es plantes ont réalisé leur évolution
en bonne partie grice a la présence
de molécules qui peuvent efficace-
ment éloigner de nombreuses
especes de phytophages ou limiter sensi-
blement leurs effets destructeurs. Chez
certaines especes végétales, la présence de
molécules toxiques représente par ailleurs
un véritable danger pour I'espéce humaine,
notamment la strychnine ou la nicotine.
La sélection de végétaux comestibles tant
pour 'homme que pour les animaux a
produit des variétés de plantes cultivées
qui peuvent étre particulierement vulné-
rables aux insectes phytophages. Face aux
problemes de résistance qui limitent
considérablement 'utilisation des insecti-
cides de synthese, et face a la contamina-
tion de 'environnement par ces mémes
substances, il est nécessaire de se tourner
vers des méthodes de lutte moins contro-
versées.
A cet égard, la résistance variérale des
plantes cultivées vis-a-vis des especes
phytophages peut sans doute étre mieux
exploitée, dans un contexte de lutte inté-
grée, pour réduire sensiblement I'usage
des produits chimiques. Le mais nous
offre I'exemple d’une espece cultivée
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ment de biologie, Université d’'Ottawa,
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La résistance du mais
aux insectes phytophages :
une question de molécules
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importante qui posséde les molécules
capables d’intervenir contre bon nombre
de ses ennemis naturels. Cette résistance
biochimique a contribué historiquement
A la protection des plantes et des graines
contre les ravageurs; ce n’est que tout
récemment que la sélection pour le seul
rendement, sans suffisamment de consi-
dération pour la résistance aux ennemis
naturels de la plante, a créé des pro-
bléemes majeurs de dégats d’insectes.
Nous examinerons ici la nature des
molécules concernées et leurs effets
contre les principaux insectes phyto-
phages attaquant cette graminée.

Le mais

Il y a actuellement une vingtaine
d’especes végétales cultivées qui contri-
buent de fagon significative a 'alimenta-
tion humaine. Avec le riz et le blé, le
mais est une des trois premicres denrées
les plus cultivées dans le monde, sa pro-
duction annuelle étant de I'ordre de
500 millions de tonnes. Graminée dont
I'utilisation a longtemps été exclusive-
ment consacrée a l'alimentation humai-
ne, eu égard a ses propriétés d’aliment
énergétique riche en protéines, glucides
et lipides, le mais se cultive aussi bien
sous les tropiques que dans les climats
tempérés [1]. Tres utilisée de nos jours
dans l’alimentation des animaux, il
constitue également une excellente ma-
tiere premiere pour lindustrie (papier,
combustibles, colles, textiles, produits
pharmaceutiques, savonnerie, etc.) [2].
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On voit donc I'importance qu’il y a de
protéger cette plante au cours de sa
croissance afin d’assurer un rendement
maximum, tout en assurant un entrepo-
sage efficace de la récolte souvent sujette
A des altérations dues aux insectes et aux
micro-organismes.

Les insectes nuisibles
au mais

On a recensé environ 90 especes
d’insectes phytophages qui s’attaquent au
mais 3 des degrés divers [3]. Ces rava-
geurs se retrouvent aussi bien chez les
1épidopteres, les coléopteres et les hémi-
pteres que chez les orthopteres. Toutes
les parties de la plante sont susceptibles
*étre attaquées.

Les plus importants ravageurs du mais
sont associés aux racines, a la tige, aux
épis et aux grains. Les observations rap-
portées ici se concentreront sur la chry-
somele de Pouest (Diabrotica virgifera
virgifera Leconte), un coléoptere se nou-
rissant des racines, sur la pyrale du mais
(Ostrinia nubilalis Hiibner) qui se déve-
loppe dans la tige, sur le charangon
(Sitophilus zeamais Motsch) et sur le
grand capucin (Prostephanus truncatus
Horn), deux ravageurs importants du
mais entreposé (épis et grains).

Afin de souligner I'importance de ces
espéces, mentionnons que l'on estime
généralement a un milliard de dollars les
pertes et les cofits attribuables 2 la seule
chrysomele de 'ouest aux Etats-Unis [4].




Profil phytochimique
et résistance variétale

Bien qu’on puisse remonter tres loin
dans les diverses publications pour trou-
ver des exemples de ce qu'il est convenu
d’appeler aujourd’hui I'écologie chi-
mique, c’est sans doute 3 De Candolle
(5] que I'on doit une premiere caractéri-
sation des plantes a partir des composés
chimiques qu’elles contiennent. Depuis
le début du XX siecle, plusieurs contri-
butions ont enrichi nos connaissances
des relations plantes-insectes et le role
que peuvent avoir les composés chi-
miques endogenes dans la résistance de
la plante aux phytophages. Mention-
nons, entre autres, les travaux de Ver-
schaffelt [6], Painter [7] et Dethier [8]
dans la premiere moitié de notre siecle.
On a assisté depuis & une véritable ava-
lanche de recherches et publications sur
le profil phytochimique des plantes, le
comportement des insectes phytophages
face aux molécules d’origine végétale et
la signification de ces relations plantes-
herbivores pour I'agriculture [9]. Non
seulement on connait aujourd’hui le type
de molécules ayant un réle particulier
dans la protection des plantes, mais on
comprend mieux les stratégies utilisées
par les phytophages pour faire face a cet
arsenal de substances phénoliques, alca-
loides ou autres.

L'utilisation du mais par la population
de 'Amérique centrale au cours des
siecles a conduit, par sélection naturelle
et intervention sélective des utilisateurs, A
toute une gamme de variétés qui diffe-
rent autant par leur taille, leur vitesse de
croissance, la forme de leurs épis, la cou-
leur et la dureté de leurs grains que par
leurs caractéristiques biochimiques. Le
CIMMYT (Centre international pour
I'amélioration du mais et du blé), situé
au Mexique, possede une des meilleures
collections de plasmas germinatifs de
mais, chaque variété et lignée ayant son
profil phénotypique et biochimique par-
ticulier. C’est dans ce matériel biolo-
gique unique que nous avons trouvé les
genes de résistance aux insectes.

Les acides
hydroxamiques

Les acides hydroxamiques (figure 1) [10]
sont les facteurs de résistance les mieux
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Figure 1. Les acides
hgdroxamiques H3CO
caractéristiques des
graminées et, en
particulier, du mais.

Figure 1. Hydroxamic
acids characteristic of
Graminae and, in par-
ticular, of maize.
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Encadré 1.

Effets des acides hydroxamiques (DIMBOA et
MBOA) sur la chrysomeéle de I'ouest, Diabroti-
ca virgifera virgifera Leconte

1. Les acides hydroxamiques et leurs dérivés sont concentrés dans le
cortex des racines, lieu ou les larves de chrysoméle se nourrissent.

2. Il y a une corrélation positive entre les différentes concentrations de
DIMBOA dans les racines des lignées de mais étudiées et dans leurs
feuilles.

3. En application externe, tant le DIMBOA que le MBOA provoquent la
mort des larves de chrysomeéle placées sur des racines de mais. Cet effet
est probablement d(i a une double action d’anti-appétence et de toxicité.
4. Les larves qui se nourrissent sur une variété a forte concentration en
DIMBOA dans les racines (ITR 3872) se transforment en adultes de taille
réduite.

5. Les résultats obtenus a partir de sept lignées de mais a niveaux
variables d'acides hydroxamiques indiquent une corrélation significative
entre tous les parametres de développement larvaire de la chrysomele
et les niveaux d'acides hydroxamiques dans les racines, ce qui suggere
une contribution de ces acides a la résistance du mais aux chrysomeles.

Effects of hydroxamic acids (DIMBOA and MBOA) on the western corn
root-worm, Diabrotica virgifera virgifera (Leconte)
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connus et sont présents dans le mais, le
blé et d’autres graminées sous forme de
2-D-B-glucosides. Lorsque la plante est
endommagée — par exemple lors d’une
attaque par des insectes — la forme g,lu—
coside subit une hydrolyse enzymatique
qui produit un aglucone. Le principal
aglucone du mais est le 2,4-dihydroxy-7-
méthoxy-(2H)-1,4-benzoxazine-3(4H)-
one, généralement connu sous le nom
de DIMBOA. La décomposition de ce
dernier est spontanée et donne le 6-
méthoxybenzoxazolinine (MBOA), ainsi
que de I'acide formique.

On trouve généralement une plus forte
concentration d’acides hydroxamiques
dans les racines que dans la tige ou les
feuilles. De plus, la concentration varie
avec I'age de la plante : elle est plus éle-
vée dans les parties les plus jeunes. La
concentration totale des acides hydroxa-
miques et de leurs glucosides peut
dépasser 1 % du poids sec de la plante
[11].

Les conditions du milieu, comme la
température et la photopériode, peuvent
influencer les concentrations en acides
hydroxamiques dans la plante, mais les
résultats obtenus sont parfois opposw
une tcmperaturc basse peut aussi bien
correspondre a une concentration faible
dans les racines du mais et 2 une concen-
tration élevée dans les parties aériennes
d’une plante comme le blé [12, 13].

La teneur en acides hydroxamiques
semble aussi étre fonction de lorigine
géographique de la population de mais
considérée. Une étude déraillée de 37 li-
gnées provenant de latitudes différentes
et d’une série de races indigenes du
Mexique adaptées a différentes altitudes
a démontré que la teneur en DIMBOA
et, par le fait méme, la résistance de la
plante aux attaques de la pyrale du mais
sont inversement reliées a la latitude et
I'altitude [14]. Ce phénomene s’explique
par le fait que, dans les régions a basse
altitude des tropiques, il s’est produit
une sélection favorisant les plantes bien
protégées contre cet insecte.

Le role du DIMBOA et du MBOA dans
la résistance du mais a été particuliere-
ment étudié vis-a-vis de la pyrale du
mais, Ostrinia nubilalis, insecte qui passe
la majorité de sa vie larvaire a I'intérieur
de la tige [14, 15]. Les larves de ce pyra-
lidé, en présence du DIMBOA li¢ a leur
régime alimentaire, ont une mortalité
plus élevée, un développement plus lent,
un poids larvaire et pupal plus faible, et
se transforment en adultes moins féconds
[15]. Des études effectuées par notre

équipe ont démontré que le DIMBOA
est inhibiteur de la chimotrypsine et
qu'il réduit la capacité des larves a digé-
rer, alors que le MBOA diminue I'effica-
cité de conversion des aliments digérés
[16]. On doit cependant noter que
d’autres lépidopteres peuvent réagir dif-
féremment en présence des acides

hydroxamiques. Ainsi, Diatraea grandio-
sella Dyar ne semble pas affecté alors que
Spodoptera eridania Smith est stimulé par
la présence du DIMBOA [17, 18].
Récemment, nous avons découvert les
effets des acides hydroxamiques sur la
chrysomele de I'ouest [19] et nous avons
pu les caractériser (encadré 1).

Summary

Maize resistance to phytophagous insects: a question of molecules
B.J.R. Philogene, J.T. Arnason

Plants are characterized by the presence of chemical compounds
that can effectively limit the damage caused by phytophagous
organisms. Cultivated plants have to be protected from insects
by insecticides, which may create environmental problems. It is
therefore desirable to better characterize and exploit the phyto-
chemical profile of cultivated plants and to minimize the use of
insecticides and optimize food production.

Corn (Zea mais) is one of the most important crops currently
used by mankind both as a food source and as raw material for
industrial purposes. It is subjected to the attack of about 90 phy-
tophagous insect species and particularly the European corn
borer Ostrinia nubilalis Hibner, the corn root-worm Diabrotica
virgifera virgifera Leconte, the corn weevil Sitophilus zeamais
Motsch, and the large grain borer Prostephanus truncatus Horn.
With the participation of CIMMYT, we have characterized several
lines and varieties of corn for phytochemical properties which
can be exploited to limit damage by the above-mentioned
insects. Naturally occurring hydroxamic acids and phenolic acids
have been found to be particularly efficient as a means of reduc-
ing the reproductive potential of, and consequently the damage
done by, phytophagous insects.

Hydroxamic acids are present in higher concentrations in the
roots than in the stem or leaves of corn, reaching over 10% of
the total dry weight of the plant. The concentration varies with
lines and varieties but also according to altitudes and latitudes.
Two compounds DIMBOA (2,4-dihydroxy-7-methoxy-(2H)-1,4-
benzoxazine-3(4H)-one), and MBOA (6-methoxybenzoxazolinine)
are particularly active against the European corn borer and the
corn root-worm.

Phenolic acids are present in the leaves, stems, and seeds of
corn, either as free molecules or bound to the cell wall. Two
acids, (E)-ferulic and p-coumaric, are efficient as anti-feedants,
particularly against seed eaters such as the corn weevil and the
large grain borer. Their deterrant effects act both at the physical
(grain hardness) and physiological level.

Selection of corn and other plant varieties which possess allelo-
chemicals capable of limiting insect damage will no doubt per-
mit a better integrated control and an environmentally accep-
table approach to crop cultivation and pest control.
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Figure 2. Configura-
tion moléculaire d'un
acide hydroxamique
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présent dans la paroi
cellulaire du mais.

Figure 2. Molecular
structure of a conjuga-
ted hydroxamic acid as
it occurs in the cell
wall of maize.

La présence du DIMBOA dans le régime
alimentaire de la pyrale a aussi des effets
sur I'endoparasitoide de cette derniére,
’hyménoptere Ichneumoide Diadegma
terebrans Gravenhorst, soit le prolonge-
ment du développement et la réduction
du poids des adultes du parasite, mais un
pourcentage plus élevé de parasitisme des
larves de pyrale élevées sur milieu nutritif
contenant du DIMBOA (28 a 41 %).
Ce dernier résultat indique que la résis-
tance variétale et la lutte biologique peu-
vent tres bien étre compatibles.

Les acides
phénoliques

Les composés phénoliques forment le
deuxi¢me groupe de substances qui
contribuent a la résistance du mais. La
biosynthese des composés phénoliques
est 'un des plus importants changements
qui se sont opérés au cours de I'évolu-
tion des plantes [20] ; il s’agit de com-
posés phénoliques proprement dits ayant
un phénol monocyclique et un groupe
acide carboxylique (C4-C,-COOH) [21].
On retrouve dans les feuilles, la tige et
les grains de mais, des composés phéno-
liques, particulierement les acides hydro-
cinnamiques, comme l'acide férulique et
P’acide p-coumarique, qui ont tous deux
retenu |'attention des chercheurs a cause
de leurs propriétés antiphytophages. Ces
acides peuvent étre soit sous forme libre
soit intimement liés a la paroi cellulaire.
Les acides libres sont, en général, moins
abondants que ceux qui sont associés 2

des sucres par des liaisons ester. La farine
de mais contient 5,3 % de phénoliques
libres et 25,5 % d’acides phénoliques
conjugués solubles ; le reste est sous
forme de phénoliques liés a I'arabinoxy-
lan de la paroi [22] (figure 2).

Les réactions des insectes a la présence
de lacide p-coumarique et de l'acide
férulique varient selon les especes. Les
deux acides sont phagostimulateurs pour
certaines espeéces et toxiques pour
d’autres. Dans I'étude que nous avons
entreprise sur I'influence des acides phé-
noliques sur la pyrale du mais, nous
avons d’abord pu établir que les deux

acides précités sont présents dans les
hémicelluloses de la paroi cellulaire
comme complexe lié a l'arabinose par
une liaison ester. Ces acides contribuent
de fagon significative a la dureté foliaire
et deviennent ainsi un obstacle a I'ali-
mentation larvaire. Ce phénomene est
d@ aux liaisons construites entre les
hémicelluloses par la dimérisation des
phénoliques provoquée par la peroxydase
(figure 3). Les acides phénoliques sem-
blent constituer un plus fort obstacle a
activité phytophage des larves de la
pyrale que la concentration en DIM-
BOA.

Les acides phénoliques constituent un
facteur de résistance encore plus signifi-
catif dans les grains de mais. Ces der-
niers sont attaqués par des coléopteres
particulierement dévastateurs comme le
charangon Sitophilus zeamais et le grand
capucin Prostephanus truncatus. Ce der-
nier, introduit sur le continent africain
au début des années 80, y fait des dégats
considérables qu’il est urgent de maitri-
ser [23].

Le grain de mais a un profil d’acides
phénoliques bien défini. Ces acides sont
surtout présents dans le péricarpe et la
couche a aleurone. L’insecte est donc
immédiatement exposé A ces composés
lorsqu’il pénétre dans le grain pour se
nourrir.

Ce sont I'acide (E)-férulique et I'acide p-
coumarique qui sont avant tout impli-
qués dans la toxicité (perte de poids) vis-
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Figure 3. Dimérisation sous |'action de la peroxydase.

Figure 3. Dimerization following the action of a peroxidase.
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Figure 4. Imagerie quantitative illustrant la distribution des composés phénoliques dans un
grain de mais en coupe longitudinale. On remarque que les composés phénoliques sont

concentrés a la périphérie du grain.

Figure 4. Quantitative imaging showing the distribution of phenolic compounds in a maize seed in
longitudinal section. Note the accumulation of phenolics at the periphery of the grain.
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Figure 5. Variation du taux de ponte du
grand capucin du mais en fonction de la
concentration de l'acide para-coumarique
dans le grain du mais.

Figure 6. Variation de la dureté du grain de
mais (mesurée en Newtons = N) en fonction
de la concentration de |'acide para-couma-
rique.

Figure 5. Variation in the egg-laying capacity of
the large grain borer as a function of para-cou-
maric acid concentration in maize seeds.

a-vis des insectes granivores du mais [24,
25]. Ces acides, que I'on peut facilement
identifier parmi les autres composés phé-
noliques par imagerie quantitative (figu-
re 4), sont de bons indicateurs de la
résistance du grain aux insectes (figure
5). Cette résistance est sans doute autant
le résultat de la dureté du grain, qui est
clairement reliée a la présence de I'acide

Figure 6. Variation in the hardness of maize
seeds (measured in Newtons = N) as a function
of para-coumaric acid concentration.

férulique et de I'acide coumarique (figure
6), qu'aux propriétés anti-appétences de
ces acides, propriétés qui se manifestent
essentiellement pour la forme libre de
ces composés. En fait, les effets de I'acide
férulique sont plus marqués chez S. zea-
mais, tandis que P. truncatus réagit
davantage a la présence de l'acide cou-
marique (figures 3 et 4).
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Conclusion

Le mais possede, dans chacune de ses
composantes anatomiques, des composés
chimiques qui peuvent avoir un effet
protecteur contre les différents types
d’insectes : acides hydroxamiques dans
les racines et les parties aériennes, acides
phénoliques dans les feuilles et les grains.
Il faut cependant bien comprendre que
la seule présence de ces composés ne
peut assurer une protection adéquate ou
absolue, d’autant que la concentration de
ces molécules varie avec I'age de la plan-
te, la variété ou lorigine géographique.
Ces substances allélochimiques doivent
étre prises en considération en associa-
tion avec les composantes nutritives
(protéines, glucides, lipides, eau) et
d’autres molécules également présentes
dont le role reste a identifier.

Les composés phénoliques et hydroxa-
miques ont des roles déterminants a plu-
sieurs niveaux de la physiologie des
insectes phytophages. En contribuant a
la dureté du matériel végétal, a I'anti-
appétence, a la digestibilité réduite ou
encore en étant tout simplement
toxiques, ils amenent les insectes a
dépenser plus d’énergie, 2 modifier leur
comportement ; ils les rendent plus sen-
sibles aux attaques de leurs ennemis
naturels, dans le cas ou ils auraient sur-
vécu A la présence de ces molécules dans
leur régime alimentaire.

Si l'on réussit, grice a la sélection varié-
tale, 2 produire une variété sur laquelle
les phytophages ne se nourrissent pas
normalement, ceci aura inévitablement
un effet réducteur sur le potentiel re-
producteur de ces derniers. Une telle
diminution des populations d’insectes
nuisibles permettrait de réduire sensible-
ment 'utilisation des insecticides synthé-
tiques tout en assurant une production
élevée d’une denrée qui contribue de
facon significative a l'alimentation de
millions d’étres humains M
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Résume

La résistance variétale des plantes cultivées aux déprédateurs offre de réelles possibili-
tés de réduire I'utilisation de pesticides. Le mais, une des plus importantes denrées
alimentaires, présente des caractéristiques phytochimiques intéressantes qui
devraient permettre une réduction sensible des dégats causés par les insectes phyto-

hages si elles étaient bien exploitées. Ainsi, une se’?ection des variétés en fonction de
El présence et de la concentration d’acides hydroxamiques permet de mieux contré-
ler la pyrale du mais Ostrinia nubilalis, ainsi que la chrysomele de 'ouest Diabrotica
virgijg'a virgifera. La tige, les feuilles et grains de mais contiennent par ailleurs des
composés p{lénoliques qui sont aussi des facteurs de résistance. Le charangon et le

grand capucin du mais peuvent tous deux étre particulicrement affectés par I'acide
E-férulique et I'acide p-coumarique. En réduisant de fagon significative le potentiel
reproducteur des différents types d’insectes, les substances allélochimiques caractéris-
tiques du mais sont susceptibles d’assurer une protection adéquate de la plante.
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