ; Cory et Evans,
2007). L'écologie des virus reste un domaine de recherche trés actif pour les ravageurs des
cultures et des foréts (Cory et Myers, 2003 ; Fuxa, 2004 ; Harrison et Hoover, 2012),
élargissant nos connaissances sur I'épidémiologie de la VB et la dynamique des populations
hétes du virus. Les études ont porté sur le cycle secondaire, la transmission horizontale et
verticale et l'interaction de la BV avec d'autres agents pathogénes tels que Wolbachia
(Graham et al., 2010) et offrent des informations intéressantes sur la maniére dont l'efficacité
de la BV pourrait étre améliorée sur le terrain grace aux interactions biotiques. Bien que la
recherche n'ait pas encore été exploitée pour améliorer notre utilisation du BV sur la plupart
des cultures, I'écologie des interactions héte-pathogene est considérée comme une voie a
suivre pour développer de nouvelles stratégies de déploiement de nouveaux BV (Waage,
1997).
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Facteurs sociétaux et leur role dans la détermination de I'adoption
des virus d’insectes

Les pressions environnementales et les préoccupations des consommateurs en matiere
de santé se concentrent de plus en plus sur les impacts sanitaires et environnementaux des
produits phytosanitaires et la sécurité bien établie du BV (0.E.C.D., 2002 ; Leuschner et al.,
2010 ; Mudgal et al., 2013) est un facteur majeur. avantage. Méme si les enquétes publiques
n'ont pas montré que les risques liés a la sécurité alimentaire sont pergus comme une
préoccupation majeure, ils constituent un probléme important pour jusqu’a 25 % des
consommateurs (Food Standards Agency, 2013). La récente controverse sur les
néonicotinoides dans I'UE a montré que les préoccupations du public peuvent entrainer des
changements importants dans la politique de protection des cultures, méme si les preuves
scientifiques sont controversées (Gross, 2013). Ces préoccupations au sein de I'UE ont
conduit a la directive sur I'utilisation durable (SUD), une politique de réduction du recours aux
pesticides chimiques et a I'adoption obligatoire de la lutte intégrée contre les ravageurs (IPM)
pour toutes les cultures (Hillocks, 2012). En outre, les pesticides chimiques doivent étre
réenregistrés, ce qui a conduit a une réduction du nombre de produits chimiques de
protection des cultures autorisés d'environ 1 000 en 1993 a moins de 330 aujourd'hui
(Commission européenne, 2009). Ces mesures augmentent sans aucun doute le potentiel
d'utilisation de la BV ; cependant, la demande accrue de nouveaux BCA suscite de sérieuses
inquiétudes quant au fait que I'offre de nouveaux produits reste insuffisante pour remplacer
les pesticides chimiques retirés (Hillocks, 2012).

L'enregistrement constitue I'un des obstacles a 'augmentation de I'offre de produits
commerciaux BV (Bailey et al., 2010 ; Ehlers, 2011 ; Lapointe et al., 2012). Les autorités
réglementaires de nombreux pays et juridictions ne sont pas en mesure de finaliser
I'enregistrement des produits BV de maniéere opportune, économique et transparente
(Kabaluk et al., 2010 ; Gywnn, 2014). Cela peut étre d a l'inertie bureaucratique dans certains
cas, mais souvent I'absence de I'expertise biologique appropriée parmi les régulateurs a été
citée comme une contrainte importante (Bailey et al., 2010). Certains organismes de
réglementation tels que 'EPA des Etats-Unis semblent étre proactifs dans le développement
de I'expertise appropriée et d'une philosophie positive pour faciliter I'enregistrement de
nouveaux produits BV grace a des systémes efficaces de procédure accélérée (Bailey et al.,
2010), mais I'UE, bien qu'elle parraine activement I'examen de 'homologation des pesticides
microbiens (Ehlers, 2011), n'a pas encore mis en place de procédure accélérée spécifique
pour les pesticides microbiens. L'enregistrement dans I'UE présente des délais longs et des
couts plus élevés qui dissuadent les enregistrements, en particulier de la part des petites et
moyennes entreprises (PME) qui sont souvent a la pointe de I'innovation en matiére de
pesticides microbiens et développent 80 % des nouveaux produits pesticides microbiens
(Ravensberg, 2011). L'utilisation de pesticides microbiens n'a pas encore suscité d'inquiétude
sérieuse dans le public, méme si la question a été évoquée par certains auteurs comme
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Lapointe et al. (2012), les attitudes peuvent changer a mesure que l'utilisation de la VB se
développe.

Virus d'insectes dans la prochaine décennie

Il existe un besoin évident de nouveaux produits BV actifs contre les parasites, dont
l'impact pourrait augmenter a mesure que les actifs chimiques sont retirés. La plupart des
produits BV récemment commercialisés ou mis sur le marché sont basés sur des espéces
bien connues et étudiées depuis au moins 30 ans. La pénurie de nouvelles espéces de BV
suscite de sérieuses inquiétudes. Compte tenu des progrés limités depuis 2001 dans
I'identification de nouveaux BV, il est loin d'étre certain que de nouveaux produits de
protection des cultures apparaitront sans un financement accru pour la recherche et le
développement du BV contre les menaces nouvelles et émergentes résultant du retrait des
produits chimiques. Il existe également un besoin de nouvelles technologies pour produire en
masse le BV a des colts appropriés a une utilisation a grande échelle du BV dans les grandes
cultures. Bien que la production in vivo soit une technologie établie, il est loin d'étre certain
gu’elle puisse étre étendue pour répondre a I'augmentation considérable de la production
nécessaire pour remplacer les pesticides chimiques dans les grandes cultures. Il reste a voir
si les systémes in vitro permettront de surmonter les problemes de codt et de qualité qui ont
empéché leur adoption par les producteurs commerciaux. L'autre besoin clé est de mieux
comprendre comment les BV interagissent avec les autres BCA afin d'identifier les synergies
susceptibles d’améliorer leur performance globale. Beaucoup pensent que les BV, comme les
autres BCA, n'atteindront jamais leur plein potentiel tant qu’ils ne seront pas déployés en tant
que composants de systemes IPM écologiques plutdt que de substituts aux insecticides
chimiques.

Bactéries entomopathogénes

3.1. Bacillus thuringiensis (Bt)

Contexte et statut général

Un trés grand nombre d'espéeces bactériennes ont été signalées chez les insectes
nuisibles et utiles (Jurat-Fuentes et Jackson, 2012), mais un nombre relativement restreint de
bactéries entomopathogenes ont été développées commercialement pour lutter contre les
insectes nuisibles aux cultures, aux foréts, au gazon, aux humains et bétail. Il s'agit
notamment de plusieurs sous-espéces de Bacillus thuringiensis (Bt), Lysinibacillus (Bacillus)
sphaericus, Paenibacillus spp. et Serratia entomophila (tableau 2). Les bactéries les plus
largement utilisées pour lutter contre de nombreux insectes nuisibles sont les sous-espéces
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Bt. (Glare et O'Callaghan, 2000 ; Federici, 2005 ; Bravo et al., 2011 ; Glare et al.,, 2012 ; Jurat-
Fuentes et Jackson, 2012).

Les faits marquants de I'histoire et du développement commercial du Bt sont présentés
par Beegle et Yamamoto (1992), Federici (2005), Sanchis (2011) et Davidson (2012). Les
sous-especes Bt représentent environ 98 % des pesticides microbiens bactériens
pulvérisables formulés, en partie en raison de la large gamme d'hotes ayant une activité
contre les lépidoptéres, les dipteres (nématoceéres), les coléoptéres (Chrysomelidae et
Scarabaeidae), d'autres espéces d'autres ordres d'insectes et d'autres ravageurs. invertébrés
(acariens et nématodes) (Carneiro et al., 1998 ; Schnepf et al., 1998 ; Wei et al., 2003 ; van
Frankenhuyzen, 2009). Trois exemples notables sont les souches Bt ayant une activité sur les
larves de scarabées (Bt subsp. japonensis (souche Buibui), Suzuki et al., 1992) ; deux espéces
de tenthrédes Diprion pini et Pristiphora abietina (Porcar et al., 2008) ; et les nématodes a
galles, Meloidogyne spp. (Chen et al., 2000 ; Li et al., 2008 ; Khan et al., 2010).

Une prospection et un développement supplémentaires fourniront trés probablement aux
isolats de B. thuringiensis un spectre d'activité encore plus large. Crickmore et coll. (2014)
fournissent une liste continuellement mise a jour des toxines Bt avec des liens vers des
informations sur d'autres insectes hotes et d'autres organismes qui y sont sensibles. Il existe
actuellement pas moins de 73 familles de toxines cristallines (CRY) comprenant au total 732
toxines, 3 familles de protéines cytotoxiques (Cyt) comprenant 38 toxines différentes et 125
protéines insecticides végétatives (VIP) appartenant a 4 familles différentes (Crickmore et al.
., 2014).

La principale raison de l'utilisation du Bt est qu’il combine les avantages des pesticides
chimiques et des pesticides microbiens. Comme les pesticides chimiques, le Bt agit
rapidement, est facile a produire a faible codt, facile a formuler et a une longue durée de
conservation. Il peut également étre appliqué a I'aide d’équipements d’application et de
systémes d'application conventionnels (c’est-a-dire dans des plantes transgéniques).
Contrairement aux pesticides chimiques a large spectre, les toxines de B. thuringiensis sont
sélectives et leur impact négatif sur I'environnement est tres limité (Glare et O'Callaghan,
2000 ; Lacey et Siegel, 2000 ; Hokkanen et Hajek, 2003 ; Lacey et Merritt, 2003 ; Birch et al. ,
2011).

3.1.2. Lutte contre les insectes nuisibles avec des produits pesticides microbiens B.
thuringiensis 3.1.2.1. Cultures et vergers. Bt n'a pas d'intervalle de pulvérisation avant la
récolte et peut étre appliqué jusqu’au début de la récolte. Son impact est minime, voire nul,
sur les organismes bénéfiques de ces agroécosystémes ; cependant, bien qu'efficace, il est
sensible a la dégradation solaire et nécessite une application fréquente.

B. thuringiensis subsp. kurstaki (Btk, Dipel) et dans une moindre mesure B. thuringiensis
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subsp. aizawai (Xentari) sont utilisés pour lutter contre les lépidoptéres nuisibles dans les
vergers et dans la production maraicheére (Glare et O'Callaghan, 2000 ; Lacey et Shapiro-llan,
2008 ; Glare et al., 2012). Il est largement utilisé dans la production de légumes biologiques et
est de plus en plus utilisé par les producteurs conventionnels. La lutte contre une pléthore de
Iépidoptéres nuisibles est courante dans les cultures en rangs, notamment les cruciféres, les
Iégumes solanacés, les cucurbitacées, le mais, les légumineuses, le soja, le coton et autres.
La mise en ceuvre du Btk pour lutter contre les ravageurs des vergers, en particulier les
tordeuses et autres défoliateurs, a été décrite par Lacey et Shapiro-llan (2008).

Une multitude d'articles sur la recherche appliquée et I'utilisation de produits a base de Bt
pour la protection contre les |épidoptéres nuisibles aux légumes et aux arbres fruitiers ont été
publiés depuis 2000 et beaucoup sont référencés par Glare et O'Callaghan (2000), Metz
(2003), Lacey et Kaya (2007), Jurat-Fuentes et Jackson (2012). Kabaluk et Gazdik (2005)
fournissent un répertoire de biopesticides qui comprend les producteurs de plusieurs
produits commerciaux Bt pour le contréle des Iépidoptéres.

La lutte contre les coléoptéres nuisibles dans les cultures utilisant B. thuringiensis
produit commercialement se limite aux coléoptéres de la famille des Chrysomelidae,
principalement le doryphore de la pomme de terre, Leptinotarsa decemlineata (Wraight et al.,
2007b. La toxine active du coléopteére (Cry 3Aa) est produite par B. thuringiensis. .
thuringiensis sous-espéce tenebrionis (Btt). Il peut constituer un moyen de lutte efficace, en
particulier lorsqu'il est appliqué a intervalles réguliers contre les premiers stades larvaires. Le
Btt a été rapidement développé comme pesticide microbien a la fin des années 1980 et au
début des années 1990 (Gelernter et Trumble, 1999 ; Gelernter, 2002). Cependant, plusieurs
facteurs, notamment la concurrence avec les insecticides néonicotinyl, ont entrainé sa quasi-
disparition du marché (Gelernter, 2002). La toxine Cry3Aa exprimée dans la pomme de terre
transgénique offre une protection compléte contre L. decemlineata, mais I'opposition actuelle
du public a son utilisation transgenes dans les aliments a entrainé le retrait des pommes de
terre transgéniques du marché en Amérique du Nord et en Europe. Les lignées de pommes
de terre transgéniques 'Spunta’ avec le gene cry1lal se sont révélées compléetement
résistantes au ver tuberculeux de la pomme de terre lors d'essais en laboratoire et sur le
terrain (Douches et al., 2002(Douches et al., 2011.

3.1.2.2. Ravageurs des produits stockés. Plusieurs insectes nuisibles attaquent les
céréales, les fruits, les noix, les pommes de terre et autres produits alimentaires stockés. Les
produits Btk ont été utilisés pour lutter contre plusieurs de ces ravageurs (Lord et al., 2007 ;
Shapiro-llan et al., 2007 ; Kroschel et Lacey, 2008). Une bonne efficacité du Btk a été
démontrée et des protocoles ont été publiés pour I'évaluation du contréle du Btk contre
Plodia interpunctella et d'autres lépidopteres nuisibles aux céréales stockées (Lord et al.,
2007). Malgré le volume considérable de grains dans les silos a grains, seuls les 10 premiers
centimeétres de grains nécessitent un traitement (Lord et al., 2007). Kroschel et Lacey (2008)
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et Lacey et Kroschel (2009) ont décrit des exemples de mise en ceuvre a grande échelle du
Btk dans plusieurs pays pour lutter contre la teigne des tubercules de pomme de terre, P.
operculella, dans les entrepots rustiques de tubercules de pomme de terre.

3.1.2.3. Les foréts. Le Btk est le principal moyen non chimique de lutte contre les
Iépidopteres ravageurs des foréts. Son développement et son utilisation dans les années
1970 et 1980 ont facilité un développement commercial plus large dans les années 1980 et
1990 (van Frankenhuyzen et al., 2007). Btk a été largement utilisé contre la tordeuse des
bourgeons de I'épinette (Choristoneura fumiferana) et la spongieuse (Lymantria dispar)
(Bauce et al., 2004; van Frankenhuyzen et al., 2007). Les protocoles d'évaluation de Btk et
d'autres isolats de Bt pour le controle de C. fumiferana et L. dispar sont présentés par van
Frankenhuyzen et al. (2007). Btk a également été utilisé pour lutter contre les insectes
nuisibles des principales cultures, foréts, gazons, humains et animaux domestiques.

Espéces bactériennes

Habitat majeur ciblé

Exemples d'ordres nuisibles majeurs Références sélectionnées

Bacillus thuringiensis sous-espéce kurstaki a Cultures en rangs, foréts, vergers

Lépidoptéres : nombreuses familles et espéces Glare et O'Callaghan (2000), Federici
(2005), Huang et al. 2007, ), van Frankenhuyzen (2009, Jurat-Fuentes et Jackson 2012B.
thuringiensis sous-espéce aizawai a Cultures en rangs, vergers Lépidopteres Tabashnik et al.
(1993), Glare et O'Callaghan (2000), Mashtoly et al. 2011B. thuringiensis sous-espéce
tenebrionis a Pomme de terre Coléoptéres : Chrysomelidae, principalement Leptinotarsa
decemlineata Kreig et al. (1983), Langenbruch et al. (1985), Gelernter (2002) B. thuringiensis
sous-espece israelensis a Divers habitats aquatiques lentiques et lotiques Dipteéres : Culicidae
et Simuliidae Lacey et Merritt (2003), Lacey 2007 Serratia entomophila a Coléoptéres des
paturages : Scarabaeidae :

Costelytra zealandica Jackson et al. (1992Jackson et al. (, 2001, Jackson (2003),
Jackson et Klein (2006) une production commerciale.

utilisé pour lutter contre d'autres lépidopteres défoliateurs forestiers en Amérique du
Nord et en Europe, notamment Thaumetopoea processionea, T. pityocampa, Lymantria
monacha, Dendrolimus sp., Bupalus piniaria, Panolis flammea, Tortrix viridana, Operophtera
brumata, Dioryctria abietella, Lambdina fiscellaria fiscellaria, Choristoneura occidentalis, C.
pinus pinus, Orgyia leucostigmata, O. pseudotsugata et autres (Fuxa et al., 1998 ; van
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Frankenhuyzen, 2000). Les seuls insectes ravageurs forestiers non Iépidoptéres sensibles au
Bt appartiennent a la famille des coléoptéres Chrysomelidae. Bauer (1992) a effectué des
essais biologiques de Btt pour déterminer son activité larvicide contre la chrysomeéle du saule
importée, Plagiodera versicolora, élevée sur des peupliers (Populus) ou des saules (Salix).
Une bonne activité larvicide de la bactérie n'a été observée que sur les larves élevées sur
peuplier. Genissel et al. (2003) ont signalé les effets déléteres de I'alimentation des larves et
des adultes de Chrysomela tremulae sur des feuilles de peuplier transgénique exprimant le
géne cry3Aa de Btt. Aucun essai sur le terrain a grande échelle n'a encore été mené avec le
Btt pour lutter contre les chrysomélidés dans les foréts.

3.1.2.4. Pelouse et gazon. Klein et coll. (2007) et Koppenhofer et al. (2012) donnent un
apercu de l'utilisation de la sous-espéce Bt. pour lutter contre les ravageurs du gazon. Btk et
Bt subsp. aizawai sont homologués pour lutter contre la pyrale des prés et la |égionnaire,
Mythimna (Pseudaletia) unipuncta, dans le gazon. Bien qu'elles ne soient pas largement
utilisées pour lutter contre ces ravageurs, les souches Bt offrent un certain contréle si elles
sont utilisées lorsque les premiers stades larvaires sont présents et si les applications sont
effectuées en début de soirée pour éviter autant que possible la dégradation par les UV.
Oestergaard et coll. (2006) ont démontré la maitrise de la tipule européenne, Tipula paladosa,
avec B. thuringiensis subsp. israelensis (Bti) appliqué contre les premiers stades larvaires ;
cependant, il n'existe aucun rapport dans la littérature sur l'utilisation courante du Bti pour
lutter contre la mouche grue dans le gazon. La sous-espéce Bt. japonensis (souche Buibui)
est insecticide contre le scarabée japonais, Popillia japonica, et d'autres espéces de
scarabées nuisibles au gazon (Suzuki et al., 1992 ; Alm et al., 1997 ; Koppenhofer et al.,
1999Koppenhdofer et al.,, 2012Bixby et al., 2007). Koppenhofer et al. (1999) ont observé une
interaction additive et synergique entre les nématodes entomopathogenes (Sterinernema
spp. et Heterorhabditis bacteriophora) et Bt subsp. japonensis (souche Buibui) pour lutter
contre la larve Cyclocephala spp. Un avantage du Bt subsp. japonensis par rapport a
Paenibacillus popilliae, une autre bactérie utilisée pour lutter contre P. japonica, est qu'elle
peut étre cultivée sur des milieux artificiels et qu'elle posséde une gamme d'hétes plus large
au sein des Scarabaeidae.

3.1.2.5. Insectes médicalement importants. Plusieurs especes de moustiques (Culicidae)
sont des ravageurs répandus, dont beaucoup transmettent des agents pathogenes tels que
Plasmodium spp. (paludisme), les nématodes filaroides (éléphantiasis, mansonellose) et les
virus (fievre jaune, dengue et plusieurs qui causent I'encéphalite) (Foster et Walker, 2009).
Les habitats aquatiques dans lesquels le Bti est utilisé pour lutter contre les moustiques sont
extrémement divers en termes d'emplacement (marais salants, trous d'arbres, zones
humides, conteneurs et divers autres habitats) et de qualité de I'eau (Skovmand et al., 2007).
Les mouches noires (Simuliidae) sont toujours présentes dans les habitats lotiques (riviéres,
ruisseaux, ruisseaux) (Adler et al., 2004; Adler et McCreadie, 2009) et, en plus de leur activité
trés pestiférée, certaines espéces transmettent les nématodes filaroides qui causent
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I'onchocercose humaine et bovine (Adler et McCreadie, 2009). Bti est la seule sous-espéce Bt.
qui est produit commercialement pour lutter contre les dipteres vecteurs et nuisibles chez les
Culicidae (Lacey, 2007; Despres et al., 2011) et les Simuliidae (Adler et al., 2004; Skovmand et
al., 2007). Bien que le Bti soit tres efficace, sa persistance dans I'environnement, en particulier
dans ceux a forte teneur en matieres organiques, est de courte durée et nécessite de
fréquentes applications. Un couvert foliaire dense et une sédimentation rapide des toxines
dans les habitats lentiques plus profonds diminuent la quantité d'inoculum atteignant I'habitat
et diminuent la durée d'exposition des larves. La toxine est transportée sur des distances plus
courtes dans des cours d’eau peu profonds présentant un rapport substrat/volume d’eau
élevé (larges et peu profonds). Les grands fleuves peuvent entrainer un transport efficace de
la toxine jusqu'a 30 km. De nouvelles améliorations des formulations et des systémes
d'administration devraient accroitre l'efficacité dans les habitats des moustiques et des
mouches noires.

Production de B. thuringiensis

Les milieux nutritifs et les conditions dans lesquelles Bt et L. sphaericus sont produits
peuvent influencer considérablement I'activité larvicide. Les lignes directrices et les
ingrédients typiques des milieux pour la fermentation en flacon agité, en cuve a agitation et
en cuve profonde sont présentés par Beegle et al. (1991), Lisansky et al. (1993) et Couch
(2000). Bien que la technologie de fermentation de B. thuringiensis continue d'étre améliorée,
les informations sur tout changement spécifique dans les méthodes et les milieux par
l'industrie sont presque toujours exclusives (Couch, 2000). Cependant, des développements
ont eu lieu dans la production a petite échelle utilisant des composants de milieux uniques
tels que des matiéres premiéres locales d'origine végétale et animale et des sous-produits
(tels que le lactosérum) qui fournissent des sources d'azote et de carbone peu coliteuses
pour la production de Bt et de L. sphaericus ( Aranda et coll.,, 2000 ; Lacey, 2007).

Cultures transgéniques ou cultures Bt

Les progres les plus importants sur le marché au cours des deux derniéres décennies ont
été associés au développement d'un produit Bt différent des pesticides microbiens, les
cultures transgéniques Bt. Les toxines Cry et VIP sont les seules toxines actuellement
utilisées dans les cultures transgéniques insecticides commerciales. Les toxines VIP ne se
trouvent que dans les cultures transgéniques, mais plusieurs toxines Cry produites par les
cultures Bt sont les mémes que celles produites par les pesticides microbiens Bt tels que
Dipel ou Xentari. Les cultures génétiquement modifiées ont été la technologie de production
agricole la plus rapidement adoptée (Brookes et Barfoot, 2013 ; James, 2013). Bien que la
mise en ceuvre n'ait pas été sans controverse, son large acceptation est due a la spécificité
pour les insectes et a la grande efficacité des toxines Cry de B. thuringiensis, ainsi qu'a leur
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sécurité pour les consommateurs et les organismes non ciblés (Shelton et al., 2002 ; Bravo et
al., 2011). . Une grande diversité de génes de toxines relativement simples a cloner et a
exprimer se trouvent dans différentes souches de B. thuringiensis. Les génes des toxines
sont répartis en familles faciles a caractériser et les toxines sont organisées en domaines
fonctionnels clairement distincts (Bravo et al., 2007). Ces caractéristiques facilitent non
seulement I'élucidation du mode d’action (MOA) des toxines, mais font également des
toxines et des génes des toxines de bons modeles pour le génie génétique. Au début des
années 1980, B. thuringiensis était déja un produit commercialement prospére. Les protéines
insecticides de B. thuringiensis étaient parmi les seuls produits génétiques répondant aux
exigences techniques et éthiques de la biotechnologie végétale. Par la suite, les toxines de B.
thuringiensis sont devenues la source la plus prometteuse pour le développement de plantes
transgéniques résistantes aux insectes (Kennedy, 2008).

La superficie mondiale des cultures Bt a considérablement augmenté au cours des deux
derniéres décennies, atteignant 175 millions d’hectares en 2013 (Choudhary et Gaur, 2010 ;
Brookes et Barfoot, 2013 ; James, 2013). Le taux d'adoption était de 100 % ou proche de
100 % en 2013 pour toutes les principales cultures transgéniques dans les pays producteurs
primaires. Une stabilisation du taux d’adoption et des superficies plantées est donc attendue
dans les années a venir (James, 2013).

L'utilisation accrue de coton et de mais Bt a entrainé une diminution significative de
I'utilisation d'insecticides chimiques (Phipps et Park, 2002 ; Brookes et Barfoot, 2013), en
particulier dans le coton (Huanga et al., 2003 ; Edwards et Poppy, 2009 ; Krishna et Qaim,
2012). Cependant, les technologies transgéniques entrent également en concurrence avec les
formulations pulvérisables de Bt en raison de la similitude des toxines utilisées et entrainent
une part commerciale plus faible laissée aux pesticides microbiens Bt. En outre, tout en
réduisant le marché global des insecticides chimiques, 'adoption généralisée des cultures Bt
peut accroitre le marché des herbicides, car de nouvelles générations de plantes
transgéniques exprimant des genes empilés de Bt et de résistance aux herbicides sont
désormais sur le marché (James, 2013). Compte tenu des préoccupations
environnementales généralisées concernant les pesticides chimiques a large spectre, il est
possible que les cultures génétiquement modifiées déployant des produits génétiques slrs
spécifiques aux ravageurs, tels que les toxines Bt, soient finalement considérées comme une
solution de lutte antiparasitaire plus acceptable pour I'environnement que le développement
et I'application généralisée de nouveaux pesticides chimiques. .

Compte tenu du codt élevé du développement et du déploiement d’une nouvelle culture
transgénique, actuellement estimé a 136 millions de dollars (McDougall, 2013 ; Mumm,
2013), il ne sera pas économiquement viable de développer des variétés génétiquement
modifiées pour toutes les cultures, y compris de nombreuses cultures a usage mineur ou
d'importance locale. , ou pour lutter contre tous les ravageurs et maladies spécifiques
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(Shelton, 2012). La diversité des cultures non génétiquement modifiées et des variétés
locales doit étre maintenue pour de nombreuses raisons allant des différents climats et
pratiques alimentaires culturelles spécifiques a la nécessité d'une base génétique diversifiée
pour la tolérance aux maladies. Etant donné que toutes les cultures et variétés ne seront pas
transgéniques, d'autres moyens de contrble conventionnels mais néanmoins respectueux de
I'environnement doivent étre conservés et développés. Parmi ceux-ci devraient figurer de
nouveaux pesticides microbiens a base de Bt, ainsi que d'autres pesticides a base
d’entomopathogéenes. Cependant, les niches pour les pesticides microbiens doivent répondre
a de nouveaux problemes pour éviter la concurrence, en se concentrant par exemple sur une
mosaique de problemes de ravageurs secondaires. Les pesticides microbiens destinés a la
foresterie et a la lutte anti-vectorielle peuvent constituer une exception au traitement des
cultures en rangs car il n'existe pas de concurrence avec les produits transgéniques. Nous
prévoyons que les pesticides microbiens, tels que les formulations pulvérisables et autres
formulations Bt, continueront a connaitre un avenir prospére dans les décennies a venir.

Polémique autour des toxines de Bacillus thuringiensis dans les
cultures génétiqguement modifiées

Dans cette section, nous abordons les aspects biologiques de la controverse sur
I'utilisation des cultures Bt et nous concentrons sur les préoccupations en matiére de sécurité
et d'environnement. Les questions socio-économiques et politiques qui divisent ne seront pas
abordées et devraient faire I'objet d'un forum de discussion distinct. Les toxines Bt sont
essentielles au déploiement d’'un certain nombre de cultures GM résistantes aux insectes et,
par conséquent, les pesticides microbiens de B. thuringiensis ont également été impliqués
dans la vaste controverse autour de la sécurité et de I'efficacité des cultures GM. Un exemple
notable concerne les inquiétudes concernant les effets des toxines Bt sur le papillon
monarque, Danaus plexippus. |l a été rapporté que le pollen du mais Bt épandu sur
I'asclépiade dans des conditions de laboratoire produisait une mortalité chez les larves de D.
plexippus (Losey et al., 1999). Des recherches de suivi ont déterminé que les résultats
déléteres étaient liés a une variété de mais spécifique (Bt176, qui n'est plus utilisée
commercialement) et qu'il n'y avait aucun impact négatif sur les monarques dans des
conditions de terrain (Hellmich et al., 2001; Minorsky, 2001; Pleasants et al., 2001;Sears et al.,
2001;Stanley-Horn et al., 2001;Tschenn et al., 2001;Zangerl et al., 2001;Dively et al.,
2004;Anderson et al., 2005). Néanmoins, la controverse a généré une perception largement
répandue selon laquelle les cultures génétiquement modifiées par Bt sont dangereuses pour
I'environnement. Ce probleme a été relancé 10 ans plus tard lorsque la France et I'Allemagne
ont interdit la variété de mais Bt MON810 sur la base d'une menace pour D. plexippus, malgré
le fait que MONB810 s'est avéré inoffensif pour les larves de monarque et que D. plexippus
n'est pas trouvé dans Europe (Ricroch et al., 2010).
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Un deuxiéme exemple relatif a limpact sanitaire des cultures Bt est le « cas StarLink »
(Bucchini et Goldman, 2002 ; Bernstein et al., 2003). Dans ce cas, le produit StarLink, un mais
Bt résistant aux insectes et enregistré avec la toxine Cry9Ca, a été trouvé dans I'alimentation
humaine. Cela a été suivi par des rapports de choc allergique chez les consommateurs, bien
que les études de suivi menées par les Centers for Disease Control n'aient pas réussi a
confirmer un quelconque lien avec la toxine Cry9Ca (CDC, 2001). Néanmoins, des problémes
ont été confirmés dans la gestion et le contréle des produits a base de mais BT enregistrés
comme aliments pour animaux, qui permettaient de les mélanger avec des aliments destinés
a la consommation humaine (Bucchini et Goldman, 2002). La controverse a ensuite entrainé
une perte importante de parts de marché pour les producteurs de mais américains (Schmitz
et al., 2005). Une conséquence supplémentaire de la controverse a donné lieu a des articles
impliquant les cultures Bt soit dans des problémes de santé, soit comme contribuant a des
mauvaises récoltes désastreuses (Tirado, 2010;

Coalition pour une Inde sans OGM, 2012). Plusieurs de ces histoires se sont ensuite
révélées fausses (Gruere et al., 2008 ; Brookes et Barfoot, 2013).

Les pesticides microbiens Bt, bien qu'acceptés dans la lutte antiparasitaire, I'agriculture
biologique et la lutte antivectorielle, sont également devenus des sujets de débat dans le
domaine de la biotechnologie des cultures et ont été présentés par certains comme une
menace pour la santé humaine ou environnementale. Par exemple, Poulin et coll. (2010) et
Poulin (2012) ont démontré I'effet trophique négatif du traitement au Bti pour lutter contre les
moustiques sur la faune non ciblée. La réduction des moustiques et des chironomides et, par
conséquent, de leurs prédateurs en tant que proies des hirondelles domestiques, Delichon
urbicum, a entrainé une réduction de la taille des couvées et de la survie des jeunes. Entre
autres mesures, Poulin et al. (2010) ont recommandé la suspension de la lutte contre les
moustiques dans certains habitats. Nous pensons que de telles mesures devraient prendre
en compte I'effet de la réduction des moustiques sur la qualité de vie des humains et des
animaux domestiques, mais surtout l'interruption de la transmission des maladies.

Un aspect positif des débats sur la sécurité des produits Bt est qu'ils ont donné lieu a de
nouvelles études sur les effets réels des toxines Bt sur la santé et I'environnement. Celles-ci
ont montré que les produits Bt et les génes Bt commercialement approuvés sont sirs et
peuvent avoir des avantages positifs pour I'environnement, principalement grace a l'utilisation
réduite de pesticides chimiques et a I'absence d'effets sur les organismes non ciblés (Saxena
et Stotsky, 2001 ; Phipps et Park, 2002;Shelton et al., 2002Shelton et al., 2007Lacey et Merritt,
2003;0'Callaghan et al., 2005;Wu et al., 2005;Romeis et al., 2006;Marvier et al., 2007;Roh et
al., 2007 ; Chen et al., 2008 ; Kumar et al., 2008 ; Wolfenbarger et al., 2008).

Résistance des insectes et mode d’action des toxines Bt
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L'un des aspects les plus importants a aborder avec les produits a base de Bt et les
cultures Bt est la gestion de la résistance. B. thuringiensis partage avec les pesticides
chimiques le trait négatif de produire une résistance aux effets toxiques chez les populations
d'insectes cibles. La résistance est I'interruption du mode d'action (MOA) de tout pesticide, et
comprendre la résistance des insectes et les stratégies proposées de résistance aux
insectes nécessite d'abord de résumer le mode d'action. Cette section vise a souligner la
nature séquentielle du mode d’action des protéines insecticides de B. thuringiensis et sa
sensibilité a la résistance. La résistance peut résulter de l'interruption de I'une des étapes
décrites dans cette section et, en effet, plusieurs mécanismes de résistance ont été décrits.
Le MOA est bien compris pour un nombre limité de toxines Bt, y compris les familles Cry et
Cyt utilisées dans les pesticides microbiens, ainsi que les Cry et VIP dans les cultures
transgéniques.

Le MOA des protéines Cry est de loin le plus connu (Whalon et Wingerd, 2003 ; Bravo et
al., 2007 Bravo et al., 2011 Pigott et Ellar, 2007 ; Vachon et al., 2012). La pathogenése
commence par l'ingestion du cristal Bt. Le cristal, qui contient des protoxines, est ensuite
solubilisé par le pH alcalin de l'intestin moyen de l'insecte et les protoxines solubles sont
activées par les sérine protéases de l'intestin moyen libérant la toxine active. La structure de
ces toxines activées a été déterminée pour plusieurs familles. Dans la famille Cry1, trois
domaines fonctionnels ont été identifiés (Li et al., 1991 ; Grochulski et al., 1995 ; Galitsky et
al., 2001 ; Morse et al,, 2001 ; Boonserm et al., 2005 Boonserm et al.,, 2006 (Fig. 2). Le
domaine | est constitué de 7 hélices alpha organisées en une structure en forme de tonneau
et est impliqué dans la formation des pores. Les domaines Il et lll sont constitués de couches
de feuillets béta qui reconnaissent des sites de liaison spécifiques a la surface du bordure en
brosse de l'intestin moyen (Pigott et Ellar, 2007).Ces sites de liaison ont été identifiés
principalement comme des protéines de type aminopeptidase N (APN) et des protéines de
type cadhérine, bien que d'autres récepteurs putatifs tels que les phosphatases alcalines
(ALP), les glycolipides ou un 270- kda glycoconjugate (Pigott et Ellar, 2007). Suite a une
liaison spécifique, la toxine subit un changement de conformation et s'insére dans la
membrane de l'intestin moyen pour former un canal ou pore ionique (Knowles et Ellar, 1987;
Vié et al., 2001). ;Bravo et al.,, 2004;Vachon et al., 2012) transportant des ions avec leurs
acides aminés chargés libres (Masson et al., 1999;Vachon et al.,, 2002Vachon et al.,,
2004Girard et al., 2009; Lebel et coll., 2009). Le transport d'ions déclenche un déséquilibre
physiologique conduisant a la mort de la cellule, a la destruction de l'intestin moyen et
finalement a la mort de l'insecte. Ce processus de déséquilibre ionique, initialement décrit
comme une lyse colloidale-osmotique (Knowles et Ellar, 1987 ; Bravo et al., 2004), n'est
probablement pas le seul mécanisme impliqué dans la mort cellulaire. Les voies de
signalisation qui suivent la liaison au récepteur ont été décrites récemment (Zhang et al.,
2006). Ces voies sont déclenchées lors de l'activation du récepteur par la liaison aux
protéines et déclenchent des mécanismes de mort cellulaire. Cependant, ces deux
mécanismes ne sont pas exclusifs et pourraient tous deux contribuer a la toxicité globale des
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toxines Cry comme suggéré par Jurat-Fuentes et Adang (2006) et discuté par Vachon et al.
(2012).

La résistance aux toxines Bt a été signalée pour la premiére fois chez Plodia
interpunctella, un insecte ravageur des céréales entreposées, par McGaughey
(1985McGaughey (, 1994). Depuis, une résistance au champ a été signalée chez la fausse-
teigne des diamants, Plutella xylostella, et la fausse-arpenteuse du chou, Trichoplusia ni, ainsi
que plusieurs autres espéces majeures. insectes nuisibles soumis a une sélection en
laboratoire (Tabashnik, 1994; Moar et al., 1995; Rahman et al., 2004; Shelton et al., 2007;
Furlong et al., 2013). Comme les pesticides microbiens Bt, les cultures Bt sont également
sensible aux problemes de résistance et un certain nombre de cas ont été rapportés, en
particulier avec des constructions monogéniques de premiére génération (Rahman et al.,
2004; Shelton et al., 2007; Tabashnik, 2008; Tabashnik et al., 2008aTabashnik et al.,,
2008bTabashnik et al., 2009Tabashnik et al., 2013. La modification des sites de liaison du Bt
est le mécanisme de résistance le plus fréquemment rapporté, cependant d'autres
mécanismes affectant différentes étapes du mode d'action ont été décrits et peuvent
potentiellement se développer (Frutos et al., 1999 ; Griffitts et Aroian, 2005 ; Heckel et al.,
2007). Un point clé est que la résistance affecte de la méme maniére a la fois les pesticides
microbiens et les cultures transgéniques, et qu’une résistance croisée a d'autres toxines
similaires utilisées dans les deux modes d'administration pourrait survenir.

Directions futures

Etant donné que B. thuringiensis reste le principal pesticide microbien pulvérisable, la
demande croissante de produits biologiques devrait encourager le développement de
produits Bt supplémentaires. La demande serait également stimulée en partie par la
|égislation en matiére de sécurité exigeant une réduction du nombre de pesticides chimiques.
La durabilité future des cultures Bt reposera sur une combinaison de génes de toxines multi-
empilés et de refuges pour retarder la résistance (Caprio et Sumerford, 2007 ; Tabashnik,
2008 ; Head et Greenplate, 2012 ; Storer et al., 2012). La lutte contre la résistance et la
gestion de la résistance dépendront d'une connaissance détaillée du mode d'action des
toxines Bt (Griffitts et Aroian, 2005 ; Shelton et al., 2007). Les constructions de génes
multiples ciblant différents sites de liaison constituent la base de la pyramide des géenes qui
sous-tend le développement de nouvelles générations de cultures Bt (Shelton et al., 2002).
Outre la découverte d'isolats et de toxines plus efficaces, I'augmentation de I'utilisation de
produits et de transgénes Bt dépendra d'innovations en matiéere de formulation, de meilleurs
systémes d’administration et, a terme, d’une acceptation plus large par le public des plantes
transgéniques exprimant les toxines Bt.



ACADEMIA

Lysinibacillus (Bacillus) sphaericus

Bien que moins couramment utilisé que le Bti pour lutter contre les moustiques, L.
sphaericus offre certains avantages que le Bti n'offre pas. Seul le sous-groupe IIA comprend
des isolats ayant une activité larvicide contre les moustiques (Charles et al., 1996). La partie
responsable de l'activité larvicide des moustiques dans les isolats du sérotype 5a5b de L.
sphaericus est une toxine binaire (Charles et al., 1996), les deux protéines étant nécessaires
pour une toxicité totale. Les roles individuels des composants de la toxine ont été élucidés
par Charles et al. (1997) et Schwartz et al. (2001). Comme pour le Bti, les toxines ingérées
sont solubilisées dans l'intestin moyen alcalin et clivées en partie active par les protéases.
Les deux protéines composantes de la toxine, BinA (42 kDa) et BinB (51 kDa), se lient a des
récepteurs spécifiques situés sur la bordure en brosse des cellules épithéliales du caecum
gastrique et de l'intestin moyen et provoquent la formation de pores entrainant une
perturbation de I'équilibre osmotique, une lyse du cellules, et finalement la mort de l'insecte
(Charles et al., 1996). La toxine binaire de L. sphaericus est plus spécifique et sa portée est
plus étroite que les toxines Bti; il est principalement actif contre les moustiques Culex.
Plusieurs espéeces d'Aedes du groupe Stegomyia (telles que Aedes aegypti) ne sont pas
sensibles aux formulations de L. sphaericus.

Les protocoles d'évaluation a court terme des formulations de L. sphaericus sur le terrain
sont similaires a ceux du Bti (Skovmand et al., 2007). Les facteurs biotiques et abiotiques qui
influencent I'activité larvicide du Bti et de L. sphaericus comprennent les espéces de
moustiques et leurs stratégies alimentaires respectives, le taux d'ingestion, I'dge et la densité
des larves, les facteurs d'habitat (température, rayonnement solaire, profondeur de l'eau,
turbidité, teneur en tanins et matiére organique, présence de végétation, etc.), facteurs de
formulation (type de formulation, teneur en toxines, efficacité avec laquelle le matériau atteint
la cible et taux de sédimentation), conditions de stockage, facteurs de production, moyens
d'application et fréquence des traitements (Lacey, 2007). Les formulations de L. sphaericus
ont été utilisées principalement dans des habitats enrichis en matieres organiques, mais elles
sont également actives contre de nombreuses espéces et sur plusieurs genres dans des
habitats a faible enrichissement organique. Il a été démontré que la bactérie persiste plus
longtemps que le Bti dans les habitats pollués et peut se recycler dans les cadavres de larves
(Lacey, 2007). Un inconvénient de L. sphaericus est le développement de résistances chez
certaines populations de Culex quinquefasciatus et Cx. pipiens. Des niveaux faibles a
extrémement élevés de résistance a la toxine binaire de L. sphaericus ont été signalés dans
les populations de Cx. quinquefasciatus en Inde, au Brésil, en Chine, en Thailande, en Tunisie
et en France (Charles et al., 1996 ; Lacey, 2007). La combinaison de L. sphaericus et des
genes de toxines du Bti augmente la gamme d'hétes de la bactérie et pourrait offrir un moyen
de combattre la résistance (Federici et al., 2007).
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Espéce de Paenibacillus

Paenibacillus spp. sont des agents pathogénes obligatoires sporulés des larves de
coléopteéres de la famille des Scarabaeidae (Klein, 1992 ; Klein et al., 2007 ; Koppenhofer et
al., 2012). La maladie provoquée par ces bactéries est connue sous le nom de maladie
laiteuse en raison de I'aspect laiteux de I'hémolymphe des larves infectées. Les spores de la
bactérie doivent étre ingérées pour envahir I’'hémocéle et produire une infection. Des
épizooties naturelles ont été observées chez P. japonica, mais des résultats variables ont été
obtenus apres application de poudres de spores. Dans certains cas, des épizooties ont été
provoquées a la suite d'applications (Klein, 1992), dans d'autres, peu ou pas d'activité a été
observée (Klein, 1992 ; Lacey et al., 1994). On sait que les spores persistent plusieurs années
dans le sol (Klein, 1992). P. popilliae a été le premier pesticide microbien homologué en
Amérique du Nord (1948) pour lutter contre P. japonica (Klein, 1992), mais son
développement commercial a grande échelle a été limité en raison de la nécessité d'une
production in vivo et de la gamme étroite d'hétes au sein de ce pesticide. les Scarabaeidae.
Une percée dans la production in vitro de P. popilliae et le développement de souches
efficaces contre d'autres espéces de scarabées importantes (par exemple Cyclocephala spp.,
R. majalis, A. orientalis et Melolontha melolontha) amélioreraient considérablement la
commercialisation de ces bactéries.

Serratia entomophile

La bactérie endémique non sporulée Serratia entomophila (Enterobacteriaceae) a été
découverte et développée en Nouvelle-Zélande et est utilisée pour lutter contre la larve de
graminées de Nouvelle-Zélande, Costelytra zealandia (Jackson et al., 1992 ; Jackson, 2007).
La culture des paturages pour la culture et le réensemencement tue généralement les vers
blancs et élimine les souches pathogénes de bactéries, laissant les nouveaux paturages
vulnérables aux attaques de ravageurs. Cela offre une opportunité de lutte biologique accrue,
ou S. entomophila est appliqué aux populations de C. zealandia pour favoriser les épizooties
et prévenir I'apparition de dommages aux paturages.

Les souches de Serratia spp. provoquer la maladie de I'ambre chez C. zealandia
(Jackson et al., 2001). La bactérie doit étre ingérée pour que la production de toxines soit
initiée et la progression de la maladie s'accompagne d'un arrét de I'alimentation, d'un
nettoyage de l'intestin et d'un arrét de la synthése des enzymes digestives. Les larves
infectées prennent une coloration ambrée distinctive avant de mourir (Jackson et al., 2001).
Serratia entomophila est maintenant commercialisée sous forme de produit granulaire sec
stabilisé Bioshield™ (Jackson et al., 1992 ; Johnson et al., 2001). La formulation est stable
dans les conditions ambiantes pendant plusieurs mois et est appliquée a I'aide d'un semoir
conventionnel, ce qui a favorisé I'adoption de ce pesticide microbien par le secteur pastoral
en Nouvelle-Zélande (Jackson, 2007). Le recyclage de la maladie par les larves de vers de
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graminées produit une population endémique de bactéries pathogénes empéchant les
épidémies récurrentes et dommageables du ravageur. La technologie de stabilisation de
cette bactérie non sporulée pourrait étre utile a I'avenir pour d'autres especes de bactéries
entomopathogénes non sporulées. Martin et coll. (2007aMartin et al. (, 2007b) ont isolé
Chromobacterium subtsugae, une nouvelle espéce et un nouveau genre de bactérie mobile a
Gram négatif, présentant une toxicité per os pour les larves du doryphore de la pomme de
terre, Leptinotarsa decemlineata, les adultes de la chrysoméle des racines du mais,
Diabrotica spp., et la punaise verte du sud, Nezara viridula. |l est encourageant de constater
que des bactéries vivantes n'étaient pas nécessaires pour la toxicité envers les adultes de N.
viridula (Martin et al., 2007b). Marrone Bio Innovations (MBI) a enregistré un
insecticide/acaricide biologique (Grandevo O ) contenant du C . subtsugae souche PRAA4-1T
et milieu de fermentation usé pour utilisation sur les cultures comestibles, les plantes
ornementales et le gazon contre les chenilles défoliatrices et certains coléoptéeres. MBI a
également signalé que la formulation avait de multiples effets tels qu'une fécondité et une
ponte réduites, une alimentation et une activité gastrique réduites. poison sur les pucerons,
les psylles, les aleurodes, les Lygus, les cochenilles, les thrips et les acariens phytophages.
Les genes codant pour les toxines et les VIP de cette bactérie pourraient éventuellement étre
candidats a l'incorporation dans les cultures génétiquement modifiées pour cibler une large
gamme d'hétes nuisibles.

Chromobactérie subtsugae

Champignons entomopathogénes

Contexte et statut général

Les champignons sont les agents pathogenes naturels prédominants dans les
populations d'arthropodes. Les observations d'épizooties parmi les populations d'insectes
sont fréquentes, ce qui indique le grand potentiel de ces microbes pour la régulation des
espéces nuisibles. Les champignons entomopathogénes infectent leurs hotes par la cuticule
externe et sont pathogénes pour les insectes a corps mou et dur, ainsi que pour une gamme
d'autres arthropodes, notamment les Acari (tiques, acariens). L'invasion cuticulaire permet
également aux champignons d'infecter les insectes suceurs tels que les pucerons, les
aleurodes, les psylles et les cochenilles (Burges, 2007 ; McCoy et al.,, 2009 ; Lacey et al.,
2011). Par conséquent, les champignons ont été largement évalués comme agents de
controle d’'une grande variété d'arthropodes nuisibles d'importance agricole (y compris la
foresterie et I'élevage) et horticole (Chandler et al., 2000 ; Shah et Pell, 2003 ; Brownbridge,
2006 ; Abolins et al., 2007 ; Charnley et Collins, 2007 ; Jaronski, 2007 ; Maniania et al., 2007 ;
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al., 2010 ; Goettel et al., 2010). Les récentes découvertes des effets des champignons
entomopathogenes sur les moustiques adultes, y compris la prévention du développement
d'agents pathogénes humains transmis par des vecteurs au sein des moustiques infectés par
des champignons, ont donné lieu a une recrudescence des recherches sur leur potentiel dans
le controle des maladies transmises par les moustiques, comme le paludisme (Blanford et al.
., 2005 (Blanford et al., 2009Scholte et al., 2003Scholte et al., 2004Scholte et al.,
2005Kikankie et al., 2010). Bien que les champignons entomopathogénes aient
traditionnellement été considérés exclusivement comme des agents pathogenes des
arthropodes, des études récentes suggerent qu'ils jouent des réles supplémentaires dans la
nature. Beaucoup sont maintenant connus pour étre des plantes endophytes, des
antagonistes des maladies des plantes, des colonisateurs de la rhizosphére et des
promoteurs de la croissance des plantes (Elliot et al., 2000 ; Vega et al., 2009 ; Behie et al.,
2012 ; Jaber et Salem, 2014).

Plusieurs champignons entomopathogénes hypocréens sont des constituants
importants des écosystemes naturels et agro-écologiques et semblent étre des habitants
omniprésents des sols du monde entier. lls ont été récupérés dans un large éventail de zones
géographiques, climatiques et agro-écologiques (Bidochka et al., 2001(Bidochka et al.,
2002Shimazu et al., 2002;Keller et al., 2003;Shapiro-llan et al., 2003a;Meyling et Eilenberg,
2006aJaronski, 2007;Queseda-Moraga et al., 2007;Zimmermann, 2007aZimmermann, ,
2007bZimmermann, , 2008Inglis et al., 2008Inglis et al.,, 2012Reay et al., 2008 ;Meyling et al.,
2009 ; Scheepmaker et Butt, 2010). Des champignons tels que Beauveria bassiana s.|. et
Metarhizium anisopliae s.l. se trouvent couramment dans les sols cultivés et non perturbés,
bien que leur répartition naturelle semble étre liée a I'habitat (Bidochka et al., 2001 ; Keller et
al., 2003 ; Meyling et Eilenberg, 2006a ; Meyling et al., 2009), et les populations du sol sont
influencées par les pratiques agricoles (Hummel et al., 2002 ; Jaronski, 2007 Jaronski,, 2010
Meyling et Eilenberg, 2007).

Les champignons possédent de nombreuses caractéristiques souhaitables qui favorisent
leur développement en tant qu'agents de lutte biologique. lls présentent un risque minime
pour les organismes bénéfiques non ciblés tels que les abeilles, les vers de terre et les
collemboles, qui sont des fournisseurs clés de services écosystémiques, et pour les ennemis
naturels des arthropodes tels que les guépes parasites et les coléoptéres prédateurs (Goettel
et al., 2001 ; Traugott et al., 2005 ; Brownbridge et Glare, 2007 ; O'Callaghan et Brownbridge,
2009). Cela renforce leur réle potentiel dans la lutte intégrée ; la préservation des ennemis
naturels leur permet de contribuer davantage a la régulation globale des ravageurs, et le
maintien de la biodiversité est de plus en plus reconnu comme étant essentiel a la
productivité a long terme de nos fermes et de nos foréts. Leurs attributs nouvellement
découverts offrent également la possibilité de leur utilisation dans de multiples roles, par
exemple en plus de la lutte contre les arthropodes nuisibles, la suppression simultanée des
agents pathogénes des plantes et des nématodes parasites des plantes (Goettel et al., 2008 ;
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Kim et al., 2009 ; Koike et al., 2011) ou des biofertilisants (Kabaluk et Ericsson, 2007; Behie et
al., 2012). Chandler et coll. (2008) ont considéré que le développement de champignons
anamorphiques, par exemple B. bassiana, M. anisopliae, avait suivi une voie « industrielle » ;
des systémes de production de masse ont été congus pour fournir de grandes quantités
d'inoculum qui peuvent ensuite étre formulées et appliquées de maniére répétée sous forme
de pulvérisations, de granulés, etc. (Shah et Pell, 2003 ; Brownbridge, 2006 ; Charnley et
Collins, 2007). A l'inverse, les stratégies de lutte antiparasitaire utilisant les champignons
entomophthoraliens se sont davantage appuyées sur des approches « écologiques » ; les
recherches complémentaires se sont concentrées sur la compréhension des conditions qui
favorisent les épizooties naturelles, par ex. la manipulation des conditions environnementales
pour accroitre l'incidence et la propagation de la maladie, I'utilisation de disséminations
d'inoculatifs pour établir la maladie au sein d'une population d'organismes nuisibles afin
d'obtenir une suppression a long terme, ou la conservation des épizooties naturelles
(Steinkraus et al., 2002;Steinkraus, 2006Steinkraus, , 2007aSteinkraus, , 2007bNielsen et al.,
2007;Pell, 2007;Hajek, 2009;Solter et Hajek, 2009;Pell et al., 2010).

Les produits commerciaux basés sur certains champignons pathogénes -
mycoinsecticides et mycoacaricides - sont principalement basés sur Beauveria spp.,
Metarhizium spp., Isaria fumosorosea (anciennement Paecilomyces fumosoroseus) et
Lecanicillium spp. (Inglis et al., 2001 ; Faria et Wraight, 2007 ; Wraight et al., 2007aWraight et
al.,, 2007b. Le tableau 3 fournit des exemples de champignons utilisés pour le contréle
microbien de plusieurs insectes et acariens nuisibles. Les produits fongiques occupent en
grande partie une niche marchés, souvent au sein de pays individuels ou de régions
géographiquement liées. Dans la plupart des cas, les champignons sont activement utilisés
comme pesticides microbiens pour réguler les populations de ravageurs, et les voies menant
a leur développement et a leur réglementation ont généralement reflété celles des pesticides
de synthese. Malgré ces évolutions positives, les champignons restent un ressource sous-
utilisée pour la lutte antiparasitaire. Dans quelle mesure le domaine a-t-il progressé depuis la
publication de Lacey et al. en 2001 pour nous rapprocher de la réalisation de ce potentiel de
lutte biologique ? Nous mettrons ici en évidence certains des développements récents qui
pourraient promouvoir des opportunités d'utilisation champignons entomopathogeénes et
identifier certains des facteurs critiques qui doivent encore étre abordés pour permettre leur
utilisation plus large.

Mode d'action

Tous les champignons ont le méme mode d’'action fondamental. D'excellentes études
sur les processus mécaniques, moléculaires et biochimiques impliqués dans l'infection par
les insectes sont disponibles et ne seront donc pas abordées ici en détail (par exemple, voir
Hajek et St. Leger, 1994; Hajek, 1997; Inglis et al., 2001; Charnley, 2003 ; Charnley et Collins,
2007 ; Ortiz-Urquiza et Keyhani, 2013). La lutte contre les insectes par les champignons
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entomopathogenes est obtenue lorsqu'un nombre suffisant de propagules infectieuses
(généralement des conidies) entrent en contact avec un hote sensible et que les conditions
sont propices au développement d'une mycose mortelle. Les champignons ont été appliqués
pour lutter contre les ravageurs du sol par incorporation directe de conidies, de granulés
mycéliens, de microslérotes ou de granulés inertes ou a base de nutriments contenant des
propagules fongiques (conidies ou mycéliums) (Ansari et al., 2006b(Ansari et al., ,
2008a(Ansari et al., 2008bBrownbridge, 2006;Charnley et Collins, 2007;Jaronski,
2007;Jaronski et Jackson, 2008), alors que les ravageurs se nourrissant des feuilles ont
généralement été ciblés par des pulvérisations de conidies formulées (Jaronski, 2010).

La virulence des isolats fongiques envers différents hotes arthropodes varie. La virulence
diminue généralement avec des sous-cultures répétées sur des milieux artificiels et peut
souvent étre retrouvée par passage sur 'hote (par exemple Nahar et al., 2008). Les isolats
virulents expriment généralement une abondance de protéases liées aux spores, produisent
et libérent efficacement des exoenzymes lors de la pénétration cuticulaire et génerent des
toxines lorsque le champignon colonise I'hote (Vey et al., 2001 ; Freimoser et al., 2005 ; Qazi
et Khachatourians, 2007. ;Zimmermann, 2007aZimmermann, , 2007bZimmermann, ,
2008Khan et al., 2012). La sélection de souches supérieures présentant ces caractéristiques,
ou la manipulation d'isolats pour promouvoir ces caractéristiques, a été considérée comme
un moyen de surmonter ce qui est souvent considéré comme un obstacle important a leur
utilisation plus large, a savoir que les champignons tuent leurs hétes trop lentement. La
virulence fongique peut également étre améliorée grace a une manipulation génétique dirigée
par laquelle des genes spécifiques sont insérés dans le génome fongique pour favoriser
I'expression de toxines qui augmentent la virulence des organismes parents, par exemple,
I'insertion de génes de toxines de scorpion dans M. anisopliae et B. bassiana (Wang et St.
Leger, tableau 3. Un apergu des champignons entomopathogénes qui ont été développés
pour le contréle microbien des insectes nuisibles.

Noms des espéces

Insectes ciblés Produit dans Références sélectionnées

Aschersonia aleyrodis Hemiptera (Aleyrodidae) Russie Fransen (1990), Meekers et al.
(2002), Lacey et coll. (2008aLacey et al. (, 2008b

Isaria fumosorosea Acari, Diptéres, Coléoptéres, Hémipteres, Thysanopteres, Belgique,
Colombie, Mexique, Etats-Unis, Venezuela Wraight et al. (2000Wraight et al. (, 2007aWraight
et al. (,2007b, Lacey et al. (2008alLacey et al. (, 2008bLacey et al. (, 2011, Zimmermann
(2008) Lagenidium giganteum Diptera (Culicidae) Etats-Unis Kerwin et Petersen (1997) )
Metarhizium acridum Orthoptera Australie, Afrique du Sud, Etats-Unis Lomer et al.
(1999Lomer et al. (, 2001, Thomas (2000) Nomuraea rileyi Lepidoptera Columbia, Inde
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Moscardi et Sosa-Gomez (2007), Thakre et al. 2011a Condensé et modifié de Faria et Wraight
(2007). Pour obtenir des informations a jour sur les produits homologués dans les pays de
I'OCDE, visitez https://www5.agr.gc.ca/MPDD-CPM/search-recherche.do?lang=fra. Pour plus
d'informations sur la production et I'utilisation réussie de champignons entomopathogenes
comme pesticides microbiens en Amérique latine, voir Pava-Ripoll et al., 2008 ; St Leger et al.,
2011. Dans les deux cas, les souches recombinantes ont présenté une virulence
considérablement accrue. Cette approche a le potentiel d'améliorer la destruction des
insectes et de réduire la quantité d’'inoculum nécessaire pour réguler une population de
ravageurs. De plus, la fusion de protoplastes peut étre utilisée pour améliorer la virulence et
élargir la gamme d’hotes. Par exemple, la fusion de protoplastes a été utilisée avec plusieurs
souches et espéces de Lecanicillium pour développer des souches hybrides aux effets
multiples (toxiques et parasitaires) contre les nématodes parasites des plantes, les
pathogénes des plantes et les pucerons, avec des compétences végétales (en tant que
colonisateurs de racines et endophytes), rendant ces souches prometteurs pour le
développement en tant que pesticides microbiens a large spectre ciblant les agents
pathogénes des plantes, les insectes et les nématodes parasites des plantes (Goettel et al.,
2008 ; Koike et al., 2011).

Les champignons entomophthoraliens éjectent activement des spores lorsque les
conditions sont favorables (humidité élevée), ce qui peut rapidement infecter un insecte
sensible, méme lorsque ces conditions ne prévalent que pendant de courtes périodes
(Steinkraus, 2006). Cette caractéristique confére a ces agents pathogénes un grand potentiel
épizootique et, dans de nombreux groupes d'insectes, ils comptent parmi les facteurs
naturels de mortalité les plus importants. En revanche, les spores des champignons
hypocréaliens Beauveria et Metarhizium spp. ont tendance a se disperser passivement, via
les courants de vent ou les éclaboussures de pluie, bien que la transmission puisse
également se produire lorsque des insectes sensibles entrent en contact avec des individus
infectés, ou que les conidies puissent étre distribuées sur le corps d'autres arthropodes
(Rath, 2002 ; Wraight et Ramos, 2002 ; Meyling et Eilenberg, 2006b ; Roy et al., 2007 ; Vega et
al., 2007). Les champignons hypocréaliens et entomphthoraliens peuvent survivre a des
intervalles répétés de faible humidité, reprenant leur développement (infection) lorsque les
conditions favorables reviennent. Cela peut entrainer des épizooties spectaculaires comme
celles observées lors des infestations d'aleurodes sur le cotonnier lorsque le couvert forestier
se ferme et crée un microclimat humide favorisant l'infection de I'h6te et la propagation de la
maladie au sein de la population (Lacey et al., 1996). Ces champignons peuvent cependant
infecter les insectes méme dans des conditions de faible humidité ambiante ; la fixation des
petites conidies aux sites d'infection dans les plis intersegmentaires ou sous les élytres ou
les niveaux d’humidité sont élevés peut expliquer cela, et le microclimat localisé qui existe
autour d'un insecte ou a l'interface insecte-feuille peut avoir un impact plus significatif sur la
processus d'infection que les conditions ambiantes (Inglis et al., 2001; Vidal et al., 2003; Vidal
et Fargues, 2007; Jaronski, 2010).
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Les champignons peuvent persister dans le sol pendant plusieurs années avec de
nouvelles « bouffées » d'inoculum fournies suite a l'infection et a la colonisation réussies d'un
hote sensible. Cela conduit a des concentrations localisées élevées de conidies infectieuses
et a de plus grandes possibilités d'infection par les insectes (Enkerli et al., 2001; Keller et al.,
2000Keller et al., 2003Rath, 2002; Milner et al., 2003; Meyling et Eilenberg, 2007). La survie a
long terme des champignons entomopathogénes dans un environnement semble dépendre
de l'acces a des hotes sensibles, car ils sont généralement considérés comme des
saprophytes faibles (Keller et al., 2003; Hummel et al., 2002; Roberts et St. Leger, 2004 ;
Jaronski, 2007). Cependant, les découvertes récentes de leurs réles en tant qu'endophytes ou
organismes compétents dans la rhizospheére nécessitent des recherches plus approfondies a
cet égard. Pour les espéces dont le spectre d'hbtes est relativement étroit, le manque d'hbtes
peut limiter leur présence naturelle et leur longévité (Keller et al., 2003 ; Meyling et Eilenberg,
2007).

Le visage changeant des champignons

Une variété d'outils et de systémes moléculaires complétent désormais les schémas de
classification fongiques plus traditionnels, permettant 'examen des relations évolutives
(phylogénétiques) entre les isolats ainsi que la correspondance des anamorphes et des
téléomorphes (Driver et al., 2000 ; Rehner et Buckley, 2005 ; Hibbett et al., 2007 ; Humber,
2008 ; Bischoff et al., 2009 ; Blackwell, 2010). En outre, ils facilitent la différenciation et
l'identification des champignons dans les échantillons environnementaux, permettent de
définir des associations potentielles (habitat, hote) et peuvent fournir des informations
précieuses permettant d'améliorer les souches ou de sélectionner des isolats présentant des
caractéristiques spécifiques (Nielsen et al., 2001( Nielsen et al.,, 2005Ranjard et al.,
2001;Sung et al., 2001Sung et al.,, 2007Bidochka et al., 2002;Enkerli et al., 2005;Huang et al.,
2005;McGuire et al., 2006;Rehner et al., 2006;Hibbett et al., 2007;Inglis et al., 2007;Meyling et
al., 2009;Enkerli et Widmer, 2010). Ces techniques changent la fagon dont nous observons les
champignons dans I'environnement, et potentiellement modifier les voies vers leur
développement en tant que MCA.

L'importance de sélectionner l'isolat fongique approprié et d'autres
considérations

La littérature regorge d'exemples de champignons qui ont donné de bons résultats lors
d'essais en laboratoire et ont montré un « grand potentiel » (Vega et al., 2012) pour ensuite
échouer une fois testés sur le terrain. Cela a souvent conduit a rechercher de « nouveaux et
meilleurs » isolats plutdt qu'a étudier les facteurs sous-jacents ayant un impact sur les
performances dans l'environnement. Sans diminuer la valeur implicite de la recherche de
nouveaux organismes (en général, les excellents candidats ne manquent pas), il faut plutot
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mettre davantage I'accent sur la recherche pour aborder les facteurs critiques afin de
transformer le « potentiel » en « produit » viable.

Les isolats doivent étre écologiquement compétents pour fonctionner et persister dans
I'environnement de I'organisme nuisible cible, et la sélection des candidats ne doit pas étre
uniquement basée sur la performance dans un systéme d'essai biologique optimisé. Les
essais biologiques doivent étre effectués dans des conditions discriminatoires visant a
reproduire les conditions dans lesquelles I'agent pathogéne sera utilisé (Butt et Goettel,
2000). Les facteurs environnementaux et comportementaux des insectes influencent tous
I'activité des agents pathogénes, de sorte que leur incorporation dans un programme de tests
permettra d'identifier des isolats robustes avant les activités de développement en aval.

Les champignons et les arthropodes ont développé des relations complexes, et certains
arthropodes vivant dans le sol présentent des réponses comportementales adaptatives qui
les empéchent d'entrer en contact avec l'inoculum fongique (Villani et al., 2002 ; Thompson et
Brandenburg, 2005 ; Baverstock et al., 2010). Il semble également y avoir une variation dans
le niveau de réponse a différents isolats fongiques ou a différents stades de croissance
fongiques, c'est-a-dire stade végétatif vs conidies (Thompson et Brandenburg, 2005), et dans
certains cas, les insectes peuvent étre attirés ou repoussés par des substances volatiles ou
métabolites fongiques qui pourraient renforcer ou décourager I'activité (Villani et al., 1994 ;
Engler et Gold, 2004 ; Kepler et Bruck, 2006 ; Rohles et Churchill, 2011). De telles réponses
comportementales doivent étre prises en compte lors de la sélection des souches
appropriées pour la lutte contre les insectes nuisibles, ainsi que du type d'inoculum utilisé
dans un programme de lutte antiparasitaire. De méme, notre capacité a manipuler le
comportement des insectes grace a l'utilisation de divers composés pourrait offrir de
nouvelles opportunités pour améliorer I'efficacité des agents pathogénes (Roy et al., 2007).

Considérations écologiques

Les champignons entomopathogénes sont des composants naturels de la plupart des
écosystemes terrestres. Une meilleure compréhension de I'écologie fondamentale de ces
organismes dans l'environnement naturel et aprés 'application serait d'une immense valeur
dans le développement d'approches de controle plus écologiquement rationnelles (Wraight et
Hajek, 2009 ; Vega et al., 2009 ; Roy et al., 2010aRoy et al.,, 2010b. Le manque de données de
terrain est dQ, en partie, a la complexité de I'environnement et aux interactions complexes
entre différents facteurs environnementaux et biologiques qui peuvent perturber les
observations. autour de la cause et de |'effet (Jaronski, 2007). De méme, les interactions
entre les facteurs biotiques et abiotiques, par exemple la lumiére du soleil, I'humidité et
I'activité microbienne sur le phylloplan, affectent I'efficacité et la persistance des traitements
fongiques appliqués contre les ravageurs foliaires (Jaronski, 2010). Les tests in vitro peuvent
fournir des informations précieuses sur les réponses fongiques a des intrants spécifiques,
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mais ils fournissent rarement des données pouvant étre directement extrapolées pour prédire
les réponses sur le terrain. Des efforts supplémentaires doivent étre investis dans I'évaluation
des effets des pratiques agricoles (par exemple, Klingen et al., 2002aKlingen et al.,
2002bHummel et al., 2002; Townsend et al., 2003) sur la persistance et en particulier sur
I'efficacité dans des conditions de terrain. .

La production de bonnes données écologiques a également été entravée par un manque
historique d'outils pour examiner et quantifier les populations fongiques. Traditionnellement,
les études reposaient sur des techniques fastidieuses d'isolement et de placage. De méme,
les évaluations des risques ont eu tendance a se concentrer sur les interactions avec les
macro-organismes ; la surveillance des interactions avec d'autres microbes a été limitée et
biaisée par notre incapacité a cultiver tous les micro-organismes du sol et des feuilles.
Cependant, de nouveaux outils et des méthodes moléculaires de plus en plus puissantes
deviennent disponibles pour examiner les communautés fongiques et peuvent étre appliqués
a I'étude des entomopathogenes. Par exemple, l'utilisation des séquences nucléaires ITS et
EF1-alpha a permis de différencier les isolats et de déterminer les relations phylogénétiques
au sein des espéces, permettant ainsi de définir des liens avec les origines géographiques et
de I'néte (Driver et al., 2000 ; Bidochka et al., 2001Bidochka et al., 2002Rehner et Buckley,
2005;Rehner et al., 2006;Inglis et al., 2008Inglis et al., 2012Meyling et al., 2009). La capacité
de transformer les champignons pour exprimer la protéine fluorescente verte (GFP) permet
d'observer les mutants de la GFP in situ, et I'expression de la protéine peut étre liée a des
événements spécifiques au cours de l'infection ou de la croissance grace au choix d'un
promoteur approprié (Lorang et al. ., 2001 ; Hu et St. Leger, 2002 ; Skadsen et Hohn, 2004 ; Wu
et al.,, 2008). Diverses autres techniques moléculaires telles que le RFLP, le T-RFLP, I'AFLP et
les marqueurs microsatellites spécifiques a une souche ont été utilisées comme outils de
diagnostic permettant de suivre les champignons dans I'environnement (Enkerli et al., 2001
(Enkerli et al., 2004 (Enkerli et al., 2005Castrillo et al., 2003;Rehner et Buckley,
2003;Schwarzenbach et al., 2007aSchwarzenbach et al., 2007binglis et al., 2008Inglis et al.,
2012Enkerli et Widmer, 2010). dans I'utilisation des techniques de PCR fournissent des
méthodes trés spécifiques de surveillance des populations fongiques en « temps réel » et de
maniére quantitative, dans les sols, les insectes et les plantes (Ownley et al., 2004 ; Wang et
al., 2004 ; Entz et al., 2005; Castrillo et al., 2008; Meyling et al., 2009; Enkerli et Widmer, 2010;
Inglis et al., 2012). L'utilisation de la gPCR avec l'analyse automatisée des espaceurs
intergéniques ribosomiques (ARISA) permet aux communautés microbiennes du sol de étre
profilés et les réponses a des événements spécifiques doivent étre surveillées ; ces
techniques sont susceptibles d'étre de plus en plus appliquées a I'étude des
entomopathogéenes pour évaluer le sort des especes de controle biologique et leurs impacts
sur la structure de la communauté microbienne (Ranjard et al., 2001 ; Hartmann et al. ., 2005 ;
Shah et al., 2009 ; Torzilli et al., 2006 ; Martin, 2007 ; Enkerli et al., 2008 ; Enkerli et Widmer,
2010; Inglis et al., 2012).
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Tous les facteurs biotiques présents dans les sols sont influencés par les conditions
environnementales dominantes, les types de sols, I'état nutritionnel, les pratiques agricoles et
les intrants sous forme de pesticides et d'amendements du sol. Les interactions complexes
entre les facteurs abiotiques et biotiques rendent extrémement difficile la quantification des
effets spécifiques de chacun d'entre eux sur la dynamique des champignons
entomopathogénes dans le sol (par exemple Queseda-Moraga et al., 2007). Cependant, nous
pouvons identifier trois composants biotiques principaux qui ont une influence majeure sur la
persistance et I'efficacité des champignons. Il s’agit des micro-organismes du sol, des
plantes et des invertébrés.

De maniére générale, les champignons entomopathogéenes sont considérés comme des
saprophytes faibles dans I'environnement compétitif du sol, et les niveaux d'inoculum
introduits diminueront en I'absence d'un héte arthropode (Inglis et al., 2001 ; Roberts et St.
Leger, 2004 ; Laéngle et al., 2005). ). Les métabolites produits par d'autres microbes du sol
peuvent nuire a la germination et a la croissance, ou étre directement toxiques, entrainant une
réduction de l'infectiosité ou de la multiplication ; par conséquent, la survie et I'efficacité des
entomopathogéenes sont généralement supérieures dans les sols stérilisés par rapport aux
sols non stérilisés (Jaronski, 2007). Méme ainsi, dans les sols indigénes, les conidies
infecteront un hote sensible lorsqu'elles entreront en contact avec la cuticule de l'insecte ;
Metarhizium et Beauveria germeront, grandiront et se conidieront lorsqu'ils seront appliqués
au sol et I'amendement du sol avec des nutriments peut vaincre la fongistasis (apparente)
(Keller, 2000 ; Milner et al., 2003 ; Bruck, 2005 ; Brownbridge, 2006 ; Jaronski, 2007 ; Jaronski
et Jackson, 2008). Cela suggére que la fongistasis n'est pas a elle seule la seule raison de la
faible germination dans le sol et que les champignons peuvent nécessiter des signaux
supplémentaires dérivés de I'hote ou des nutriments pour initier leur développement.
L'antibiose se produit également entre les champignons entomopathogénes et d'autres
micro-organismes, un phénomeéne qui a des implications pour la protection des plantes
cultivées contre les agents pathogenes (Ownley et al., 2004 (Ownley et al., 2010. Tres peu de
tentatives ont été faites pour évaluer les effets des micro-organismes phylloplanes). sur la
persistance et le pouvoir infectieux des champignons appliqués sur le feuillage, malgré le fait
que les surfaces végétales sont occupées par une gamme diversifiée de microfaune
(Jaronski, 2010).

Les espéces de plantes cultivées et les pratiques de travail du sol affectent la prévalence
et la persistance des champignons (Hummel et al., 2002 ; Klingen et al., 2002b ; Jaronski,
2007). Les entomopathogénes fongiques pourraient étre affectés par la chimie de la surface
des plantes et par les substances volatiles (Cory et Ericsson, 2010). Certains
entomopathogénes, en particulier M. anisopliae, sont plus communément associés aux sols
agricoles (labourés) qu'aux habitats naturels, bien que la prévalence et la diversité fongiques
soient normalement plus grandes dans les sols non perturbés (Bidochka et al.,
2001(Bidochka et al.,, 2002Inglis et al. ., 2008 ;Meyling et Eilenberg, 2007 ;Meyling et al.,
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2009). Les exsudats des racines des plantes contiennent de nombreux nutriments qui
soutiennent le développement de populations microbiennes dans la rhizospheére ; des tests in
vitro ont démontré que les glucides et les composés azotés stimulent la germination et la
croissance de M. Les conidies de M. anisopliae, tandis que les acides organiques peuvent
inhiber la germination (Li et Holdom, 1993).Certains isolats de M. anisopliae sont compétents
pour la rhizospheére, un trait qui améliore la persistance dans la zone racinaire (Hu et St.
Leger, 2002 ; Bruck, 2005 ; L'adaptation physiologique du champignon pour fonctionner
comme agent pathogéne ou saprophyte implique I'expression de différents produits
génétiques, démontrant que le champignon semble avoir développé divers mécanismes qui
améliorent la survie dans différents environnements (Wang et al., 2005 ; Wang et St. Leger,
2007;Bruck, 2010;St. Léger et coll., 2011).

Les endophytes peuvent étre définis au sens large comme des microbes vivant dans des
tissus végétaux sains (Hyde et Soytong, 2008). Il s’agit généralement de bactéries et de
champignons qui n‘ont aucun effet ou qui entretiennent une relation bénéfique avec leur hote,
notamment la capacité de conférer naturellement une résistance aux ravageurs et aux
maladies (Backman et Sikora, 2008). Récemment, B. bassiana a été reconnue comme un
endophyte présent naturellement ou ayant été introduit avec succes dans un large éventail
d’espéces végétales (Vega et al., 2008 ; Parsa et al., 2013). Dans plusieurs cas, la colonisation
des tissus végétaux par le champignon a fourni une protection contre les dommages causés
par les insectes ou a inhibé le développement et |'établissement des insectes, comme le
charangon du bananier, Cosmoplites sordidus (Akello et al., 2007), le foreur de tige, Sesamia
calamistis (Cherry et al., 2007). al., 2004), et le cynipride, Iraella luteipes (Queseda-Moraga et
al., 2009), probablement en raison de la production in planta de métabolites insecticides en
déclenchant les défenses de la plante héte, ou en raison d'une dissuasion
alimentaire/antibiose . Certains isolats ont également démontré une activité antimicrobienne
et peuvent fournir une protection contre l'infection par des agents pathogéenes des plantes
(Ownley et al., 2004 (Ownley et al., 2010, y compris plus récemment, le virus de la mosaique
jaune de la courgette chez les curcurbitacées (Jaber et Salem, 2014). ). En tant
gu'endophytes, les champignons se trouvent dans un environnement protégé ou ils ne sont
pas exposés a des facteurs abiotiques et biotiques qui peuvent limiter I'efficacité lorsque les
champignons sont appliqués sur le feuillage ou le sol, et peuvent offrir une protection contre
les especes cryptiques, par exemple les foreurs de tiges, qui serait autrement difficile a
controler (Brownbridge, 2006; Jaronski, 2007 Jaronski, , 2010.

La topographie et la chimie foliaires peuvent affecter I'activité et la persistance des
champignons (Jaronski, 2010). Bien que les traits physiques spécifiques ou les composés
responsables de ces différences observées soient souvent inconnus, les travaux de plusieurs
auteurs indiquent que les deux facteurs peuvent avoir un impact significatif sur l'infection par
les insectes en raison de la réduction des taux d'acquisition de conidies (Kouassi et al., 2003;
Ugine et al., 2007aUgine et al.,, 2007b et les effets toxiques des produits chimiques produits
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(sous forme d'exsudats ou de substances volatiles) a la surface des feuilles (Inyang et al.,
1998) ou consommeés par I'hote (Olleka et al., 2009). compromis par l'utilisation de pratiques
d'application inefficaces et de paramétres de pulvérisation différents sur les cultures a
différents stades de développement, ce qui a clairement été démontré comme affectant les
taux d'infection par les insectes (Ugine et al., 2007a (Ugine et al., 2007b. De toute évidence,
nous avons besoin développer une meilleure compréhension des interactions complexes
entre une série de facteurs, par exemple le type de culture et sa physiologie, I'age, la souche
fongique, la biologie des ravageurs, la méthode d'application, etc., afin de concevoir des
pratiques d'utilisation efficaces.

Les invertébrés ont de nombreux effets sur les niveaux d'entomopathogénes dans le sol.
Certains, comme les collemboles, les acariens et les vers de terre, ingérent des conidies et
jouent un role dans leur dispersion dans le sol et dans leur élimination (Broza et al., 2001 ;
Dromph, 2003 ; Milner et al., 2003 ; Brownbridge et Glare, 2007 ; Shapiro -llan et Brown, 2013).
Les insectes hotes sont essentiels a la survie a long terme de nombreuses espéces de
champignons entomopathogénes. L'acces a un hdte et son infection réussie sont le seul
moyen par lequel certaines espéces peuvent se multiplier de maniére significative. La
prévalence fongique au fil du temps peut donc étre étroitement corrélée a la présence de
populations d'insectes sensibles (Meyling et Eilenberg, 2007), bien que la mesure dans
laquelle elles se reproduisent de maniéere endophytique ou épiphyte reste a déterminer.
L'utilisation d'insecticides peut contribuer au déclin des populations fongiques en réduisant la
disponibilité d'hotes appropriés plutét qu'en ayant des effets négatifs directs sur la survie des
champignons (Klingen et Haukeland, 2006). Malheureusement, la plupart des études sur les
effets des pesticides chimiques sur la viabilité des champignons entomopathogénes ont été
réalisées a l'aide de techniques in vitro qui ressemblent peu au systéme agricole dans lequel
I'agent pathogene rencontrera le produit chimique. Il s’agit d'un domaine de recherche qui
pourrait étre tres bénéfique. La connaissance des interactions positives ou négatives pourrait
permettre d’ajuster les pratiques de lutte intégrée pour favoriser l'infection par les insectes.

Une réaction d'évitement des conidies de M. anisopliae et de B. bassiana a été observée
chez les courtilieres, ce qui peut conduire a des performances incohérentes de ces
champignons sur le terrain (Villani et al., 2002; Thompson et Brandenburg, 2005). Cependant,
il semble y avoir une variation dans le niveau de réponse aux différents isolats (Thompson et
Brandenburg, 2005). Les insectes peuvent également étre attirés par les champignons. Engler
et Gold (2004) ont montré que les termites étaient attirés par les préparations mycéliennes et
les extraits volatils de M. anisopliae, et que les femelles de P. japonica pondaient
préférentiellement dans les sols traités avec des mycéliums (Villani et al., 1994). Cet effet de
recrutement a également été observé chez les larves du charangon noir de la vigne (BVW)
Otiorhynchus sulcatus, qui ont répondu positivement aux milieux traités par M. anisopliae
(Kepler et Bruck, 2006). De telles réponses comportementales doivent étre prises en compte
lors de la sélection des souches appropriées pour la lutte contre les insectes nuisibles et
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peuvent étre utiles dans le développement de stratégies de lutte biologique plus efficaces.

Fabrication et formulation

Suivant le modéle traditionnel, des systémes de production de masse ont été congus
pour maximiser le rendement de I'inoculum au co(t le plus bas possible pour une utilisation
dans des applications inondatives (Wraight et al., 2001 ; Cliquet et Jackson, 2005 ; Jackson et
al., 2010 ; Jaronski, 2010 ; Jaronski et Jackson, 2012). La recherche a mis I'accent sur
I'optimisation de la production de biomasse, la stabilité et la facilité de manipulation pour
I'application (Charnley et Collins, 2007). L’hypothése générale était que le contréle pourrait
étre obtenu si une quantité suffisante d’inoculum pouvait étre produite a un codt
suffisamment bas et appliquée a des taux suffisamment élevés (Brownbridge et al., 2008 ;
Jaronski, 2010). Le role de I'environnement et son impact sur l'activité fongique n'ont pas
nécessairement été une considération primordiale dans le développement des techniques de
production et de formulation (Jackson et al., 2010). Cependant, il existe une marge
considérable pour modifier les moyens et les techniques de production afin de fournir un
matériel infectieux plus écologique et mieux adapté a une utilisation dans des
environnements spécifiques. Une meilleure connaissance des facteurs écologiques
dominants dans I'habitat du ravageur permettra d'identifier les contraintes potentielles a la
survie et/ou a l'infection fongique et fournira des pistes de recherche pour surmonter ces
contraintes. En combinaison avec le développement de mécanismes de distribution
alternatifs, il est probable que des produits de contréle microbien plus efficaces deviendront
disponibles.

L'efficacité contre les ravageurs du sol est influencée par de nombreux facteurs
biotiques et abiotiques. Par conséquent, les facteurs environnementaux sont essentiels a la
performance, et le maintien de la bioactivité doit étre une considération primordiale lors du
développement des milieux de production (Kiewnick, 2004 ; Tarocco et al., 2005 ;
Brownbridge, 2006 ; Jaronski, 2007 Jaronski, , 2010. La formulation peut améliorer les
caractéristiques ou rendre Les préparations fongiques sont plus faciles a appliquer, mais
leurs performances dépendent en fin de compte de l'inclusion d'un matériel biologique
robuste et « adapté a l'usage » (Jackson, 1999 ; Brownbridge et al., 2008). La méthode de
production choisie dépendra de la nature des préparations fongiques. I'inoculum requis, et les
isolats peuvent avoir des caractéristiques de croissance différentes selon les milieux de
production (Charnley et Collins, 2007 ; Jaronski et Jackson, 2012). Un excellent apercu des
considérations écologiques dans la production et la formulation de champignons
entomopathogeénes a été récemment publié par Jackson et al. (2010), et les lecteurs sont
invités a y consulter pour un examen plus complet de ces facteurs.

Les substrats solides ont été largement utilisés pour produire des conidies aériennes de
champignons entomopathogénes et autres champignons bénéfiques (Kiewnick, 2001 ;



ACADEMIA

Wraight et al., 2001 ; Krishna, 2005 ; Charnley et Collins, 2007 ; Jaronski et Jackson, 2012). La
température, le pH, I'aération et les composants du substrat influencent tous le rendement, la
viabilité, la stabilité et la virulence des conidies (Jaffee et Zasoski, 2001 ; Rangel, 2006 ;
Jackson et al.,, 2010). Bien que ces parametres soient plus difficiles a réguler dans un
systéeme a substrat solide, cette méthode reste la méthode prédominante utilisée pour les
produits commerciaux en raison, en partie, de la flexibilité d'un systéme qui se préte a
I'échelle de production artisanale utilisée dans de nombreuses régions du monde. le monde.
Des bioréacteurs de fermentation a I'état solide produisant jusqu'a 3 - 10 - 13 conidies par kg
de substrat ont été développés (Jenkins et Gryzwacz, 2000 ; Wraight et al., 2001 ; Kiewnick,
2004 ; Kang et al., 2005 ; Kiewnick et Sikora, 2006. ;Jaronski et Jackson, 2012).

Les économies des processus de fermentation liquide a grande échelle pour les micro-
organismes sont bien établies et ont fourni le paradigme pour la production de masse de
microbes avec des applications pharmaceutiques (par exemple, production d'insuline) ou
nutraceutiques (par exemple, probiotiques). Les systémes de fermentation liquide a grande
échelle sont utilisés avec succeés pour les bactéries importantes en agriculture (par exemple,
B. thuringiensis, S. entomophila). En culture submergée, les champignons produisent
généralement des propagules végétatives - des mycéliums ou des blastospores de type
levure ; les conditions de culture et la composition du milieu auront une influence primordiale
sur le type et la quantité d'inoculum produit (Jackson et al., 2003 ; Vega et al., 2003 ; Cliquet et
Jackson, 2005 ; Charnley et Collins, 2007 ; Jaronski et Jackson, 2012. ). Les systémes de
production ont été congus avec comme objectif principal un rendement élevé, mais la encore,
le pouvoir infectieux de la biomasse résultante ainsi que sa compétence et sa stabilité
écologiques sont des facteurs clés qui doivent étre pris en compte lors du développement du
procédé. Les conditions et les milieux de culture peuvent étre manipulés pour conférer des
caractéristiques spécifiques a la biomasse résultante, notamment une infectivité (puissance)
et une stabilité améliorées pendant le séchage et le stockage (Vega et al., 2003 ; Cliquet et
Jackson, 2005 ; Liu et Chen, 2005 ; Leland et al., 2005aLeland et al., 2005bJackson, 2008,
2012). Jackson (2008, 2012) et Jackson et coll. (2010) ont récemment décrit des méthodes
pour induire la production de microsclérotes par M. anisopliae en milieu liquide. Les agrégats
étaient facilement séchés a I'air, stables a température ambiante et ont montré une efficacité
supérieure contre la mouche des racines de la betterave sucriére dans les analyses de sol par
rapport aux granulés de gruau de mais conventionnels. Le matériel sporulait abondamment
dans des sols non stériles et était actif a de faibles niveaux d'humidité du sol (Jaronski,

2007 ; Jaronski et Jackson, 2008). De telles techniques de production/formulation
surmontent certaines des contraintes biotiques et abiotiques a I'efficacité fongique et
peuvent accroitre les possibilités d'utilisation de ces agents de lutte biologique contre les
ravageurs du sol.

Les progres des technologies de formulation permettent désormais de stabiliser les
microbes sensibles a I'environnement et ont des applications sur une grande variété
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d’organismes bénéfiques. Les formulations peuvent améliorer les caractéristiques de
manipulation et la sécurité d'un micro-organisme (par exemple, en éliminant la poussiére de
spores lors de la préparation d'un mélange a pulvériser), améliorer la stabilité avant et aprés
I'application, améliorer la persistance, favoriser I'efficacité et faciliter I'administration facile a
I'organisme nuisible cible ( Wraight et al., 2001;Brownbridge, 2006;Brownbridge et al.,
2006;Thompson et al., 2006;Charnley et Collins, 2007;Jaronski, 2007Jaronski, , 2010Jaronski
et Jackson, 2008;Jackson et al., 2010). Il est toutefois essentiel de maintenir la viabilité,
idéalement méme lorsque les conditions de stockage sont sous-optimales (Jackson et al.,
2010). Une formulation efficace fait partie intégrante de I'utilité plus large des pesticides
microbiens dans les systemes de production agricole, et les microbes peuvent échouer s'ils
sont mal formulés. Les formulations peuvent étre adaptées pour s'adapter a lI'environnement
dans lequel le microbien sera utilisé, au systeme d'administration envisagé et a la nature de
I'inoculum utilisé. Tout comme les systéemes de production, ils doivent étre développés de
maniere rationnelle pour garantir la conservation des caractéristiques clés essentielles a
I'efficacité microbienne, tant dans les environnements foliaires que dans le sol (Jaronski,
2010). Par exemple, une formulation d'huile de M. anisopliae var. acridum a été développé
pour surmonter les limites des habitats secs pour le controle des criquets et des sauterelles
(Lomer et al.,, 1999 (Lomer et al., 2001Bateman, 2004;Moore, 2008).

Améliorer la livraison

Bien que les systemes de production de masse puissent étre perfectionnés pour
surmonter des contraintes environnementales particuliéres, des stratégies permettant une
utilisation plus efficace doivent également étre étudiées pour capturer tout le potentiel de ces
microbes, ainsi que pour réduire la quantité d'inoculum nécessaire pour obtenir un contréle
satisfaisant, car il existe un limite physique et économique a la quantité de matériau pouvant
étre appliquée. Certaines circonstances peuvent nécessiter I'application répétée d'agents de
lutte biologique fongique lorsque de simples pulvérisations ne sont pas appropriées ou
efficaces. La lutte contre les insectes cryptiques, par exemple, ne peut étre obtenue avec des
pulvérisations conventionnelles. Il faut donc se tourner vers des techniques d’application non
seulement plus efficaces, mais aussi moins consommatrices de matiére. Comme pour
d'autres criteres de développement, la prise en compte de la biologie du ravageur est
primordiale pour concevoir de nouvelles techniques de distribution.

Le méligéthe Meligethes aeneus est un ravageur répandu du colza et d'autres cultures
cruciferes importantes en Europe. Les adultes et les larves se nourrissent du pollen des
bourgeons et des fleurs ouvertes, ce qui affecte la production de graines et donc le
rendement. Les coléoptéres sont trés difficiles a atteindre avec des pulvérisations régulieres
dans cet environnement protégé. Les abeilles domestiques (Apis mellifera), qui visitent
fréqguemment les fleurs des cultures oléagineuses pour y chercher du nectar et du pollen, ont
été utilisées avec succes pour transmettre des conidies séches de M. anisopliae aux fleurs de
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colza, ce qui a entrainé des niveaux élevés de mortalité et de mycose dus au pollen (Butt et
al., 1998). Les abeilles melliféres ont ensuite été utilisées pour disséminer B. bassiana sur les
fleurs de canola afin de lutter contre la punaise terne, Lygus lineolaris (Al-mazra‘awi et al.,
2006a) et peuvent transmettre des conidies séches a une gamme de cultures importantes sur
le plan agricole, démontrant des opportunités d'utiliser les abeilles pour délivrer ces agents
de contréle (Al-mazra‘awi et al., 2007). Les bourdons sont utilisés pour polliniser de
nombreuses cultures en serre et peuvent également étre utilisés comme vecteurs de B.
bassiana et d'autres inoculants microbiens pour lutter contre les thrips, la punaise terne et la
pourriture grise dans les tomates et les poivrons de serre (Al-mazra'awi et al., 2006b). Dans
tous les cas, la distribution fongique était efficacement ciblée sur la partie d'une culture ou
les ravageurs se produisaient, et des quantités relativement faibles de conidies étaient
nécessaires pour effectuer le contréle (Kapongo et al., 2008a (Kapongo et al.,, 2008bKevan
etal., 2008).

Les champignons peuvent étre introduits dans I'environnement du sol via I'enrobage des
graines. Cette technique est traditionnellement utilisée pour protéger les semences et les
plants en développement contre les maladies transmises par le sol et les ravageurs
souterrains a l'aide de fongicides et d'insecticides persistants a large spectre. Avec
I'avenement de nouveaux polymeéres pouvant étre utilisés pour enrober des graines sans
chaleur, I'enrobage des graines avec des microbes est devenu possible. L'enrobage des
semences avec des inoculants fongiques peut étre utilisé pour établir des champignons tels
que Trichoderma spp. dans la rhizospheére et prévenir les pertes dues aux maladies des
racines. Des entomopathogenes compétents pour les rhizo, tels que M. anisopliae, peuvent
s'établir sur les racines en développement des semis, atténuant ainsi les dommages causés
par les insectes, et des entomopathogénes endophytes, tels que B. bassiana, peuvent
coloniser la plante en lui conférant une résistance aux agents pathogenes des plantes. Bien
que l'efficacité de la lutte biologique de ces approches doive étre validée, une suppression
ciblée d'un ravageur avec des quantités réduites d'inoculum pourrait étre assurée.

Des gains d’efficacité peuvent également étre réalisés grace a des dispositifs
d’autodiffusion. Plusieurs insectes nuisibles ont été efficacement régulés grace a cette
approche (Vega et al., 2007; Baverstock et al., 2010). Les mouches tsé-tsé, Glossina spp.,
constituent des obstacles majeurs au développement rural dans de nombreux pays africains.
Les tentatives de controle précédentes se sont concentrées sur la manipulation de I'habitat et
I'application généralisée d'insecticides. L'efficacité a long terme de ces approches est
médiocre et le colt élevé et les risques environnementaux posés par les applications
généralisées d'insecticides ont donné l'impulsion au développement d'approches de gestion
alternatives. Les applications de pulvérisation de champignons a I'échelle d'une zone sont
peu pratiques en raison de problemes de co(t, de ciblage et de mauvaise persistance sur le
terrain, créant un scénario idéal pour le développement d'un dispositif d'auto-inoculation.
Divers piéges ont été congus qui sont tres attractifs pour les glossines, par exemple des
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piéges biconiques appatés avec de I'urine de vache (Dransfield et al., 1990) ; en combinant
cette technologie avec un dispositif d'inoculation peu colteux de piégeage et de libération,
une méthode efficace et économique d'administration de doses mortelles de conidies de M.
anisopliae a des glossines adultes a été développée au Kenya (Miania, 2002). Une approche
similaire a été adoptée pour le développement d'un dispositif d'auto-dissémination pour lutter
contre les mouches des fruits adultes (Dimbi et al., 2003). Le potentiel de transmission
horizontale entre les individus inoculés augmente encore la probabilité que ces ravageurs
puissent étre contrélés a I'aide de champignons dans un dispositif d'auto-inoculation
(Quesada-Moraga et al., 2008; Thaochan et Ngampongsai, 2015).

Les dispositifs d'autodissémination semblent prometteurs pour une utilisation contre les
ravageurs des cultures maraicheres et fruitiéres de plein champ, ainsi que dans les zones
forestieres, ou les applications conventionnelles généralisées d'agents pathogénes fongiques
sont peu pratiques. Un phénoméne comportemental courant chez de nombreux coléoptéres
est qu'ils hivernent en masse, ce qui permet de cibler un traitement fongique sur une
population compacte (Dowd et Vega, 2003). Les coléoptéres hivernants, Carpophilus lugubris,
ont été contaminés et infectés par une souche virulente de B. bassiana a l'aide d'un dispositif
auto-inoculatif appaté avec des phéromones. Les insectes ont été ciblés alors qu'ils
quittaient les champs de mais récoltés a I'automne ; la maladie s'est propagée au sein de la
population par transmission horizontale et s'est établie dans la population hivernante (Dowd
et Vega, 2003). Des dispositifs auto-inoculatifs ont également été utilisés avec succes pour
introduire B. bassiana dans une population de scolytes de I'épinette, Ips typographus (Kreutz
et al.,, 2004). La transmission de I'agent pathogéne s'est produite entre les individus traités et
non traités et a considérablement réduit les dommages causés par les adultes aux épinettes
et le nombre de larves de dendroctones sous |'écorce de I'épinette. La capacité de lutter
contre d'autres insectes d'importance agricole a l'aide de cette technologie a été examinée
par Vega et al. (2007). Cela inclut les ravageurs aux habitudes cryptiques tels que les
mineuses des feuilles, qui sont treés difficiles a contrdler avec des pesticides microbiens ou
conventionnels (Migiro et al., 2010).

La connaissance de la biologie des ravageurs est essentielle au développement de ces
technologies nouvelles mais simples, qui présentent un excellent potentiel pour fournir des
moyens de contréle sélectifs et rentables.

Le comportement des insectes peut étre manipulé avec une variété de produits
allélochimiques et d'autres composés de maniere a améliorer l'efficacité des stratégies de
lutte antiparasitaire basées sur les agents pathogénes (Pell et al., 2007 ; Baverstock et al.,
2010). Par exemple, divers produits allélochimiques des thrips attireront, arréteront ou
repousseront ces insectes, ce qui souléve la possibilité d'utiliser ces matériaux pour
concentrer les thrips dans des zones spécifiques d'une culture (Tsao et al., 2005 ; Teulon et
al., 2007aTeulon et al.,, 2007bDavidson et al., 2007Davidson et al.,, 2008. L'utilisation



ACADEMIA

d'attractifs avec des composés répulsifs permet d'envisager le développement d'une
approche « push-pull » dans les cultures en serre (van Tol et al., 2007). En concentrant les
infestations dans une zone limitée, les efforts de contréle peuvent étre concentrés la-bas,
plutét que de pulvériser une culture entiéere.

L'attraction différentielle de certains insectes nuisibles vers des variétés ou espéeces
végétales particuliéres offre une autre maniere de modifier le comportement des ravageurs
afin d'améliorer I'efficacité des agents de lutte biologique fongique. Par exemple, les thrips
des petits fruits sont plus fortement attirés par certaines variétés de chrysanthémes, qui
peuvent étre utilisées comme « plantes piéges » dans un systeme de production (Buitenhuis
et Shipp, 2006). Les plantes pieges peuvent étre disposées sous forme d'« iles » au sein d'une
culture et des agents de lutte biologique fongiques peuvent étre appliqués aux iles au sein
d'une zone de culture plus large. Malgré une large gamme d’hétes, le charangon noir de la
vigne a des préférences distinctes en matiere d'alimentation et de ponte. Les adultes sont
attirés différemment par les substances volatiles des plantes (van Tol et al., 2002) et par les
dégats causés par les insectes sur Taxus et Euonymous spp. invoque la production d'odeurs
trés attrayantes pour d'autres coléoptéres (Van Tol et al.,, 2002). Ces plantes attrayantes et
d'autres peuvent étre utilisées comme cultures pieéges pour limiter la distribution des
charangons et la ponte a des zones spécifiques, permettant ainsi des efforts de controle tels
gue M anisopliae (Bruck, 2005 ; Shah et al., 2007). De plus, certains champignons semblent
attirer les charancgons, ce qui pourrait encore améliorer I'efficacité (Kepler et Bruck, 2006). En
définissant une utilisation plus efficace pratiques contre les insectes pathogénes, ces
contrbles deviennent plus rentables. Des interactions synergiques ont souvent été observées
lorsque des agents pathogenes fongiques ont été appliqués conjointement avec des doses
sublétales d'insecticides. On pense que la synergie se produit en raison de I'action de
l'insecticide sur les insectes pathogénes. comportement, soit en stimulant le mouvement a
travers le milieu traité dans le but de s'échapper vers un environnement moins toxique et, ce
faisant, conduisant a l'acquisition de plus d'inoculum fongique, soit en affectant
négativement le comportement de mouvement et de toilettage, conduisant a une plus grande
rétention d'inoculum sur le corps d'un insecte (Quintela et McCoy, 1998 ; Jaramillo et al.,
2005 ; Shah et al., 2007 Shah et al.,, 2008 Ansari et al., 2007). Une synergie conduisant a une
efficacité et un controle améliorés peut également se produire lorsque différentes espéces ou
souches de champignons sont appliquées simultanément. Par exemple, I'application
combinée de B. bassiana et de M. acridum (identifiés comme M. flavoviride) pourrait étre
utilisée pour surmonter certaines des contraintes de température chez les ravageurs
thermorégulateurs tels que les sauterelles, en particulier lorsque les températures fluctuent
ou sont élevées pendant une période significative. temps (Inglis et al., 1997). L'application de
champignons entomopathogénes peut également étre pratiquée en combinaison avec
d'autres insectes pathogénes, notamment les nématodes et le Bt (Ansari et al., 2008a (Ansari
et al., 2008b (Ansari et al., 2010). Les applications combinées peuvent rendre l'insecte hote
plus susceptibles en compromettant la santé, en prolongeant les stades de développement



ACADEMIA

ou simplement en raison de 'action combinée de deux microbes sur différentes
composantes de la population nuisible. Des effets similaires peuvent étre obtenus en utilisant
des entomopathogénes en combinaison avec des prédateurs ou des parasitoides (Roy et Pell,
2000 ; Wraight, 2003). Par exemple, Labbé et al. (2009) ont démontré que les applications de
B. bassiana pour lutter contre les aleurodes des serres (Trialeurodes vaporariorum) étaient
compatibles avec I'utilisation simultanée du parasitoide Encarsia formosa et du prédateur
généraliste Dicyphus hesperus. .

De toute évidence, il existe des possibilités d'utiliser divers mécanismes pour améliorer
I'efficacité des stratégies de biocontrole fongique. De telles approches peuvent réduire la
quantité d'inoculum nécessaire pour lutter contre un organisme nuisible et assurer une
protection contre les facteurs environnementaux qui, autrement, dégraderaient rapidement
I'organisme apres l'application, tout en améliorant I'efficacité et la rentabilité. Ce domaine doit
étre exploré plus en profondeur plutdt que de rester concentré sur le paradigme des
pesticides.

Lutte biologique de conservation

Contrairement aux approches inoculatives ou augmentatives évoquées ci-dessus, le
biocontroéle de conservation repose sur la modification des habitats ou des techniques de
gestion des cultures pour promouvoir l'impact des fournisseurs de services écosystémiques,
en particulier I'activité naturelle des agents de biocontréle au sein d'un systeme de culture
(Steinkraus, 2007a(Steinkraus, , 2007bPell et al., 2010). L'utilisation réussie de cette approche
repose sur une compréhension approfondie de la biologie et de I'écologie du ravageur et du
complexe de I'ennemi naturel et, dans le cas des champignons, des conditions qui favorisent
le développement d'épizooties (Pell et al., 2010). et al., 2010 ; Meyling et Hajek, 2010). Méme
si le contréle biologique de conservation peut étre considéré comme a ses balbutiements
pour les entomopathogeénes, cette tactique a été utilisée avec succes a grande échelle. Par
exemple, des systémes prédictifs ont été congus pour informer les agriculteurs lorsque les
conditions favorisent le développement d'épizooties naturelles de Neozyygites fresenii chez
les pucerons du cotonnier, réduisant ainsi le besoin d'autres stratégies d'atténuation
(Steinkraus et al., 2002;Steinkraus, 2007aSteinkraus, , 2007b. Il existe des possibilités de
créer une nouvelle norme autour de « l'utilisation » de ces ennemis naturels. lls ne créent pas
nécessairement des opportunités commerciales pour la vente de bioinsecticides, mais le
développement de systémes permettant de manipuler les conditions environnementales pour
favoriser l'incidence naturelle et I'efficacité des champignons peut fournir une méthode de
lutte antiparasitaire efficace et respectueuse de I'environnement. Les champignons
entomopathogenes entomphthoraliens et hypocréaliens peuvent apporter une contribution
significative a la réduction des ravageurs et peuvent constituer la base d'un programme de
gestion intégrée des cultures (Meyling et Eilenberg, 2007 ; Pell, 2007 ; Pell et al., 2010).



ACADEMIA

Une plus grande adoption de la lutte fongique en agriculture dépendra d’'une plus grande
efficacité, d'une réduction des codts et d'une capacité a élargir la gamme d’espéces nuisibles
pouvant étre ciblées. Bon nombre de ces approches potentielles vont au-dela de I'utilisation
de champignons comme pesticides microbiens et nécessitent une approche plus écologique
de leur application.

Il existe plusieurs domaines clés dans lesquels nous devons continuer a acquérir de
nouvelles connaissances pour faire progresser le développement et I'utilisation de contréles
fongiques. Une connaissance détaillée de I'écologie fongique est nécessaire pour mieux
comprendre leur réle dans la nature et leurs limites en matiére de lutte biologique. Des
systémes de production, de formulation et de distribution de masse plus efficaces sont
nécessaires pour approvisionner un marché plus vaste ; la plupart des champignons sont
produits en masse a l'aide de substrats solides et il existe des limites physiques évidentes a
la quantité d'inoculum pouvant étre produite a l'aide de ces procédés. Des tests
supplémentaires dans des conditions de terrain sont nécessaires pour identifier les effets des
facteurs biotiques et abiotiques et leurs interactions sur I'efficacité, la persistance et les
limitations potentielles de I'utilisation de ces agents de lutte biologique dans certaines
cultures ou emplacements ; et un investissement plus important dans l'optimisation des
pratiques d'utilisation est nécessaire. Il existe de grandes opportunités d'utiliser les
champignons dans des approches de lutte biologique classiques et de conservation qui
peuvent améliorer la stabilité, I'efficacité et la rentabilité de I'environnement.

Nématodes entomopathogénes

Contexte et statut général

Bien qu'il existe de nombreux taxons de nématodes qui ont montré un potentiel en
matiére de lutte biologique, les nématodes entomopathogénes (EPN), Rhabditida :
Steinernematidae et Heterorhabditidae, ont connu le plus de succes et ont regu le plus
d'attention (Grewal et al., 2005a), et constituent donc le plus grand nombre de taxons de
nématodes. se concentrer dans cet article. Nous incluons seulement une breve description
de la biologie fondamentale et des cycles de vie de I'EPN ; des aspects plus détaillés peuvent
étre trouvés ailleurs (par exemple, Kaya et Gaugler, 1993 ; Gaugler, 2002 ; Grewal et al.,
2005aGrewal et al.,, 2005b.

Les EPN tuent les hétes arthropodes via une symbiose mutualiste avec des bactéries,
Xenorhabdus spp. et Photorhabdus spp. pour les steinernematides et les hétérorhabditidés,
respectivement (Poinar, 1990). Les juvéniles infectieux (1J), seul stade de vie libre, pénétrent
dans les hotes par les ouvertures naturelles (bouche, anus et stigmates) ou, dans certains
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cas, par la cuticule. Aprés avoir pénétré dans I'hémocele de I'hote, les nématodes libérent
leurs symbiotes bactériens, qui sont principalement responsables de la mort de I'h6te dans
les 24 a 48 heures, de la défense contre les envahisseurs secondaires et de la nutrition des
nématodes (Dowds et Peters, 2002). Les nématodes muent et accomplissent jusqu'a trois
générations au sein de I'h6te, aprés quoi les IJ quittent le cadavre pour trouver de nouveaux
hotes (Kaya et Gaugler, 1993).

Les EPN possédent de nombreux attributs positifs en tant qu'agents de controle
biologique (Shapiro-llan et Grewal, 2008). lls sont sans danger pour les humains et sont
généralement sans danger pour les autres organismes non ciblés et I'environnement
(Akhurst et Smith, 2002; Ehlers, 2005), ce qui a conduit a I'absence d'exigences
d'homologation des pesticides dans de nombreux pays comme les Etats-Unis et les pays du
monde. Union européenne (Ehlers, 2005). A quelques exceptions prés, par exemple
Steinernema scarabaei (Koppenhofer et Fuzy, 2003), les nématodes entomopathogénes ont
une large gamme d'hotes. Il a été signalé que certaines especes de nématodes infectent des
dizaines d’'espéces d'insectes répartis sur cing ordres ou plus (Poinar, 1979 ; Klein, 1990), et
certaines especes de nématodes sont utilisées commercialement contre 12 espéces
d’insectes ou plus (voir tableau 4). Les nématodes entomopathogénes se prétent a une
production de masse en utilisant des méthodes in vivo (insectes infectés) ou in vitro
(fermentation solide ou liquide) (Shapiro-llan et Gaugler, 2002 ; Shapiro-llan et al., 2014a).

Un certain nombre de facteurs biotiques et abiotiques affectent I'efficacité de la lutte
antiparasitaire EPN (Kaya et Gaugler, 1993 ; Shapiro-llan et al., 2002a. Facteurs biotiques tels
que le choix des espéces de nématodes et le taux d'application (généralement un minimum
de 25 IJ par cm 2 est nécessaire) sont critiques (Shapiro-llan et al., 2002a). Les facteurs
environnementaux sont également essentiels pour déterminer I'efficacité des applications
EPN (Shapiro-llan et al., 2006a. Par exemple, les nématodes sont trés sensibles a la
dessiccation et a la lumiére ultraviolette. , ainsi les applications faites sur le sol ou d'autres
habitats cryptiques, et effectuées t6t le matin ou le soir, ont tendance a étre plus efficaces.
Les EPN ont été développés comme agents de biocontrole a un niveau commercial. lls sont
actuellement produits par au moins 12 entreprises en Asie. , en Europe et en Amérique du
Nord (Kaya et al., 2006) et, a ce jour, au moins 13 especes différentes ont atteint un
développement commercial, une application et des ventes : Heterorhabditis bacteriophora, H.
indica, H. marelata, H. megidis, H. zealandica, Steinernema carpocapsae, S. Feltiae, S. glaseri,
S. kushidai, S. kraussei, S. longicaudum, S. riobrave et S. scapterisci (Lacey et al., 2001 ;
Georgis et al.,, 2006 ; Kaya et al., 2006 : Shapiro-llan et al., 2014a. L'application commerciale
s'étend a une grande variété de ravageurs économiquement importants dans divers produits
(tableau 4) Georgis et al., 2006). Des progres significatifs ont accru I'utilité des EPN en
matiéere de biocontrdle depuis 2001 ; de nouveaux ravageurs ont été ciblés, les technologies
de production et d'application ont été améliorées et nos connaissances fondamentales en
écologie et en génétique se sont considérablement élargies. Ce qui suit est une mise a jour
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des progreés de la recherche concernant I'application de I'EPN depuis 2001.

Nouvelles cibles EPN

La recherche visant a développer des EPN pour de nouveaux organismes nuisibles cibles
est restée active. Des niveaux élevés d’efficacité ont été démontrés contre des insectes
nuisibles non testés auparavant (ou insuffisamment testés). La plupart des nouvelles cibles
sont des ravageurs du sol car I'environnement est favorable aux EPN. Par exemple, les EPN
ont provoqué une suppression substantielle (75 a 100 %) de deux ravageurs des racines des
fruits a noyau, le foreur méditerranéen a téte plate, Capnodis tenebrionis (L.) (Morton et
Garcia-del-Pino, 2008 ; Martinez del Altube et al., 2008) et le foreur du pécher, Synanthedon
exitiosa (Cottrell et Shapiro-llan, 2006; Shapiro-llan et al., 2009a). Outre les foreurs de racines,
des progres ont été réalisés dans la lutte efficace contre d'autres insectes nuisibles vivant
dans le sol, tels que le ver du noisetier, Cydia latiferreana (Bruck et Walton, 2007 ; Chambers
et al.,, 2010), le charangon de la goyave, Conotrachelus psidii. (Dolinski et al., 2006), le grand
charangon du pin, Hylobius abietis L. (Dillon et al., 2007;Williams et al., 2013b), le ver orange
nombril, Amyelois transitella (Siegel et al., 2006), le charangon des noix de pécan, Curculio
caryae (Shapiro-llan et al., 2006b), charangon du prunier, Conotrachelus nenuphar (Shapiro-
llan et al., 20044, 2008aAlston et al., 2005;Pereault et al., 2009), tordeuse orientale du fruit,
Grapholita molesta, (Riga et al., 2006 ; De Carvalho Barbosa Negrisoli et al., 2013) et le petit
coléopteére des ruches, Aethina tumida (Ellis et al., 2010 ; Shapiro-llan et al., 2010a).

De nouveaux développements dans l'utilisation de 'EPN ont également eu lieu dans des
habitats hors sol. Etant donné que les nématodes sont sensibles aux conditions
environnementales défavorables, les difficultés rencontrées lors de leur application sur des
cibles aériennes constituent un obstacle majeur a I'utilisation accrue des EPN. Néanmoins,
des progres significatifs ont été réalisés dans ce domaine au cours des derniéres années,
notamment I'application de S. Feltiae pour lutter contre 'aleurode de la patate douce, Bemisia
tabaci, dans les serres (controle > 80 %) (Cuthbertson et al., 2007 ) et I'application de S.
carpocapsae pour le contrble de P. xylostella, qui est améliorée par une nouvelle formulation
de tensioactif-polymére. De plus, les traitements contre S. carpocapsae pour lutter contre le
petit perceur du pécher, Synanthedon pictipes, ont été grandement améliorés par une
application ultérieure d'un gel pulvérisable couramment utilisé pour protéger les structures
contre le feu (Shapiro-llan et al., 2010b). et S. carpocapsae ont entrainé des niveaux élevés de
suppression du charangon rouge du palmier, Rhynchophorus ferrugineus, lorsqu'ils sont
appliqués dans une formulation de chitosane (Llacer et al., 2009). Les applications d'EPN sur
les troncs de pommiers pour lutter contre le carpocapse de la pomme, C. pomonella, ont été
améliorées lorsque les traitements incluaient le gel anti-feu pulvérisable ou la mousse de
farine de bois comme agent protecteur (Lacey et al., 2010a(Lacey et al.,, 2010b. En outre,
I'utilisation des EPN pour lutter contre les ravageurs des produits stockés est prometteuse
(Mbata et Shapiro-llan, 2005 ; Ramos-Rodriguez et al., 2006 ; Athanassiou et al., 2008).
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En plus du développement de nouvelles cibles pour les EPN, une expansion et des
améliorations significatives ont été apportées au contréle d'un certain nombre de parasites
cibles « traditionnels », c'est-a-dire ceux qui ont été considérés comme des cibles
commerciales, ou des cibles commerciales potentielles, depuis plus d'une décennie. . Un
exemple typique est I'utilisation des EPN pour lutter contre les vers blancs (Coleoptera :
Scarabaeidae). Des progres dans la lutte contre les vers blancs ont été réalisés grace a la
découverte de nouvelles espéces ou souches de steinernematides et d'hétérorhabditidés
hautement virulentes, ainsi qu'a une analyse approfondie de la spécificité nématode-hote et a
I'élucidation des mécanismes a l'origine de cette spécificité (par exemple, les différences
d'infection itinéraires et parametres optimaux du sol) Fuzy, 2003, 2007; Grewal et al., 2004;
Koppenhofer et al., 2006.

Une nouvelle découverte particulierement prometteuse est celle récemment découverte
de S. scarabaei, qui est trés virulent contre une variété de vers blancs et présente une
persistance a long terme dans |'environnement du sol (Stock et Koppenhdfer, 2003 ;
Koppenhofer et Fuzy, 2003 ; Koppenhdfer et al. ., 2009). De plus, un controle amélioré du
carpocapse de la pomme, C. pomonella, a été observé grace a l'utilisation d'un équipement
d'application optimal, a I'ajout d'adjuvants et au paillage (Unruh et Lacey, 2001 ; Lacey et al.,
2006alacey et al.,, 2006b. Un nouveau contréle pour lutter contre le carpocapse de la
pomme consiste a ajouter des EPN a l'eau dans les réservoirs de décharge des pommes,
ciblant ainsi les insectes hivernants qui sont hébergés dans des bacs a fruits infestés. Des
progrés ont été réalisés dans la suppression d'autres ravageurs cibles établis, notamment les
moucherons fongiques (Diptera : Sciaridae) (optimisé substrat et calendrier des applications)
(Cloyd et Zaborski, 2004; Jagdale et al., 2004Jagdale et al.,, 2007, le charangon des racines
du diaprepes, Diaprepes abbreviatus (extension de la lutte a d'autres plantes hotes) (Jenkins
et al., 2008 ), le foreur des racines de la vigne, Vitacea polistiformis, ( Williams et al., 2010) et
la chrysoméle occidentale des racines du mais, Diabrotica virgifera virgifera, en Europe
(Toepfer et al., 2008).

La recherche a progressé considérablement au-dela de I'application directe des EPN
comme agents de lutte uniques pour la suppression des insectes nuisibles. Les études sur la
combinaison des EPN avec d'autres tactiques de controle ont considérablement augmenté
depuis 2001. Des interactions positives/synergiques ont été observées entre diverses
nouvelles combinaisons avec des produits chimiques (Fuzy, 2002, 2008 ; Polavarapu et al.,
2007 ; Reis-Menini et Prata, 2008), microbiens. agents (par exemple, M. anisopliae s.I.)
(Ansari et al., 2004 (Ansari et al., 2006aAcevedo et al., 2007) et les prédateurs arthropodes
(Premachandra et al., 2003). Cependant, les interactions neutres ou négatives avec ces Des
agents pathogenes peuvent également étre observés en fonction des agents pathogénes, des
hotes ou des parametres d'application spécifiques (Koppenhofer et Fuzy, 2002 ; Shapiro-llan
et al., 2004b). Il est intéressant de noter que les nématodes entomopathogénes ont
également été signalés comme synergistes en conjonction avec les cultures génétiquement
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modifiées (c.-a-d. , mais Bt) (Gassmann et al., 2008).

La recherche de I'EPN s'est étendue au-dela du ciblage des insectes nuisibles pour
inclure des ravageurs tels que les nématodes parasites des plantes ; I'efficacité du controle
des nématodes parasites des plantes a l'aide des EPN varie en fonction d'un certain nombre
de facteurs tels que les espéces cibles et le systéeme de culture (Lewis et al., 2001 ; Fallon et
al., 2002 Fallon et al.,, 2004 Jagdale et al., 2002 Jagdale et al., 2009Nyczepir et al.,
2004;Perez et Lewis, 2004;Lewis et Grewal, 2005;Shapiro-llan et al., 2006c). Enfin, la
recherche a inclus I'utilisation de bactéries partenaires symbiotiques nématodes (séparées
des nématodes) ou de leurs sous-produits, comme mécanismes de controle des arthropodes
(Mohan et al., 2003 ; Jung et Kim, 2006 ; Bussaman et al., 2006 ; ffrench-Constant et al., 2007
; Abdel-Razek, 2010 ; Da Silva et al., 2013) ou des agents pathogénes des plantes (Isaacson et
Webster, 2002 ; Ji et al., 2004 ; Boszérmenyi et al., 2009 ; Shapiro-llan et al., 2009b).

Avancées de la recherche fondamentale

La recherche fondamentale sur les EPN élargit I'utilité de ces organismes dans les
efforts de lutte biologique. La recherche fondamentale en écologie des EPN a
considérablement progressé au cours des derniéres années. Par exemple, un certain nombre
de progrés ont été réalisés dans la compréhension de la dynamique de I'attraction de I'hote
et de l'infection. De nouveaux signaux provoquant des réponses EPN ont été découverts,
notamment les vibrations (Torr et al., 2004), les stimuli électromagnétiques (Shapiro-llan et
al., 2009cllan et al., 2013) et I'attraction vers les racines des plantes en réponse a des «
appels de détresse » chimiques. " déclenché par une attaque de ravageurs (van Tol et al.,
2001; Rasmann et al., 2005; Ali et al., 2013). Il a également été constaté que les racines des
plantes renforcent l'infection par les nématodes en fournissant des voies de déplacement
pour les nématodes (Ennis et al., 2010). Comportements d'infection et de recherche de
nourriture tels que la réponse de saut Kaya, 1999, 2002), la réponse aux exsudats de I'hote
(Kunkel et al., 2006), la réponse différentielle aux hétes infectés et non infectés (Christen et
al., 2007 ; Ramos-Rodriguez et al. , 2007), la signalisation chimique (Kaplan et al., 2012) et la
réponse olfactive (Dillman et al., 2012), ainsi que la compétition au sein de I'hdte (combat
entre males) (Zenner et al.,, 2014) ont été élucidées. De plus, de larges modeles de dynamique
d'infection hote-parasite ont été développés et/ou testés, comme I'hypothése d'infectivité
progressive Dempsey et Griffin, 2002; Ryder et Griffin, 2003), des stratégies d'infection
optimales basées sur des compromis (Fenton et Rands, 2004), l'infection sensible au risque
et le comportement de « suivre le leader » (Fushing et al., 2009), et les mouvements de
groupe/comportements de recherche de nourriture (Shapiro-llan et al., 2014b). Ces
découvertes élargissent considérablement nos connaissances sur les facteurs qui
déterminent les stratégies de recherche de nourriture et d'infection (par exemple, la
découverte du mouvement agrégatif suggere que les nématodes peuvent se déplacer
ensemble dans le sol en groupes, a la maniére d'une meute de loups). La recherche
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fondamentale a également progressé dans le domaine de I'écologie des sols. Des
informations ont été acquises sur les interactions avec d'autres agents biotiques telles que
les associations phorétiques (Campos-Herrera et al., 2006), le role alternatif des EPN en tant
que charognards plut6t que parasites (San-Blas et Gowen, 2008), la réponse et la compétition
du réseau trophigue. parmi les espéces de nématodes entomopathogéenes ou non (Millar et
Barbercheck, 2001 ; Somasekhar et al., 2002 ; Duncan et al., 2003aDuncan et al.,,
2003bDuncan et al.,, 2007Hodson et al., 2012), et la dissuasion ou sensibilité aux
antagonistes (Zhou et al., 2002; El-Borai et al., 2009). Certaines de ces relations, par exemple
les associations phorétiques provoquant une dispersion accrue de I'EPN, ont un impact direct
sur I'amélioration de l'efficacité du contréle biologique (Shapiro-llan et Brown, 2013). De plus,
des progres ont été réalisés dans I'élucidation de l'impact de la complexité de I'habitat du sol
en référence a la dynamique spatiale de I'EPN et a la théorie des cascades trophiques (Efron
et al., 2001 ; Spiridonov et al., 2007 ; Denno et al., 2008 ; Hoy et al., 2008 ; Jabbour et
Barbercheck, 2008 ; Ram et al., 2008). Les recherches axées sur la dynamique des sols, telles
que les études citées ci-dessus, élucident les facteurs biotiques et abiotiques qui ont un
impact sur la distribution et la persistance des nématodes et ont donc un impact direct sur
notre capacité a améliorer l'efficacité des applications inondantes a court terme, et servent
également de base au développement d'inoculatifs, approches classiques ou de conservation
(Loya et Hower, 2002; Preisser et al., 2005; Adjei et al., 2006; Barbara et Buss, 2006; Stuart et
al., 2008).

L'expansion de la recherche fondamentale en nématologie entomopathogeéene a
également été réalisée grace a des progres considérables dans les études génétiques
fondamentales, notamment la génétique moléculaire et la génomique. Il convient de noter en
particulier que les génomes entiers des nématodes entomopathogénes et de leurs symbiotes
ont été séquencés (par exemple, Duchaud et al., 2003 ;Bai et Grewal, 2007 ;Ciche, 2007 ;Bai et
al., 2009Bai et al.,, 2013Schwartz et al. ., 2011). Des outils supplémentaires (c.-a-d. ARNi)
pour évaluer la génomique fonctionnelle de la séquence dés qu'elle devient disponible ont été
développés (Ciche et Sternberg, 2007), et des analyses de certains génes EPN et de leur
expression ont déja été rapportées, notamment des génes liés au stress, a l'implication dans
colonisation de I'hote et relation hote-pathogéne (Chen et al., 2006; Sandhu et al., 2006; Bai et
Grewal, 2007; Tyson et al., 2007; Cowles et Goodrich-Blair, 2008; Hao et al., 2008Hao et al.,
2012Somvanshi et al., 2008 ;Bai et al., 2009 ;Easom et al., 2010). Compte tenu des caractéres
uniques de la biologie de 'EPN et des progres réalisés dans les études génétiques, le
complexe nématode-bactérie entomopathogéne est en cours de développement et reconnu
comme systéme modéle pour comprendre la pathogénicité et la symbiose (Goodrich-Blair,
2007 ; Clarke, 2008 ; Hussa et Goodrich-Blair, 2013).

Bien que les résultats ne soient pas immédiatement apparents, les progrés de la
génétique moléculaire et de la génomique favoriseront le développement de nouveaux outils
pour améliorer le biocontrdle avec les EPN. De plus, des progres significatifs ont été réalisés
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dans les études génétiques appliquées qui pourraient avoir des avantages a plus court terme
pour l'utilité de 'EPN. Par exemple, de nouvelles souches EPN présentant des caractéristiques
améliorées (par exemple, tolérance environnementale) ont été développées grace a des
méthodes d'amélioration génétique de sélection et/ou d'hybridation (Strauch et al., 2004 ;
Shapiro-llan et al.,, 2005 ; Nimkingrat et al., 2013). ). La détérioration des caracteres
bénéfiques est un probléme important qui peut survenir lors de cultures répétées d’'EPN ; par
exemple, la virulence, la tolérance environnementale et la capacité de reproduction peuvent
diminuer aprés plusieurs passages in vivo (Bai et al., 2005 ; Bilgrami et al., 2006). Un apergu
de la nature de la détérioration des caractéres bénéfiques (Bai et al., 2005 ; Bilgrami et al.,
2006 ; ainsi que la découverte de méthodologies pour surmonter le probléme, par exemple
grace a la création de lignées consanguines homozygotes (Bai et al., 2005; Anbesse et al.,
2013), et la connaissance des genes spécifiques qui changent (Adhikari et al., 2009)
favoriseront le maintien de la stabilité de la souche et les performances de biocontréle.

Technologie de production et d'application

Des progrés considérables dans la technologie de production et d'application de I'EPN
ont été réalisés, notamment I'amélioration des milieux de culture liquides (Gil et al., 2002 ;
Islas-Lopez et al., 2005 ; Chavarria-Hernandez et al., 2006) et une meilleure compréhension
de la biologie de I'EPN., la dynamique des populations et les parametres physiques au sein
du bioréacteur (Chavarria-Hernandez et de la Torre, 2001 ; Han et Ehlers, 2001 ; Neves et al.,
2001 ; Johnigk et al., 2004 ; Chavarria-Hernandez et al., 2008 ; Belur et al., 2013). Des aspects
microbiologiques et moléculaires détaillés du cycle de vie de I'EPN ont également été
élucidés (Chaston et al., 2013 ; Moshayov et al., 2013). La production in vivo d'EPN a été
améliorée grace au développement d'équipements mécanisés et a des procédures
d'inoculation améliorées (Shapiro-llan et al., 2002b, 2008bBrown et al., 2006).

L'application aqueuse a bénéficié d'une compréhension avancée des impacts de divers
types d'équipement d'application sur les EPN (Fife et al., 2003 (Fife et al., 2004 (Fife et al.,
2006Brusselman et al., 2012). De plus, en termes de technologie d'application, I'approche
consistant a utiliser des cadavres d'hotes infectés comme véhicule de distribution d'EPN a
suscité un intérét considérable. Dans cette approche, les hétes infectés par des nématodes
sont appliqués sur la zone cible et la suppression des ravageurs est obtenue par la
descendance des IJ qui émergent. provenant des cadavres d'insectes. Au cours des dernieres
années, un certain nombre de ravageurs différents ont été ciblés en utilisant la méthode
d'application sur des hétes infectés (Bruck et al., 2005; Dillon et al., 2007; Del Valle et al.,
2008; Jagdale et Grewal, 2008). La recherche a confirmé que, par rapport a I'application en
suspension aqueuse, l'application sur un hote infecté peut étre supérieure en termes
d'infectiosité, de survie, de dispersion et d'efficacité de la lutte antiparasitaire (Perez et al.,
2003; Shapiro-llan et al., 2003b ; Fujimoto et al., 2007). De plus, des études indiquent que
I'approche peut étre facilitée en formulant les hotes infectés dans des enrobages (Shapiro-
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llan et al., 2001 Ansari et al., 2009; Del Valle et al., 2009) en utilisant des insectes a corps dur
comme hoéte (Shapiro -llan et al., 2008c) et développement d'équipements pour distribuer les
cadavres (Zhu et al., 2011). Néanmoins, la méthode d’application sur cadavre n'a jusqu’a
présent été utilisée commercialement qu’a tres petite échelle par rapport aux méthodes
conventionnelles.

L'avenir des nématodes entomopathogénes

Les EPN sont cultivés commercialement depuis plus de 25 ans. Des progrés substantiels
ont été réalisés en termes de nombre d’insectes nuisibles ciblés ainsi que de nombre
d’espéces de nématodes différentes produites. Néanmoins, I'application au niveau
commercial n'a pas répondu aux attentes. Dans les années 1980 et 1990, les entreprises
prévoyaient des ventes bien supérieures a 100 millions de dollars, mais aujourd’hui, le marché
ne représente que 10 % de ces prévisions (Gaugler et Han, 2002 ; Georgis, 2002). Il existe un
certain nombre d’'obstacles qui ont entravé I'expansion des marchés de 'EPN, notamment le
co(t du produit, son efficacité et sa durée de conservation. Ces obstacles peuvent étre
surmontés grace a diverses initiatives décrites ci-dessous.

Une approche pour améliorer I'efficacité et élargir la liste des organismes nuisibles cibles
aupres desquels les EPN peuvent étre commercialisés consiste a améliorer les EPN eux-
mémes. Les méthodes permettant d'améliorer et d'étendre l'utilisation des EPN comprennent
la découverte de souches ou d'espéces plus efficaces et I'amélioration génétique via la
sélection, I'hybridation ou la manipulation moléculaire (Gaugler, 1987 ; Burnell, 2002 ; Grewal
et al., 2005b). La découverte de nouvelles souches et espéces est une approche simple qui
peut rapidement conduire a une efficacité accrue basée sur des différences innées dans la
virulence des nématodes, leur tolérance environnementale ou d'autres propriétés. Par
exemple, dans les années 1990, la découverte et la commercialisation ultérieure de S.
scapterisci pour lutter contre les courtiliéres et de S. riobrave contre les charangons des
racines de Diaprepes et d'autres insectes ont eu un impact considérable sur les marchés de
I'EPN (Shapiro-llan et al., 2002a). Le taux de découverte d'espéeces EPN a augmenté de fagon
spectaculaire (Poinar, 1990 ; Adams et Nguyen, 2002 ; Stock et Hunt, 2005). Sur plus de 100
especes EPN signalées a ce jour (par exemple au cours des neuf derniéres décennies), plus
de 40 % ont été décrites au cours de la derniére décennie (apres 2001). De plus, les
nombreuses nouvelles souches d'espéeces existantes qui sont découvertes peuvent
également offrir une virulence améliorée ou d'autres propriétés (par exemple, Stuart et al.,
2004). Il est certain que le nombre de nouvelles souches et espéces continuera d'augmenter,
ajoutant ainsi davantage d'options potentielles pour le développement du biocontréle.
Cependant, afin de tirer parti des avantages qu'offrent les découvertes de souches/especes,
la caractérisation du contréle biologique de ces nouveaux organismes doit suivre le rythme
de la recherche d'enquéte/découverte. Actuellement, moins de 20 % des plus de 35 espéces
découvertes depuis 2001 ont été testées pour leur efficacité de lutte biologique en
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laboratoire, en serre ou sur le terrain ; il existe clairement un potentiel inexploité important. En
plus de I'utilité accrue découlant de la découverte, nous pouvons également nous attendre a
ce que les progrés a venir en génomique (Bai et Grewal, 2007 ; Ciche, 2007 ; Bai et al.,
2009Bai et al.,, 2013 offrent des opportunités substantielles d'amélioration dirigée des
souches grace a méthodes génétiques.

L'amélioration des technologies de production, de formulation et d'application entrainera
une efficacité accrue. L'efficacité de la production et la réduction des codts sont attendues
avec la récente augmentation significative du nombre de laboratoires ou d'entreprises qui
recherchent des méthodologies de culture liquide ainsi que le regain d'intérét pour le
développement de systémes in vivo automatisés efficaces (de la Torre, 2003; Ehlers et
Shapiro-llan, 2005 ; Shapiro-llan et al., 2014a). De plus, des progrés fructueux sont attendus
grace a la mise en ceuvre de nouvelles approches d'application telles que la distribution
d'hotes infectés, les méthodologies d'attraction et de destruction, les sachets de thé a
libération lente, la manipulation de I'habitat et les trempages prophylactiques des plantes,
ainsi que la recherche avancée sur l'impact de I'équipement d'application (Wright et al., 2005 ;
Hiltpold et al., 2012 ; Nielsen et Lewis, 2012 ; Duncan et al., 2013). Contrairement a la
technologie de production, a quelques exceptions prés, l'activité de développement de
formulations améliorées a pris du retard et la durée de conservation (en particulier a
température ambiante) continue d'étre un obstacle a I'expansion des marchés de 'EPN. Ainsi,
des solutions créatives pour développer des formulations supérieures sont nécessaires ;
Alternativement, de nouvelles approches de commercialisation, par exemple une
commercialisation « frais », ou la durée de conservation ne constitue pas un probléeme
important, peuvent étre une option.

L'utilisation commerciale s'élargira également a mesure que la liste des organismes
nuisibles cibles jugés appropriés pour l'application s'allongera. Comme indiqué ci-dessus, la
recherche visant a accroitre I'utilisation des EPN pour contréler des cibles nouvelles ou
existantes a été un domaine de recherche actif au cours de la derniére décennie et nous
pouvons nous attendre a ce que ces efforts se poursuivent. L'expansion des ravageurs cibles
et des marchés dépend en grande partie de I'établissement de I'efficacité sur le terrain. A un
certain point, si la virulence innée est trop faible, les chances de succeés sont faibles (Shapiro-
llan et al., 2002a). Ainsi, des efforts de recherche substantiels ont été consacrés a déterminer
I'efficacité sur le terrain, et un grand nombre d'ouvrages ont démontré des niveaux élevés (par
exemple, P75 %) de controle contre de nombreux ravageurs économiquement importants
(Klein, 1990 ; Shapiro-llan et al., 2002a ; Grewal et al., 2005a) (tableau 4). Il convient de noter
que certains ravageurs répertoriés dans le tableau 4 ne sont jamais devenus des cibles
commerciales importantes malgré le fait que des niveaux élevés d'efficacité peuvent étre
démontrés dans des conditions de terrain. Il est donc clair que I'efficacité n’est pas le seul
facteur de réussite sur le marché.
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Il convient également de noter que certains des ravageurs cibles commercialement ne
sont pas nécessairement fortement soutenus par les niveaux élevés d'efficacité sur le terrain
(par exemple, P75 %) rapportés dans plusieurs articles scientifiques. Il est possible que
certains de ces organismes nuisibles ne soient pas réellement adaptés a la lutte avec les
EPN, mais soient néanmoins répertoriés comme cibles par certaines sociétés commerciales.
Dans certains de ces cas cependant, il se peut que des recherches approfondies « internes »
menées par les producteurs d'EPN aient conduit aux marchés existants. Alternativement, il se
peut que pour certains organismes nuisibles cibles, des niveaux d’efficacité élevés, similaires
a ceux attendus pour les pesticides chimiques, ne soient pas nécessaires au succes de I'EPN.

Commercialisation

Bien que des recherches sur 'utilisation d’entomopathogénes comme MCA soient
menées depuis plus de 150 ans (Davidson, 2012), la plupart des efforts n’ont pas abouti a des
produits pesticides microbiens commercialement réussis. Bien que certains problémes
soient liés a des contraintes biologiques, I'absence d'un modéle clairement compris pour la
commercialisation des MCA constitue un facteur majeur. Divers facteurs contribuent au
potentiel de réussite sur le marché, qui est essentiellement une mesure des colts et des
avantages, notamment la protection attendue de la culture et de sa valeur, ainsi que
I'efficacité des produits concurrents (Black et al., 1997 ; Shapiro-llan et al. , 2002aRavensberg,
2011;Glare et al., 2012). Le développement des MCA est une activité extrémement complexe,
que de nombreux scientifiques ne parviennent pas a apprécier correctement (Lisansky,
1997).

La publication du livre A Roadmap to the Successful Development and
Commercialization of Microbial Pest Control Products par Ravensberg (2011) est la premiére
tentative compléte d'analyser et de communiquer dans un volume unique accessible au
public I'ensemble du processus de développement de produits a partir d'entomopathogénes.
Il est particulierement intéressant que des exemples aient été tirés de projets réels de
développement de produits et que l'auteur explique les défis réglementaires et commerciaux
qui peuvent étre peu familiers aux chercheurs scientifiques axés sur les études biologiques,
mais qui doivent étre abordés lors du développement de programmes de recherche qui
faciliteront commercialisation éventuelle.

L'enregistrement est souvent identifié comme le plus grand obstacle a la
commercialisation des MCA (Montesinos, 2003 ; Chandler et al., 2008 ; Ravensberg, 2011 ;
Sundh et al., 2012a). Les questions liées a I'enregistrement des MCA ont été largement
abordées dans trois ouvrages récents traitant des moyens de simplifier I'enregistrement et de
réduire les colts de développement des MCA (Bailey et al., 2010 ; Ehlers, 2011 ; Sundh et al.,
2012b). Les MCA doivent étre considérés comme des entités vivantes au sein d’'un
écosysteéme plutot que comme de simples substituts aux pesticides chimiques (Sundh et
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Goettel, 2013). Kabaluk et coll. (2010) ont comparé en détail de nombreux systémes
d’enregistrement utilisés dans le monde. Les problemes particuliers liés au développement
de produits MCA réussis pour I'Afrique ont également été explorés en détail (Cherry et Gwynn,
2007 ; Grzywacz et al., 2009).

Conclusions

A I'échelle mondiale, les ravageurs consomment chaque année la quantité de nourriture
estimée pour nourrir un milliard de personnes supplémentaires (Birch et al.,, 2011). La
population humaine devrait passer de 6 milliards aujourd’hui a 9 milliards en 2050 et la
quantité de nourriture produite doit augmenter en conséquence. L'augmentation de la
production agricole se traduira par une augmentation des quantités de nourriture disponible
pour les ravageurs, avec pour conséquence une augmentation de la population de ravageurs
et une pression accrue des ravageurs.

Le codt plus élevé associé a la génération actuelle de produits pesticides microbiens par
rapport a la plupart des insecticides chimiques est toujours considéré comme un facteur
limitant majeur sur de nombreux marchés prometteurs, notamment en Asie et dans les pays
en développement (Skovmand, 2007). L'impact mondial croissant des réglementations sur
les limites maximales de résidus dans I'élimination des produits chimiques a large spectre
moins chers et plus anciens devrait abaisser quelque peu cet obstacle, bien que la
disponibilité immédiate de pesticides « hors brevet » bon marché sur de nombreux marchés
constitue toujours un défi sérieux pour les pesticides microbiens. Glare et coll. (2012)
affirment que les MCA n’ont pas encore atteint leur plein potentiel, méme si toutes les
prévisions suggérent que les pesticides microbiens surpasseront les autres options de lutte
antiparasitaire en termes d'augmentation de part de marché dans un avenir proche. Méme si
les perspectives pour la plupart des produits microbiens sont plus positives qu’elles ne I'ont
été depuis de nombreuses années, il existe un certain nombre de problémes génériques qui
détermineront 'ampleur de I'expansion de leur utilisation a court et a long terme.

La plupart des MCA sont spécifiques aux arthropodes et la plupart des cultures sont
susceptibles d'étre affectées par une série de ravageurs. Les MCA devront donc étre intégrés
avec succes a d'autres produits microbiens ou a des stratégies de lutte antiparasitaire afin de
fournir la lutte antiparasitaire compléte dont les agriculteurs ont besoin. Plusieurs études ont
été réalisées pour évaluer les interactions des insectes pathogénes avec les pesticides et
fongicides chimiques. En général, peu d’effets déléteres ont été observés sur le terrain et les
effets indésirables observés in vitro n'étaient souvent pas des prédicteurs fiables d'un
antagonisme dans des conditions naturelles. Nous ne pouvons pas supposer que tous les
agents de biocontrole, simplement parce qu’ils sont des organismes vivants, sont
compatibles ou interagissent positivement, mais peu d'études ont documenté les
interactions entre les ACM. L'importance de telles études est évidente et des recherches
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supplémentaires sont clairement nécessaires pour fournir des stratégies intégrées,
compatibles, rentables et fiables de lutte biologique contre les ravageurs pour les systémes
de culture, et pas seulement pour les ravageurs individuels des cultures. Par exemple, une
virulence synergique envers le scarabée, Cyclocephala spp., a été observée pour des
combinaisons d'EPN avec P. popilliae (Thurston et al., 1993(Thurston et al., 19940 ou avec B.
thuringiensis sous-espéece japonensis (Koppenhéfer et Kaya, 1997; Koppenhofer et al., 1999).
Cependant, les interactions entre les nématodes entomopathogenes et d'autres
entomopathogénes peuvent également étre antagonistes (Baur et al., 1998; Brinkman et
Gardner, 2000; Koppenhofer et Kaya, 1997; Shapiro-llan et al., 2004b). Les progrés dans notre
compréhension des processus d'infection, combinés a la disponibilité de nouveaux outils
moléculaires qui nous aident a surveiller le devenir des entomopathogénes dans
I'environnement et a quantifier les effets des facteurs environnementaux sur l'efficacité et la
persistance, continuent de fournir de nouvelles connaissances qui permettront soutenir le
développement rationnel de ces technologies.

La législation visant a limiter de plus en plus les résidus de pesticides chimiques dans les
produits agricoles (y compris les fleurs et les produits non alimentaires) incite fortement les
agriculteurs a adopter des contréles non chimiques a la place des pesticides chimiques. La
sensibilisation et la demande des consommateurs poussent également les grands détaillants
de produits agricoles a obliger les producteurs a mettre en ceuvre des techniques de gestion
plus durables des ravageurs et des maladies. Cela crée de nouvelles opportunités de marché
pour les microbiens et entraine I'élargissement de la gamme de produits microbiens
disponibles pour les agriculteurs. Il ne fait guére de doute qu’au cours de la prochaine
décennie, de nouvelles opportunités majeures se présenteront pour étendre I'utilisation des
microbiens en agriculture.

Cependant, alors que les législateurs réduisent le nombre de pesticides chimiques et
restreignent leur utilisation, les agences de régulation continuent de fonctionner dans un
cadre réglementaire pour les produits chimiques, qui limite les progres en réglementant les
pesticides microbiens de la méme maniére que les insecticides chimiques. Bien que des
mesures soient prises pour modifier la réglementation afin de créer une voie plus simple pour
I'enregistrement des produits biologiques, le systéme actuel reste un obstacle majeur a une
plus grande disponibilité des pesticides microbiens et a leur utilisation élargie. Une plus
grande harmonisation des pratiques d'enregistrement au-dela des frontiéres internationales
et I'acceptation de données de sécurité « génériques » contribueront a rationaliser le
processus d'enregistrement et a réduire le temps et le colt de mise sur le marché de
nouveaux produits microbiens.

Les produits microbiens, méme lorsqu'ils sont efficaces, doivent étre capables de
rivaliser avec d'autres technologies non chimiques telles que la lutte culturelle, les prédateurs
et les parasitoides, tant en termes de co(t que de facilité d'utilisation. Cela nécessite que la
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recherche se concentre sur I'amélioration des techniques de production pour réduire les codts
et sur la formulation pour améliorer le stockage et l'utilisation, ainsi que sur la persistance
pour réduire le besoin d'applications fréquentes. Une tache majeure consiste a garantir que
des produits de qualité soient disponibles et que les agriculteurs disposent des
connaissances nécessaires pour les appliquer. En concentrant les ressources sur la
recherche transitoire pour concevoir des pratiques robustes, les pesticides microbiens
peuvent devenir des éléments importants des systemes de production agricole intégrés.

Recommandations

Des efforts clairs doivent étre faits pour impliquer les parties prenantes tout au long de la
chaine de commercialisation, y compris les producteurs, les régulateurs, les agriculteurs, les
détaillants et les consommateurs, afin de garantir I'acceptation et le soutien des approches
de biocontréle et l'incorporation des ACM dans les stratégies de lutte intégrée. Les
programmes de sensibilisation et de démonstration qui favorisent la compréhension de ce
que les producteurs peuvent (ou ne peuvent pas) attendre de ces agents de controle,
associés a une formation appropriée sur leur utilisation, amélioreront encore davantage leur
intégration réussie dans les systémes de production agricole. Méme si le climat pour les
pesticides microbiens devient plus positif, des recherches importantes sont encore
nécessaires pour surmonter les limites des produits microbiens actuels et élargir la gamme
de produits disponibles si I'on veut gqu'ils jouent un réle beaucoup plus important dans la
prochaine génération d'agriculture et de lutte antiparasitaire. . Nos recommandations pour
répondre a ces besoins comprennent :

1. Poursuivre la recherche de nouveaux entomopathogénes. Compte tenu du retrait des
pesticides chimiques, de nouveaux entomopathogeénes diversifiés, spécifiques a un hote et
multi-hotes, sont nécessaires de toute urgence. Les agents pathogénes peuvent fournir de
nouveaux MCA efficaces ainsi que la diversité génétique nécessaire a I'adaptation a un plus
large éventail d’habitats et de climats. Les nouveaux entomopathogénes peuvent également
servir de sources de nouveaux genes de résistance aux insectes et d'autres traits avantageux
pouvant étre incorporés dans le génome d'autres micro-organismes ou plantes. 2. Poursuivre
le développement de méthodes de production, de formulations et d'application qui
amélioreront l'efficacité, I'acceptabilité par les utilisateurs et la rentabilité des MCA pour une
variété de cultures et de climats. 3. Se concentrer sur la sélection stratégique des ravageurs
cibles et des marchés pour relever le défi du développement de la lutte non chimique contre
les ravageurs mondiaux, y compris les vecteurs de maladies. La lutte contre les vecteurs de
maladies humaines, animales et végétales est une priorité publique mondiale croissante et la
recherche MCA doit répondre a ces objectifs. 4. Poursuivre le développement de plantes
transgéniques utilisant les genes MCA pour d'autres cultures majeures. Développer des
connaissances objectives et fondées sur des preuves pour accroitre la compréhension du
public sur les cultures transgéniques. 5. Adopter des procédures d'enregistrement
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rationalisées pour les MCA et harmoniser les systémes d'enregistrement mondiaux. 6. Mener
d'autres études sur I'écologie des insectes pathogénes et leur réle dans I'environnement, ce
qui augmentera leur potentiel d'utilisation efficace et durable dans la lutte antiparasitaire.
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