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INTRODUCTION

Ce travall a été eftectué dans le cadre d'un projet de lutte blologique du C.A.B. international,
Institute of Biologlcai Control {anclennement Commonwsealth Agricultural Bureaux, Commonweaith
institute ot Biologicai Control), European Station, & Delémonl. li a été financé par le "Alberta
Environmental Centre” & Vegrevlile, province de 'Alberta, Canada.

Le C.A.B. Intemational est une organisation dont ie sidge est au Royaume-Uni et qul a pour but
de fournir des services scientifiques dintormation et de développement pour l'agriculture el les
sclences apparentées dans ie monde entier. L'institut de Deiémont s'occupe de 12 lutte biologique
contre les mauvaises herbes et les ravageurs dans lagriculture et les foréts. En raison de sa position

géographique, le travail etleclué a I'institul concerne uniquement les pays de Ia zone tempérée.

La lutte biologique est I'utilisation d'organismes vivants pour prévenir ou réduire les pertes et
dommages causés par des organismes nuisibies , La lutte biologique contre ies mauvaises herbes,
comme celle contre ies insectes nuisibies, a deux approches fondamentaies (Schroeder, 1983;
Harris, 1986; Aeschiimann & Carl, 1987):

1) 1a lutte blologlque Inondative consiste en lachers massifs d'auxiliaires qu'it faut élre
capable de produlre préalablement en nombre élevé. La lutte blologique par I1&chers massils est un
moyen de lutte ponctuel dont on attend un résultat immédiat et non durable. Les interventions sont
répétées en fonction de I'évolution ultérieure du ravageur. Contre les mauvaises herbes, cette torme
de lutte blologique consiste'_dans I'emplol de microorganismes pathogénes appliqués sous la lorme
de bioherbicides et concerne ies mauvaises herbes des cultures.

2) la futte blologlque classique ou inoculative procdde par libérations inoculatives et
d'ordinaire peu nombreuses, d'espéces bénéfiques, dont on attend un eltet curatit permanent, mais
& moyen ou long terme seulement, Elle s'epplique principalement aux mauvalses herbes des terrains
non cultivés {mals souvent perturbés par les aclivités humaines) et concerne surtoul les mauvaises
herbes d'origine étrangére, c'est-a-dire les planies qui, aprés introductions accidentelies ou
volontaires, sont devenues nuisibles dans des régions éloignées de leur aire de distribution
d'origine. Le concept de base de la lutte blologique classique est de rechercher ies ennemis
naturels de I'espéce nuisible (ou d'espéces apparentées) dans I' aire de répartition géographique
d'origine et de les Introdulre dans les régions nouvellement envahles. La lutte biologique ciassique a
pour but a) d'arréter la progression de la plante nuisible b} de diminuer son abondance & un niveau
économiquement acceptable c) de rétablir la diversité biolagique dans les régions infestées.



Suivant 1e continent considéré, les plantes d'origine étrangére constituent une proportion tras
variable de la fiore des nuisibles. Faible en Europe centrale (Car & al.,, 1976), elle est considérable en
Amérique du Nord et en Australie. Par exemple: 84 des 110 plus Importantés mauvaises herbes
répertoriées au Canada sont des planigs naturalisées, 82 étant d'origing euraslatique {Frankton &
Mulligan, 1970). Sur un total de 76 plantes nuisibles répertoriées dans la Province canadienne de
I'Alberta, environ 80 % sont des plantes naturalisées, Introduites en trés grande partie d'Europe
(Stearmann, 1983). En Australle, dans I'état de Victoria, seules trois espéces sont d'origine
australlenne parmi les 87 mauvalses herbes réperoriées par Parsons (1976). Environ 60 % sont
originaires d'Eurasie ou du bassin méditerranéen. Les autres espéces ont é1é introdultes pour ta

plupan d'Alrique du Sud e! quelques-unes proviennent d'Amérique du Sud.

DEVELOPPEMENT DU PROJET ET BUT DU TRAVAIL

Sulvant une suggestion de G.C.D. Griffiths, de L'Université de I'Alberta, Edmonton, Canada, le
diptére anthomyiide Pegomya argyrocephala Meigen (Dipt.; Anthomyiidae) est proposé en 1982
comme candidat pour la lulte biologique contre Eupherbia x pseudovirgata (Schur) Sod et E.

cyparissias Linnaeus (Euphorbiaceae) en Amérique du Nord,

Les connalssances sur les espéces du genre Pegomya Rebineau-Desvoldy mineuses des
tiges de Euphorbia L. sont tras limitées quand cotte étucge commence. Une seule espéce est
décrite, P. argyrocephala (Melgen), dont les larves se développénl dans les tiges de¢ £.
cyparlssias, £. amygdaleldes L. et éventusllement de £. lathyris L. (Hennig, 1973). Le cycle de
développement est pratiquement Inconnu et la distribution géographique, en admettant que toutes
les rétérences connues se rapperient eftectivement A 'espéce en question, est limitée a la France,

I'Allemagns, I'Autriche, la Hongrle, la Pologne et la Tchéchoslovaquie.

En 1982, un premier survol pour la recherche de P. argyrocephala sur E, cypanssias est
effectué dans fe Haut-Valais. Cette région présente des statlons tavorables pour les insectes vivant
sur l'euphorbe, comme Oberea erythrocephaia {Schrank) (Col.; Cerambycidas), Aphthona
cyparissiae (Koch) (Col.; Chrysomelidas), Bayeria capifigena Bremi (Dipt.; Cecidomyiidas) ou
Chamaesphecia empiformis (Esper) {Lep.; Sesildae), mals aucune trace de P. argyrocephala n'y
est découverte. Aucune galle non plus n'sst découverte en Hessen, Baden-Wirtemberg et Bayern
(RFA) aprés I'examen de 3500 plantes de £, cyparissias provenant de plus de 50 localités. En



accord avec les indications de Buhr (in Hennig, 1973), un nombre imité de galles (40) es! finalement
découvert sur E. cyparissias dans deux localités slluées dans la région d'Erfunt (province de

Thiringen, RDA).

En 1983, les premitres observations sur la biclogie de 'espéce sont obtenues grace aux
quelques couples issus des collections de 1982, Une deuxidme collection (environ 100 gailes) est
effectuée dans les localilés découvertes 'année précédenle. En 1983 également, pius de 400
galles sont récoltéss sur E. cyparissias par D. Schroeder dans une localilé unlque située au centre
de ta Hongrie.

Cette collection nous a permis d'envisager dés lors avec optimisme les éludes sur Pegomya el
a juslifié la continuation du projet de lute biologique avec cette espace. Sous l'impuision de D.
Schroeder, nous avons élaboré un projet de thése de doctorat sur ie théme "Biologie de Pegomya
argyrocephala et son impact sur la plante-héte™. Des contacts ont été pris avec I'Univarsité de
Neuchatel au début de Fannée 1884. M. le protesseur W. Matthey a bien voulu accepter la fonction

de directeur de thése.

En 1984, lss éludes de.laboratolre commencant véritablement. La RDA comme terrain de
collection est abandonnée au profit de la Hongrie. La saison 1984 est marquée par la découverte en
Hongrie de quelques spécimens de P. argyrocephala (?) sur de nouvelles plantes-hétes, £.
virgata Waldstein-Wartemberg & Kitaibel et E. lcida Waldst. & Kit. Ce fait important va orienter les
études dans une direction supplémenlalre: la mise en évidence de nouvelles espéces ou de races
biologiques chez P. argyrocephala el la recherche de la race ou espéce fa plus appropriée pour 1a
lutte biologique contre £. x pseudovirgata. En aolt 1984, quelques spécimens sont également
découverts sur E. cyparissias dans 1a vallée du Rhin au nord de Bale. Aucune galle n'est

découverte sur E. cyparissias el sur £. amygdaloides dans la région de Delémont.

En 1985, l'es adultes obtenus & partir du matériel récollé en 1984 dans les tiges de £.
cyparissias (vallée du Rhin, Hongrie) de E. virgata el £. lucida (Hongrie) sont identifiés comme
une seule et méme espaéce (Michelsen, comm. pers.). Les éludes de biologle semblent indiquer
toutefois |'existence de races biologiques. Afin de confirmer I'hypothése de l'existence éventuslle
d'une autre espéce de Pegomya, limitée a [a partle occidentale de 'Europe, une excursion est
effectuée en France, dans la localité mentionnée par Pierre (1905). Quelques spécimens y sont
récoltés sur £, amygdaloidas ainsl que sur une autre euphorbe des foréts £. hyberna L..

Pendan! hiver 1985-86, nous effectuons les travaux d'histologie de 1a galle dans le laboratoire



de J.D. Shorthouse & I'Université de Sudbury, Ontario, Canada.

En 1986, nous avons l'opportunité d'entreprendre I'analyse chimique de plantes infestées au
laboratoire d'écologie végétale de 'Université de Neuchatel. Le fait le plus marquant qul Intervignt &
la tin des études effectudes dans le cadre de cette thése et du projet de lutte biologique, esl la
révislon dé la taxonomie des espéces de Pegomya inféodées & Euphorbia par V. Micheisen qui
détinit un complexe de ¢ing espéces dont la terminclogle st établie définitivement en 1987
{Micheisen, com. pers.). L'hypothése de I'existence de races blologiques se trouve confirmée. Les
races sont élevées au rang d'espéces. Cependant, 1a découverte de I'existence de deux espéces

iniéodées & E. virgata et & E. lucida vient compliquer singuliérement 'analyse des résultals.

L'essentiel de cette thése est un travail sur les espéces du genre Pegomya associées &
Euphorbia en Europe centrale et occidentale en vue de lintroduction d'une ou plusleurs espéces
pour la lutte biologique contre les euphorbes naturalisées en Amérique du Nard. La premiére partie
comprend une étude détalliée de la blologie et de I'écologie de P. euphorbiae ainsi qu'une étude
comparative partielle de la biologie et de la blométrie des autres espéces. La taxonomie du groupe,
révisée par V. Michelsen avec alde de notre matériel, a 616 inclue dans cette premiére partie. La
deuxiéme partle du travail met en évidence quelques aspects de impact de la mouche sur sa plante-
héte. dans la troisiéme partie nous traitons de l'efficacité potentielle des espéces de Pegomya

comme candidats 4 Ia lutte biologique.

PRESENTATION DES MAUVAISES HERBES:
EUPHORBIA X PSEUDOVIRGATA ET E. CYPARISSIAS

Taxonomie

Les 1600 espéces du genre Euphorbia torment un groupe trés diversitié de plantes annuslles,
de plantes herbacées vivaces, d'arbres et de plantes succulentes. 112 espéces, dont 21
appertisnnent & la section Tithymalus (classification selan Pax & Hotlmann, 1931), sont indigénes en
Amérique du Nord {Harris, 1983; Pemberton, 1985). Les deux mauvaises herbes-cibles, E. x
pseudovirgata et E. cyparissias, qui appartiennent également A ta section Tithymalus, sont
d'origine eurasienne et ont été introduites en Amérique du Nord en méme temps qu'une dizaine

d'autres espéces du genre Euphorbla.



Il régne une grande confusion quant 2 lidentité de £. x pseudovirgsata. Cette plante est
morphologlquement trés variable et & été identifiée notamment & E. esula L. et £. virgata
Waldsteln-Wartemberg & Kitaibel, deux espéces europdennes trés proches et qui présentent en
Europe méme des formes Intermédialres qui rendent l'identitication parfols difficlle (Moors, 1858).

Centalns auteurs ne reconnalssent dans 'euphorbe feulllue ( = £. x pseudovirgata) qu'une
seule espéce, morphologiquement trés variable, alors que d'autres y décrlvent un groupe de
plusleurs espéces et hybrides (cf rélérances chez Stahevitch & al., 1988). Alnsi, Moora {1958)
rattache tous les spécimens des collections canadiannes & une seule espéce, E. esula sensu lato,
tandis que Smith & Tutin (1968), dans Flora Europeae, rédulsent £. virgata & une sous-espéce de
£. esula. RadclifI-Smith (1985) propose une clé de détermination des espéces de la sous-section
Esuiae, introdultes en Amérique du Nord, basée sur la morphologle des feullles caulinaires des
plantes en fleurs et reconnait 20 taxa dont 10 espéces et 10 hybrides. En particulier, la lorme fa plus
répandue et la plus aggresslve de £. x pseudovirgata en Amérique du Nord est Identiflée & un
hybride E. esula x E. virgata.

Le nombre chromosomique dans 14 populatlons canadiennes de £. esuia en Ontario et au
Saskatchewan est de 2n = 60 (Moore, 1958). Pritchard (in Hess & al., 1977) trouve un nombre
chromosomique Identique dans une population de £. asula en Angleterre. Le nombre
chromosomique de £. esul/a dans une population des Pays-bas est de 2n = 60 ou de 2n = 64
(Gadella & Kliphuls /n Hess & al., 1977). Le nombre de chromosomes de £, virgata est variable, 2n
= 20 en Hongrle ( Baksay in Hess & al., 1977), 2n = 60 (Pritchard /n Stahevitch & al., 1988), 2n = 56
( Hurusawa & Shimoyama /n Stahevitch & al., 1988).

Dans une étude cytogénétique récente, Stahevitch & al. {1988) concluent que tous les
spéclmens examinds, qu'ils solent européens ou nord-américains, de type @sula ou de type virgata
appartiennenl & une espéce unique, quoique polymorphe. Le nombre chromosomique est de 2n =
6x = 60.

L'examen des triterpencides du latex par Harvey & al (1988), n'a pas permis de metire en
évidence l'existence de profils chimiques distincts entre des formes suropéennes et nord-
américaines de £. esula et E. virgata. Ces auteurs conciuent que tous les spécimens examinés

appartlennent & un seul taxon, appslé £. esuia.

Dans ce travail, les noms £. asula et E. virgafa se rapportent aux populations européennes
telles qu'elles sont décrites généralement dans les Flores Européennes. Le nom £. x

pseudovirgata désigne la complexe d'un nombre Indéterming de taxa non encore déterminés,



d'origine européenne, généralement attribué & E. esula etiou E. virgata et communément appelé

en anglais “leaty spurge”, en frangals, littéralement, l'euphorbe feuliiue.

E. cyparissias pose moins de probidmes du point de vue taxonomique. Il en existe trois formes
en Europe. Un diploTde fertile (2n = 20) qul n'existe pas en Amérique du Nord, un diploide stérile (2n
= 20) et un tétraploide terille {2n = 40) (Moore & Lindsay, 1953; Pritchard in Hess el al., 1.977; Harris,
1983) qui est la torme la plus répandue en Europe de I'ouest. E. cyparissias est communément

appelé en anglais "cypress spurge" et en frangais I'euphorbe taux-cyprés ou petit-cyprés.

E. x psaudovirgata el E. cyparissias sont des planles herbacées vivaces. E. x
pseudovirgata est une plante robuste qui mesure de 30 cm & 1 m. Elle se raproduit par graines et
peul se propager également par fragments racinaires. La vilesse de propagation naturelle dans les
habitats non perturbés est relativement lenle (Watson, 1985). La dispersion rapide de E. x
pseudovirgata doit donc étre attribuée en grande partie & 'homme et & ses activités (Messermith &
al., 1985). La persistence de 1a plante est due & une importante reproduction végélalive, grice aux
bourgeons qul se forment sur |a partie souterraine de la tige et sur la racine.

Les leuilies caullnalres sont lindaires-lancéolées & oblongues-lancéolées, dilatées au milieu ou
au-dessous du milieu, atténuées vers lg sommet, pariols bridvement mucrondes; ordinairement
longues de '3 a 7 cm; leur largeur moyenne est de 4 & 5 mm selon Radclitl-Smith (1985). Les feullles
ombeliaires sont largement ovales. L'inflorescence terminale est en forme d'ombelle dont te nombre
de rayons est variable (5 & 14 rayons selon Raju, 1985). Chaque rayon se développe en une cyme
bipare. A maturité, la tige principale prodult des pousses axillalres dont certalnes peuvent fleurlr.
Chagque branche de I'inflorescence produit un cyathium (*fleur”) formé d'une fleur femelle réduite au
pistil, entourée de 11 & 20 fleurs males réduites chacune a une étamine. Les fleurs méles et la flaur
femelle sont entourées d'un Involucre formé de 5 bractées involucrales et de 4 glandes échancrées
en crolssant. Le frull est une capsule & déhiscence tricoque. Le nombre de graines, qui dépend du
développement de l'inflorescence, varie entre 200 et 250 par tige (Messersmith & al., 1985). Les
nouvalles pousses de E. x pseudovirgata apparaissent fin mars/début avril dans les régions
Intestées et attelgnent une taille de 15 cm dans la deuxiéme quinzaine du mois d'avril (Messersmith
& al. 1985). L'élongation et le développement végélatif sont trds rapides. Les plantes sont en fleur
dés la fin du molis de mal. La fructification de finflorescence terminale se terming au début du mois
d'aot. Certaines pousses axlllaires fleurissent et fructitient jusqu'a la fin du mois d'ao0t (Raju, 1985).
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E. cyparissias ost une espece 1rés voisine qul différe par sa tallle (15 4 40 cm) et des feullles
caulinaires étroitement lindalres, ordinalrement longues de 1.5 4 4 cm et larges de 2 4 3 mm. Les .
foullles ombellaires sont généralement lingalres. La tige porte de nombreuses pousses axlllalres

stériles trés feuviliues.

Infestation et nuisibillté

L'suphorbe feuillue et 'euphorbe faux-cyprés ont le statut de plantes nuisibles dans de
nombreuses régions d'Amérique du Nord. Elles contiennent un lalex toxique qui les rend non
comestibles pour le bétail, & 'exceplion des moutons qui peuvent se hourrir de petites plantes
pendant une courte période. Le contact du latex, qui contient des substances cocarcinogénes, peut

provoquer des cécités temporaires ainsi que des alfectlons cutanées.

E. x pseaudovirgata a é{6 introduite en Amérique du Nord dans les stocks de semences
importées par les premiers colons venus d'Europe centrale {Dunn, 1985). Elle a été signalée pour la
premiére fois en 1827 dans l'est des Etats-Unls (Britton in Dunn, 1985). En 1933, I'euphorbe
feuillue était présente & travers fout le territoire des Etats-Unis ( Hanson & Rudd in Dunn, 1985).
Actuellement, cette plante pase un probiéme trés séneux aux Etats-Unis, dans ies praines et
herbages des Etats du nord-ouest et du centre-nard, ainsl que dans les provinces canadiennes
adjacentes, ol elle devient dominante et supplante la végétation herbacée naturelle. Elle est
présente dans slx provinces canadiennes, en parficulier dans le Manitaba, le Saskatchewan el
{'Alberta, ou 'alre totale envahie es! d'enviran 60.000 hectares (Harris, 1983). Aux Etats-Unis
I'euphorbe feuillue est signalée dans 26 Elats (Dunn, 1985) et linfestation couvre 400.000
hectares. Les Efats des Grandes Pla{ines {Dakota du Nord, Montana, Nebraska el Minesola) soni
particulierement touchés. La surface dinfestation dans i'Etat du Dakota du Nord a ainsi doubl!é entre
1973 et 1982 (Watson, 1985). Selon Noble & ai. {1978) un million d'heclares est infeslé par
I'auphorbe teuillue en Amérique du Nord. Les pertes économiques (baisse du rendement fourrager
et de la production de bétail, colt e!fapplicalion des herbicldes) en 1982 pour le seul Etat du Dakota
du Nord, s'¢levaient & 13 millions de dollars (Messesmith & Lym, 1983). Les perles pour 1987 aux

Etats-Unis sont évaluées entre 20 et 30 millions de dollars (Anonyme, 1887).

E. cyparissias est une mauvaisé herbe dimportance secondaire. introduite comme plante

arnementale au milieu du dix-neuviéme siécle, I'euphorbe faux-cyprés est maintenant présente dans
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presque toutes les provinces canadiennes et dans 25 Etats américains, mais elle est abondante
suriout dans la partie sud de I'Ontario, au nord-est des Etat-Unis et dans le Minesota. (Moore &
Lindsay, 1953; Dunn, 1979). Quelques sites importants diinfestatlon existent également au Quebec
et en Nouvelle Ecosse. Si Iimportance économique de I'euphorbe faux-cyprés est pour linstant
fimitée a 20.000 ha environ (Harrls, 1983), la plante est considérée comme potentiellement
dangereuse, notammaent dans les 360.000 ha de plaines calcaires de 'Ontario (Harris, 1983).

Les moyens conventionnels de tutte

L'euphorbe feuillue peut étre controlée efficacement dans les cultures par la combinaison de
pratiques cuiturales (labourage, fauchage et rotation des cultures les plus compélitives) et 'emploi
d’herbicides, en partlculier le 2.4 D (Alley & Messersmith, 1985).

Dans les terralns non cultivés (prairies, talus, bords des chemins et des cours d'eau), les
méthodes culturales ne sont généralement pas praticables ni adaplables. La lutte mécanique seule
est inetlicace, en raison de la grande capacité de régénératlon des racines, ou elle doit étre répétée
trés fréquemment (Derscheid & al., 1985), L'utilisation intensive et répétée d'herbicides, dont le
picloram est le plus efficace, peut contrbler provisoirement la plante. Les taux d'application
délerminent la longévité du conlirle quiestde 3a 5 ans)au maximum (Alley & Messersmith, 1985).
Qutre le fait que les herblcides ne sont pas efticaces a long terme (réintestation, régénération des
racines en profondeur), leur empiol A grande échelle est trés coliteux et dangereux pour
'environnement. En 1987, le gouvernement canadien a limité 'emploi du picloram dans centaines

régions en raison du danger de pollution des nappes phréatiques {Harris, 1987).

Les moyens convenlionnels de lutte se révélent inapplicables & grande échelle en raison de
leur cot, de leur inefficacité & long terme et de leur danger pour I'environnement. Ces deux plantes, .
qui ne sont pas considérées comme des mauvaises herbes dans leur aire de distribution d'origine,

sont, par conséquent, des objectits appropriés pour la lutte biologique classique.

La lutte blologique conire E. x pseudovirgata et E. cyparissias

Pius d'une centaine d'insectes phytophages indigénes ont é1é répertoriés au Canada sur
I'euphorbe feuiliue (Best & al., 1980). La majorité de ces insectes sonl des pollinisateurs, a
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I'exception de quelques hémiptéres et Iépidoptéres polyphages intligeant peu de dégits 4 la planlé.
Lors d'un inventaire des pathogénes sur l'euphorbe feuillue dans ies provinces des prairies,
Mortensen (1984) a constaté que, dans Ia plupart des sites visités, I'euphorbe leuillue étalt iibre de
toute maiadie. Aucun des plus de 20 pathogénes répertoriés n'a montré de virulence pariculiére

envers 'euphorbe feuillue dans le tarrain et en laboratoire.

Par contraste, la faune enlomologique el les champignons pathogénes des euphorbes sont
beaucoup plus nombreux dans t'aire de distribulion d'origine des piantes. Harris et al. {1985) ont
répertorié, en Europe de I'Ouest principalement, 131 espéces d'insectes el prés d'une cenlaine
d'espéces de champignons pathogénes associées & E. esula, E. virgala, E. cyparissias et 4
autres espéces d'eupharbes apparentées. il est certain, d'autre part, que d'autres espéces sont
encore & découvrir en Europe origntale et surtoul en Asie centrale, Parmi les Insecles, 50 espéces
environ sont monophages ou cligophages, dont une dizaine d'aphldes et au moins autant de
chrysomélides du genre Aphthona. Parmi ces 50 espéces, on peut considérer actuellement qu'une
vingtaine d'espéces environ sont des agents potentiels de la lutte biologique contre fes euphorbes
en Amérique du Nord en raison de leur spécificité, disponibilité, habitat ou des dégats constatés sur

la plante-héte.

La lutte biologique contre les euphorbes nuisibtes en Amérique du Nord & commencé au début
des années soixante et s'est notablement accélérée dés la fin des années septante. En 1987, 14
espéces dinsectes récoltées en Europe sur E. cyparissias, E. virgata, E. esula et E.
seguiariana Necker avaient été recommandées et approuvées pour la lutte biologique contre E. x
pseudovirgata et E. cyparissias. Deux espéces, Bayeria capitigena Bremi (Dipl.; Cecidomyiidae)
et Lobesia euphorbiana (Freyer) (Lep.; Tortricidae) ont é1é introduites trés récemment mais il est
encore trop 6t pour juger de leur capacité a s'établir, Trols parmi les quatre espéces du genre
Aphthona (A. cyparissiae (Koch), A, flava Guillebeau, A. czwalinas Weise et A. nigriscutis
Foundras (Col.; Chrysomelidae), introduites au Canada dés 1882, sont maintenant établies. Selon
Harris (comm.pers.), A. nigriscutis a établi des colonies importantes dans les premiers sites de
libération et une diminution de ia biomasse aérienne de l'euphorbe leuillue est observée. Un gros
papillon détoliateur, Hyles euphorbiae (L.) (Lep.: Sphingidas), introduit dans les années soixante,
persiste uniquement dans quelques petiles colonies en ralson d'une prédation Importanle et de
conditions climatiques non optimales. Deux papilions mineurs des racines, Chamaespheacia
empiformis (Esper) et C. tenthrediniformis (Denis & Schiffermiiler) (Lep.; Sesiidae), ne se sont

pas adaptés a I'euphorbe feuillue en raison de leur trés grande spécificité a leur planie-héte
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européenne (Naumann & Schroeder, 1980; Harris, 1984 a). Un coléoptére mineur des liges,
Oberea erythrocephala (Schrank) (Col.; Cerambycidae), introduit & plusieurs reprises entre 1979 et
1882, est mainlenant blen établi dans I'état du Montana. Un cécidomyiide, Dasyneura capsulae
Kietter (Dipt.; Cecidomylidae), un papillon Minoa murinata (Scopoli) (Lep.; Geometridae) ainsi que
les snthomylides Pegomya euphorbiae (Kielter) et P. curticornis (Stein), qui tont I'objet de cette
étude, seront infrodults au Canada pour la premiére fols en 19‘88 ou 1989.

Jusqu'a ce jour, la lulte biologique en Amérique du Nord contre les euphorbes naturalisées a
ét8 un échec. Cependant, la plupart des agents de lutte ont été introduits & partir du début des
années 1980 seulement et il est encore {rop 16t pour établir un diagnostic définitit sur leur

établissement et leur impact.
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Premlgre partle: TAXONOMIE, BIOLOGIE ET ECOLOGIE DES ESPECES DU
GENRE PEGOMYA INFEODEES A EUPHORBIA EN EUROPE
CENTRE CENTRALE ET OCCIDENTALE.

1. METHODES GENERALES

1.1. Culture des plantes

Les racines de E. cyparissias proviennenl d'un paturage proche de I'Institut, les racines de E.
virgata et de E. luclda de Hongrie el d'Autriche, celles de E. x pseudovirgata de la province
canadienne du Saskatchewan. Les racines sont replquées, généralement 1 & 2 années avant leur
emplol, dans des pots de terre cuite { diametre 12 ou 16 cm) et dans un mélange égal de terreau
commercial et de sable. Le repiquage de grosses racines est nécessaire pour obtenir la croissance
de tiges assez robustes permettant le développement larvaire. Les pots sont gardés a l'extérieur et

mis dans le sol pendant I'hiver.

1.2, Elevage des lnsecteg

La fécondité et la longévité des adulles chez certains anthomyiides dépendent directement de
I'alimentation, comme par exemple chez la mouche du chou Delia brassicae (Bouché), la mouche
de I'oignon Delia antiqua Meigen et:la mouche de la betterave Pegomyia betae Curtis (Missonnier
& Stengel, 1966). Missonnier & Stenge! (1966) onl nourr lgs adultes de la mouche du chou avec du
lait additionné de sucrs, de pollen el de levure. Rbttger (1979) offre du sucrose, du lait en poudre et
de la gélatine hydrolysée & P. betaé alors que Metzger & Trier (1973) ofirent du mlel, de la levure
ainsi que de la fanine de soja et du lalt en poudre & la méme espéce. Finch & Coaker (1969)
obtiennent 1a 1écondité la plus élevée chez D. brasssicaa avec du sucrose, de la Jevure et de Ja
levure hydrolysée comme source d'acides aminés. Jones (1972) ajoute de I'exudat de pucerons a la
nourriture des adultes de la mouche du blé Delis coarctata (Fallén).

Dans notre élevage, les adultes ont été nourrls avec lrois solutions s'insplrant des sources

citées plus haut mais dont la valeur.n'a pas été systématiquement testée, a savoir une solution a) de
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15 % de miel, b) de lail additionné de 10 % de mie! et § % de pollen et c) de 2 % de levure
hydrolysée.

Les plantes Infestées, récoltées dans la nature, sonl mises en pots dés-leur retour au
laboratoire. Les pots sont mis en sol dans le jardin de Pinstitut jusqu'au printemps suivant. Peu avant
I'écloslon des adultes, ies pots sont placés dans des cages d'‘émergence gardées dans un abri
ouvert.

Aprés leur éclosion, les adultes sont transgférés, pour 'accouplement, dans des cages en
organdi (40x40x70 cm) placées pendant 4 a 5 jours dans une serre non chaufiée. Chague cage
contient entre 10 et 15 couples. Les conditions requises pour I'accouplement sont le résultat des
tnvestigations décrites au chapitre 3.5. Le choix des plantes & l'oviposition esl étudié dans des cages
similalres placées dans les mémes condiilons. L'élevage sur plante individuelle est effectué dans
des cylindres en plastique de 1.2 fitre (dlamatre = 10 cm; la partie supérieure est en organdi) posés
sur une plante en pot. Chaque cylindre contient en général 1 2 2 lemelles. Ces récipients d'élevage
sont gardés en laboratolre alin d'éviter la condensation et des températures trop élevées. L'élevage
est toujours elfectué avec des plantes en pots. Les solﬁlions nutritives sont offertes aux adultes
dans des assiettes et sur des bandes de papiers suspendues et réguliérement humldifiées. Elles
sont renouvelées régulidrement et de I'eau est pulvérisée dans les cages deux fols par jour.

La tempéralure dans la setre varie le jour entre 10 et 25 °C, la nuit entre 6 et 15 °C. L'humidité

relative varle de 40 & 90 %. La lumidre est naturelle.

Le contrSle de la fécondité nécessite la dissection des bourgeons végétatifs au floraux, tieux de
ponte des femelles. Cette opération est eftectuée 4 A 5 jours aprés la ponte { c'est-a-dire juste aprés
I'éclosion des larves) afin d'éviter tout dégat aux oeuls.

Les plantes sont gardées en laboratoire jusqu'au contrSle de la ponte puis transtérées dans le

Jardin.

L'élevage de ces Insectes est ditficile en raison de ia brieveté de la périade d'éclosion des
adultes el de ponte et surtout parce que linfestation artificielle des plantes s'est avérée impossible a
effectuer en raison de la trés grande mortalité des oeuts et des larves manipulées. Les larves
Incorrectement déposées au sein du bourgeon terminal ne pénétrent pas dans la tige. D'autre part,
I'écartement des teullles ou des bractées, qui est nécessaire pour un placement correct de la larve,
provoque fréguemment le sulntement de goutteleties de latex et 'engluement des larves, qui

périsseni. La méthode de linfestation artilicielie est aussi desservie par lincapacité des femelles &
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pondre sur des supports artificiels. La production de larves & transtérer dolt donc étre faite par ponte
sur des supports naturels, ce qul entraine une importante mortalité lors de la dissection des
bourgeons intestés. Par conséquent, les études de biologie larvalre el d'impact sur fa plante-héte
ont 61é effectudes aprés infestation naturslle de planies en pots. L'Infestation naturelle sé héune
elle-méme & d'autres difticultés pratiques. Le fail qu'une larve seulement peut se développer dans
une tige, oblige & ne mettre qu'une ou deux femelles au contact de chaque plante el & changer
fréquemment les plantes offertes (1 & 2 fols par jour) pour éviter au maximum la surinfesiation, les
oeuts surnuméralres étant condamnés. L'élevage de ces diptéres nécessite par conséquent
I'emplol d'un nombre consldérabie de plantes, de récipients d'élevage et de irés nombreuses
manipulations. [l faut ajouler que tout le travall permettant d'obtenir un maximum de pontes et de
plantes infestées se fait malheureusement aussl pendant plusteurs jours avec des femelies qul
s'avérent ensulle étre stérlles,

Les pousses attaquées sont disséquées A Intervalles réguliers afin d' observer le

développement larvaire et la formation de la galle.

1.3. Travall dang le terraln

La recherche des planies-hétes, connues et nouvelles, et les coliections ont constilué
I'essentiel du travail effeciué dans le terraln. La localisation des plantes se falt en slllonnant le pays ou
la région o 1a plante est connue ou supposée présente. La localisation des insectes s'effectue
généralement par l'examen de 50 plantes dans les statlons Importantes. La recherche des plantes
atlequées est rendue diffictle par le falt que fa galte est soulerraine et que la partle aérienne de 1a tige
Infestée est souvent complétement détruite ou peu visible. Les plantes dolvent par conséquent étre
déterrées pour vérilier |2 présence de T'insects et eflectuer |a récolle. Les insecle§ sont récoltés,
généralement in sltu, A I'4tal de larves matures ou de pupes. Aucune élude prolonéée et détalllée
dans les sites de collection n'a pu étre elfectude en raison de leur éloignement et par manque de

temps.
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1.4. Description des statlons principales et climat

E. cyparissias

E. byparlssias est une espéce commune en Europe et locatement abondante.

A) Eriunt, province de Thlringen, RDA. Bordure de pralrie séche semi-naturelle utilisée comme
pacage & moutons sur pente orientée au sud . Végétation herbacée relativement basse, peu dense.
De large bancs de sol ne sont pas oblonlsés. Popuiation de E. cyparissias en llots. Soi meuble,
pauvre et de texture grossiére, sec.

B) Régions de Kecskemet el de Szeged, Hongrie. Praides arides semi-naturelles utilis_ées
comme pacage & moutons et lisidres de foréts. Végétation herbacée basse, dispersée, ouverte.
Plantes nombreuses, groupées ou dispersées. Sol sableux, pauvre, eride.

C) Valiée du Rhin, entre Bale et Freiburg, RFA. Talus et bords des sentiers longeant le fleuve.

Sol terreux ou caillouteux, relativement sec, végétation psu dense.
~ E.virgata

Cette espéce, dont I'aire de répartition comprend le centre et 'est de I'Europe (Smith & Tutin,
1968), est locale et généralement peu abondame‘dan'sJes' régions que nous avons visitées.

A) Régions de Kecskemet,Szeged et Bacsalmas, Hongrie. Talus et fossés secs en bordure des
routes ou des voles de chemins de ler. Sol durci, pauvre et de lexiure vadable, sec. Populations
clalrsemées, plantes dispersées ou groupées au milieu.d'une végétation assez haute, dispersée,
localement plus dense. Ces stations psuvent étre fauchées lors de i'entretien des voles de

communication,
B) Région de Nylregyhaza, Hongrie. Bordure de route et de voie de chemin de ler. Sol terreux
et meins sec. Végétation haute et assez dense. E. virgata dispersée.

E. lucida

Cette espéce est distribuée dans le centre et.le sud-esl‘de 'Europe {(Smith & Tutin, 1968).

A) Réglon Kalocska, Békéscéaba. Hongrie. Fossés humides ou temporairemant inondés le long
de canaux et de routes. Stations parfois ombragées. Sol compact et assez riche, végétation
géﬁéralemem haute et dense. E. lucida en liots parlois denses.

B) Région Baja, Hongrie. Entre prairie humide de tauche et iorét marécageuse. Sol terreux,
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parfois Inondé. Végétation haute et dense. Population importante de E. lucida groupée ou

dispersée.
E, amygdaloldes et E. hybarna

Moulins, France. E. amygdaloidas en pelils Tlots, en bordure des chemins foresliers dans une
torél de chénes, £. hyberna dispersée, dans le sous-bols de la méme forét.

E. amygdaloides ast une espéce sylvicole distribuée dans le centre, sud et nord-ouest de
'Europe. t.a distribution de E. hyberna est limitée & 'ousest et au sud de 'Europe (Smith & Tutin,

1868). Celle espéce pousse dans les endrolis ombragés el humides.

L'altitude de toutes ces stations est comprise entre 100 m (Hangrig) et 300 m (vallée du Rhin).

Toutss les localités de Hongrie jouissent de conditions climatiques A peu prés similaires (fig. 1).
Le climat est e type continental, avec des températures 4 l'amplitude annuelle torte, trés froides en
hiver et irés chaudes en été. Les précipitations, généralament laibles, onl deux maxima de
printemps et d'automne, 'hiver est sec. D'une maniére générale, les stations & E. cyparissias et E.
virgata ol nous avons fait nos colteclions pendant I'4té ont un climat chaud et sec, voire aride pour
E. cyparissias. Au niveau du so!, le microclimat des stations & E. virgata est [égérement plus
tempéré, en raison d'une végétation environnante plus importante. Les stations & £. lucida ont un
climat assez identique, mais le microclimat y est notablement plus humide el plus frais.

En RDA, (a pluviosité et les températures hivemales sont sembiables & celles renconirées en
Hangrie, mais 1a température estivale moyenne est inférieure.

Le climat semi-océanique de la région balolse est caractérisé par 'amplitude assez forte des
lempératures annuelles et une pluviosité estivale Importante. Le climat de Ia région de Nevers est

plus tempéré. Les températures hivernales y sont moins lroldes et les précipitations plus unlformes.

La figure 2 montre les diagrammes ombrothermiques représentatils de quelques régions
canadiennes inlestées par E. x pseudovirgala et £. cyparissias.‘ On remarque, dans les provinces
des praires, limportance de fampiitude thermique qul résulte surtout de températures trés basses
en hiver. La conlinentalité du climat est auss! marquée par la relative abondance des précipltations
estivales et des hivers secs. L'amplitude thermique est un peu plus faible dans le sud de I'Ontario el

surtout, les précipitations y sont plus abondantas et réguliéres.
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a b c d

Hongrie Hongrie Hongrie
- B. virgata/ : . E. virgata/ E. virgata
E. cyparissias E. cyparissias

10.5° 650

MOHACS (91m)

Hongrie ) Hongrie Allemagne de 1'Est
E. lucida E. lucida E. cyparissias

BASEL (343m) 104° 815, -

NEVERS(2com)  108° 785

.2'4,‘0 A
Suisse (Vallée du Rhin) France
E. cyparissias E. hyberna/

E. amygdaloides

Fig. 1': Diagrammes ombrothermicues représentatifs des régions étudides en Europe

a, localité; b, altitude; ¢, température moyenne annuelle; d, total
moyen annuel des précipitations; e, minimum journalier moyen du mois
le plus froid; f, minimum absolu; g, mois avec moyenne des minimums
inférieure & 0°C; h, mois avec minimum absolu inférieur a 0°C.

Les moyennes mensuelles des températures et des précipitations sont
représentées par des courbes: 10°C correspondent & 20 mm de pluie.

La position relative des courbes indique les périodes humides (courbe
des pluies nettement au-dessus de celle des températures; surface avec
hachures verticales). Dans certains cas, une seconde courbe des pré-
cipitations, dessinée suivant la relation de 1°C pour 3 mm de pluies,
permet de distinguer les périodes séches (la seconde courbe des pluies
passe en été au-dessous de celle des températures; ligne et surface
pointillées).

(d'aprés Walter et Lieth, 1967)



EOMONTON(6786m)  2,7° AAG{

Alberta Alberta
E. x pseudovirgata E. x pseudovirgata

MEDECINE MAT(7T21m) 57° 343

NOON ( m) 2,0 478
MODSE JAW (585m)  3,8°369

Saskatchewan Manitobé
E. x pseudovirgata E. x pseudovirgata

TORONTO(uém)  8,3° 782

Fig. 2 : Diagrammes ombrothermiques représentatifs des régions
infestées par E.X pseudovirgata et E. cyparissias au Canada
- (d'aprés Walter & Lieth, 1967) :



2. TAXONOMIE

2.1. Posltion systématlque des espéces Inféodées a Euphorbla

dens le genre Pegomya

Le genre Psgomya Robineau-Desvoldy (1830) appartient & la famille des anthomyiides. Selon
Hennig (1973), Il ne peut pas étre défini morphologiquement d'une maniére précise. Le genre
Pesgomya n'est pas un groupe monophylétique el lappartenance de certalnes espéces au genre

ou & des genres Irés proches n'est pas définllive.

Hennlg divise le genre Pegomya en deux groupes: a) le groupe ‘geniculata’ (= Phorea) dont
la plupant des espéces se nourrlssent de champignons supérieurs; b} le groupe ‘hyoscyam! (=
Pegomya sensu stricto), ne comprenant probablement que des espéces minsuses de feuillss. Cet
auteur place provisolrement P. argyrocephala dans le groupe 'hyoscyam! en raison de certains
caractéres des organes génitaux. Celle appanienance est contestée par Griffiths (1982} en raison du
mode d'allmentation des larves, qul sont a la fols mineuses de tiges et cécidogénes et non des
mineuses de feullles, ainsl que du nombre de dents du crochet mandibulaire. Le crochet
mandibulaire des larves mineuses de feullles du groupe ‘hyoscyam! posséde au moins trols denls,
ce qui ﬁ'est pas le cas chez les larves du groupe 'geniculata’. Nous n'avons elfectivement trouvé
qu'une seule dent chez les larves des espéces inféodées & Euphorbia (cl. chapitre 5.2.2.). En
oulre, Grilfiths (1982) tient pour certaine la monophylie du group 'hyoscyam? (Pegomya sensu

stricto).

Le genre Pegomya de la région paléarclique comprend. environ 70 éspéces (Hennig, 1973),
dont ia moitié appartient au groupe ‘hyoscyam!. Toutes les espéces appanienant au groupe
‘hyoscyam! sont probablement mineuses de feuilles. Les plantes-hétes, connues pour 27
aspéces, appartiennent principatement aux lamillés des Chénopodiaceas, Caryophyllaceas ainsl
qu'aux Polygonaceae, Solanaceae et Compositae. Les espépes mineuses de feuilles comprennent
deux ravageurs majeurs: P. hyoscyami Panzer et P. betae Curtis qul attaquent en particulier les
fevilles de la belterave (Befa vuigaris .) et de I'épinard (Spinacia oleraceal).

Le groupe 'geniculata’ comprend environ 35 espéces, dont 17 espéces se nourrissent de
champignons supérieurs {Hackmann, 1976). Parmi les quelques autres espéces dont la biologie

larveirs est connue, citons P. meridiana Villeneuve, dont [a larve vit dans les tétes de lisurs de
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Hypericum perforatum L. et deux espaces de la région paidarctique orlentale (P. kiangsuensis

Fan et P. phyllostachys Fan ) qui minent les tiges de bambou. Enlin, P. rubivora Coquillet, qui
inleste les tiges de Rubus sp. et de Filipendula uimaria (L.) Maximowicz, esi reconnue en Europe
comme un ravageur occasionnel du {ramboisier (Bovey & al., 1963; Dusek & Rezac, 1867). Parmi
toutes les espéces de Pegomya dont on connall 1a biologie, seule cette espéce présente
quelques similitudes avec les espéces de Pagomya Inféodées & Euphorbia. Les adulles de P.
rubivora éclosent au mols d'avril, la nymphose a lieu aux mols de juin et julliet. Las larves minent les
tiges de leurs plantes-héies et une galle adrienne est formée (Valset,1968). Le mode d'alimentation

et les plantes-hotes de prés de ia moitié des espéces du groupe ‘geniculata’ ne sont pas connus.

Dans sa monographie des espéces néarctiques, Grifliths (1982) décrit une quarantaine
d'espéces mineuses de feuilles appartenant au sous-genre Pegomya (= groupe "hyoscyamt), dont
un tlers sont également des espéces paléarciiques. Le sous-ganre Phorea (=groupe ‘geniculata’)

comprend 50 espéces, dont prés de la moitié appartiennent également & la région paléarctique.

Michelsen (1988) divise le genre Pegomya en trols groupes selon le mode de vie larvalre, &
savoir: a) les parasites de champignons, b) les mineuses de feullles, c) les mineuses de tiges. Les
espéces minguses de tiges sont irés pauvremeant représentées et mal connues. Lignorance de la
biclogie de nombreuses espaces de Pegomya empéche I'élablissement d'un degré de parenié
précis avec le groupe d'espéces associées & Euphorbla. Selon Micheisen (1888), la monophylie du
groupe intéodé & Euphorbia est établie & iravers les modifications de l'ovipositeur, qui est unique &
lintérieur du genre Pegomya.

Les cing espéces inldodées & Euphorbia occupent donc une position Isolée & Iintérleur du
genre Pegomya, tant par le mode d'alimentation des larves que par leurs piantes-hétes. Le degré

de parenté de ce groupe avec les autres espaces du genre est diffile & établir.

2.2. Historique

Malpighi en 1679 (in Michelsen, 1988) a le premier décrit el lilustré une grosse galie sur la tige
de * Tithymali ciparissae' (= Euphorbia cyparissias) contenant un puparium de diptére. Cette
observation fut coniirmée seulement A la fin du dix-neuviéme sicle lorsque Kieffer (1893)
redécouvrit cette galle souterraine de la tige de E. cyparissias en Lorraine (France) puis par

Geisenmayer (1902) en Alle‘magne. Des gailes similaires furent ensulte découvaertes sur £.
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amygdaloidas (Pierre, 1905) en France et E, Jathyris (Baudys, 1954) en Tchéchosiovaquie.
L'espece est également mentionnée en Angleterre sur E. amygdaloides (Ackland in Kloet &
Hincks, 1976).

Ces galles furent atiribuées a un agromyzide ou & un cécidomyiide jusqu'en 1964, date a
laquelle Buhr (1964) réussit 4 élever cette mouche A partir de galles de £. cyparissias découvertes
dans la province de Thiringen (RDA). Le diptére fut alors identifié par Hennig (in Hering, 1968)
comme un anthomylide, Pagomya euphorbiae (Kieifer). Dans sa monographie ultérieure des
espéces paléarctiques du genre Pegomya, Hennig (1973) utilisa l'ancien nom de P.
argyrocephala (Melgen). .

Hennig (1973) admet les noms suivants comme synonymes de P. argyrocephala: Agromyza
euphorbiaa (Kieffer, 1909), Pegomyia (Anthomyla) transversaloides (Schnabl, 1911),
Chortophlia curticornis (Stein, 1916) et Anthomyia bravicornis Zetterstedt (Strob!, 1893) mais
observe de l6géres différences dans les génitaux males et n'exclut pas l'existence d'un groupe

d'espéces étroltement apparentées.

On doit & Buhr (in Hennig, 1973) quelques observations sur la biologie de P. argyrocephala.
Les larves de cette espéce se trouvent dans des galles de la partie souterraine de la tige de £
cyparissias et provoquent le dépérissement de !a pousse infestée. Les éclosions d'adultes sont
observées au mois de mars et la nymphose se termine‘ au début du mois d'aodl. Pierre {1905) trouve

les pupes de P. argyrocephala dans les galles de tiges de E. amygdaloides au mois de juillet.

2.3. Taxonomle

Entre 1983 et 1987, le matériel récolté sur plusieurs espéces d'euphorbes provenant de
ditférentes localités a été examiné par V. Michelsen.

En 1983, Michelsen, aprés I'examen du matériel récolté sur E. cyparissias en RDA, suggére
I'existence de deux espéces: 1) P. argyrocephala (Meigen1826) qui est une espéce d'Europe
occidentale (matériel examiné: un male d'Angleterre et le leclotype de P. argyrocephala (Meigen));
2) P. transversaloides Schnabl qui est une espéce d'Europe centrale. Cette espéce est
représentée par les adultes obtenus des galles de E. cyparissias en RDA (Buhr en 1964 et notre
matériel) alnsl que par des spécimens provenant de Pologne.

En 1984, le nom de P. transversaloides est confirmé pour le matériel provenant de E.

cyparissias en Hongrle et en RDA. Le nom de P. argyrocephala s'applique au matériel connu
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d'Angleterre, de France et de la partie occidenlale de 'Allemagne.

En 1985, le nom de P. transversaloides est confirmé pour le matériel obtenu de £.
cyparissias, E. virgataei E. lucida en Hongrie alors que P. argyrocephala est probablement
une espéce dillérente d'Europe occlidentale.

En 1986, les spécimens récoltds dans le centre de la France sur E. amygdaloides el E.
hybema el dans la vallée du Rhin (RFA) sur E. cyparissias, ajoutés 4 du matériel addilionnel
provenant de E. virgata et E. luclda (Hongrie) condulsent & une révision compléte du groupe et &
ia description de cinq espaces diftérentes, dont deux espaces nouvelles (Michelsen, 1988).

En 1987, sulte & l'examen d'autres spécimens-types par Michelsen, la taxonomie des aspéces
de Pagomya intéodées aux euphorbes est iargement résolue et la terminologie définle (Michelsen,
1988).

Cependant, l'identitication de P. argyrocephaia reste Incertaine en raison de iinsutlisance du
matérie! connu et en particulier en ralson de absence de males dans la oq!lecﬁon effectuée sur E.
amygdaloldes en France.

La clé de détermination des espéces du genre Pegomya inféodées & Euphorbia est la
sulvante (traduite d'aprés Michelsen, 1988):

= FEMENES....iiiiien it st n s 6
2. Espéce petite, longueur de l'aile moins de 4 mm. Partie la pius étroite du front
seulement 0.5x ia distance entre les bords externes des ocelles postérieurs.
Préalaire court. Pidces terminales (figs. 3,4) avec cerques, surstily et gonostyll
QISHNCIS.c.e ittt et s s se st s ans hybernae
- Espéce généralement plus grande. Front plus iarge, préaiaire ionguse,
pidces terminales différentes... .. i 3
3. Espéce grands, iongueur de i'aile jusqu’a 6.2 mm, Partie la plus étroite
du front 1.3x la distance entre les bords externes des ocelles postéﬂéurs.

Notopleure avec 01 sole accessoire. Piéces terminales (fig. 9) avec

surstyli distincts lucidae

- Pius petite, longueur de l'aile jusqu'a 5.6 mm. Front généralement
plus étroit et notopleure avec 2 ou pius de 2 soles accessoIres........cocouvernene 4
4. Partie la plus étrolte de la bande frontale aussi large que les orbltes.

Pidces terminales (fig. 8)avec surstyli distincts...........cccovnieene curticornis
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- Bande frontale généralement plus étrolte que les orbiles.; surstyli

AIIEIOALS ...ttt s e sr st srsane 5
5.  Pruinosliié du comps grise & gris-brundlre. Partle médiane des paratadaux

presque aussl large que les flagelloméres. Préalaire et soie notopleurale

postérieure 8galement fore........ccceerer s enrveeecveeminerinievaranes euphorblae

- Pruinosité du comps gris-bleudtre. Parlie médiane des parafaciaux plus

étroite que les flagetloméres. Préatalre plus faiblé que la sole

notopleurale POSHENEUIE..........ccvivueieiiinnirivi e eienesieesens argyrocephala
6. Espéce petite, longueur de I’al.le molns de 4 mm. Notopleure nu. Préalaire

courfe. Pidces terminales (fig. 14) avec des cerques élencés, poinlus

& 16UF BXEFEMIE......covviivierceirrerinieerecrese sreeeaerceenesreenneiresanrenns hybernae

- Généralement plus grande, préalaire aussl longue que la sole notopleurale

postdrieure. Cerques ATEIENIS.......ccviviveriniiiiiinreimiirnsearsessiessarerssssions 7
7. Soles Interfrontales développées. Cerques assez larges, arrondis

& leur extrémitd (fig. 10)..ivvvvciiiricniiiiinenineneennes argyrocephela

- Soles Interfrontales rédultes, fines. Cerques diIBrants..........covecnnerineeind 8

8. Cerques (fig. 13)polntus & leur extrémité el fermement attachés au dixléme
BOIGITE ...t e e curticornls
- Cerques plus arrondis et I4chement attachés au dixléme lergite.........ccc... 9
9. Espéce grande, longueur de l'aile jusqu'a 6.2 mm. Partie médiane des
parafaciaux nettement plus larges que les tlagelfomeéres. Notopleure
avec 0-1 soie accessoire. 8&me lergite long et bord
POSIEIIBUr POINIU Loocviivier it s e st aecncnne lucidae
- Plus petile, longueur de I'aile jusqu’'a 5.6 mm. Partie médiane des
parafaclaux presque aussi large que les flagelloméres. Notopleure
généralement avec 2 ou plus de 2 soles accessoires. 8 me tergile plus

court et bord postérieur plus arrondi..........ccccveveertrcrnnninreraennne euphorblae

Michelsen (1988) reconnalt des dittérences dans la morphologle externe des maéles de P.
euphorbiae obtenus de E. cyparissias, E. virgata el E. lucida. Les méles ex E. virgata ont le
front plus large que les orbites alors qu'il est plus étroit chez les spécimens obtenus de E.
cyparissias et de E. lucida; la sole notopleurale n'a pas de sole‘acclessolre ou seulement une alers

que le nombre de soles accessoires est généralement compris entre 2 el 10.
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épandrium

0,25 mn

¢ @

Figs. 3-9: Pegomya spp., piéces terminales des miles.

. P. hybernae Michelsen;
7. P. euphorbiae Kieffer;
curticornis Stein;
lucidae Michelsen;

,5. épandrium, cerque et surstylus droit, vue latérale
4,6. épandrium, cerque et surstylus droit, vue postérieure
7,8,9. surstylus gauche, vue postérieure

(@' aprés Michelsen, 1988)



0,25 mm

13 14

Figs. 10-14: ng' omya spp., partie apicale de l'ovipositeur, vue latérale

10. P. argyrocephala Meigen;
11. euphorbiae Kieffer;

P.
12. E Jucidae Michelsen;
13. P. curticornis Stein;
14. P. hybernae Michelsen

(d'aprés Michelsen, 1988)



3. BIOLOGIE ET ECOLOGIE

3.1. Plantes-hétes et dlstribution géograhlque

Les plantes-hétes et la distribution des cing espéces de Pegomya inféodées & Euphorbia en
Europe occidentale et centrale sont résumées dans le tableau 1. P. argyrocephala est une espéce
exclusivement inféodée & E. amygdaloides et connug en France, en Angleterre (matériel examiné
par Michelsen, 1988) et en RFA (lectotype désigné par Hennig, 1973). P. hybernae est une
espéce nouvellement décrite, inléodée a E. hyberna et connue en France seulement. P. lucidae
est aussi une espdce nouveliement décrite et dont les adultes ont été obtenus de pousses de E.
lucida récoltées en Hongrie. P. curticornis a été élevée excluslvement 4 partir de E. virgata en
Hongrie. P. euphorbiae est 'espéce la plus commune. Elle est rapponée sur E. cyparissias , sa
plante-héte principale, en Allemagne, Hongrie, France, Pologne, Autriche et ltalie. On peut la trouver
également sur E. virgata et E. lucida en Hongrie alnsl que sur E. seguleriana en Yougoslavie.

L'héte de E. lucida rapporté par Baudys (1954) est probablement P. jucidae. En effet,
aucune ponte de P. suphorbiae ou de P. curticornis n'a 616 obtenue sur E. lathyris dans les
tasts de spécilicité eflectués avec ces deux espdces (cl chapitre 7.3.). En revanche, les mémes
tests ont montré que la ponte de P. lucidae sur E. lathyris ast relativemant importante blen que le

pourcentage de développement larvaire solt faible.

Les derniers résultats du travail taxonomique ont done révélé l'existence de deux espéces de
Pegomya associées a E. virgata et E. lucida en Hangrig. Ce fail complique évidemment
'analyse des dannées el rend impossible l'altribution 4 une seule espéce des parametres

biologiques obtenus en laboratoire pour les mouches élevéas a parlir de ces deux plantes.
1) Cas de E. virgsta :

L'examen des critéres d'ldentllicallon a été etfectué rétrospectlvement sur les males élevés en
1985 et 1986 sans distinction des deux localités de collectlon, ainsi que pour trois localités
distinctes, en 1987 (tab. 2), En 1985, pratiquement la moitié des mouches élevées a pa.rﬁr de E.
virgata (a Szeged +Kecskemet) appantisnnent a f'espece P. curticornis et fa moitlé ar
euphorbiae. En 1986, lgs deux tiers des adulies obtenus de E. virgata appartiennent a l'espéce

P. suphorbiae et lg troisiéme tiers & P. curticornis. Pour I'ensemble des deux années, 60% des
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Teblesu 1; Plentes-hdtes et distribution géographique das espéces du gente Pegomya inléodées & Eupharbia
en Europe centrale et occidentals.
donnédes connues dannées conlirmées et
nouvelles
aspdor plante-héte distribution astew plante-héta distribution
argyrocaphala (Meigen) E. amygdaloides France Pierre 1905 b E. amygdaloides  France
E. amygdaloides Angleterre Ackland a
E. cyparissias Italie Malphigius 1678b
E. cypanssias France Kietter 1893 b
? RDA Stein 1916 b
E. cyparissias RDA Geisenheyner1902b
E. cypanssias RDA Buhr 1964 b
? Autriche Stein 1914 b
? Autriche Strob! 1893 b
? Hongrie Stein 1916 b
? Pologne Schneb! 1911 b
? Reumanie ? Sustar 1944 b
E. lathyris Tchécoslovaquie Baudys 1954 b
euphorbiaa (Kieffer) E. cyparissias RFA
RDA
Hongrie
E. saguisriana Yougoslavie ¢
E. virgata Hangrie
£. lucida Hangrie
curticornis (Stain) E. virgata Hongrie
Autriche?
{ucidae (Michelsen) E. lucida Hongrie
E. lathyns labarstaire d
hybsmae (Michelsen) E. hyberna France

a inKloet & Hincks, 1976; b in Hennig, 1873; ¢ Tosevski, comm. pers.; d test de spécificité {cf chapitre 7.3)



adultes récoltés & Szeged et Kecskemet, localités confondues, appartiennent & I'espéce P.
euphorblae et 40% & P. curticornis. St on considérs l'identitication des males de 1987, la
population de Szeged semble &tre constituée exclusivement de P. euphorbiae, Quant & la
population de Kecskemet, neuf des onze specimens {6 males et 5 famelles) identiliés par
Michelsen, c'est-a-dire environ 80%, appariennent & tespéce P. curticornis. Quant aux deux
autres populations trouvées sur £, virgaia en 1987, elles semblent étre exclusivement
constiluées de P. curticornis. Dans ce travail on utilisera le nom de Pegomya sp. pour les
individus élevés & partir de E. virgata quand la proportion de P. curticornis et P. euphorbiae

n'est pas connue avec certitude.

Tableau 2: Composilion en pour cent des populations de males de P. euphorbiae et P.

curticornis dans 4 stations & E. virgata en Hongrie.

1985 1886 1987
Localte ‘P.euph. - Peur P.euph. P cun. P.euph. P.cunt.
Kecskemet+Szeged 56.0 (15;) 44.0 (11) 65.4 (17) 34.6(9) - -
Szeged - - - - 100.0 (8) 0.0
Nyiregyhaza - - - - 6.0 100.0 (7)
Bacsalmas - - - - 0.0 100.0 (6)

Les chilfres entre paranthéses représentent le nombra de males Identifids.

2) Cas de E. cyparissias

L'examen des soies nolopleurales et des pidces terminales (cf. chapitre 2.3.) de 'abdomen de
33 méales montre que tous les individus élevés & partir de ¢elte plante-hdte appartiennent & une
seule et méme espéce: P. euphorbiae.

3) Cas de E. luclda

Alors que la différence entre le surstylus de P. euphorbiae et P. curticornis est tout & fait
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évidente, le diagnoslic est parfois difficile & établir entre P. euphorbiae et P. lutidae. L'examen
des soies notopleurales et des piéces terminales de 49 males suggére que l'espéce P.
suphorbias, déja Inféodés A £. cyparissias, E. seguieriana et E. virgata, est présente, & raison
de 2 & 4 % du matériel examiné, dans les tiges de E. lucida. La trés grande majorité des individus
élevés A partir des tiges de E. lucida appartient donc & l'espéce P. lucidae. Par conséquent, les

résultats obtenus pour les mouches ex E£. lucida sont attribués A P. lucidas.

3.2, Abondance

Le taux diinfestation des tiges a été établi & partir de plantes choisies au hasard dans quelques
stations importantes. Basé sur un nombre de 200 4 300 tiges, le taux d'infestation de £. cyparissias
par P. euphorbiae atteint 4.1 % a Erfurt (RDA) et 7.8 % & Kecskemst (Hongrie). P. euphorbiae est
une espéce commune sur E. cyparissias en Hongrie. La densité des populations est généralement
faible, mais peut étre localement trés élevée. Par exemple, un taux d'infestation de 60 % a é1é trouvé
dans une petite population de E. cyparissias recouvrant quelques métres carrés d'une dune de
sable, le long d'une plantation de pins. Les populations élevées de P. suphorbiae apparaissent
toujours dans des sites sablonneux et dénudés.

La population de P. suphorbiag sur E. cyparissias est trés faible dans Ia vallée du Rhin, au
nord de Bale.

Selon Tosevski (comm. pers.}, la présence de P. euphorbiae sur E. seguieriana est rare en
Yougoslevie. En Hongrle, 'examen de 200 plantes dans deux populations de E. seguieriana

coexistant avec E. cyparissias n'a pas révélé la présence de P. euphorbiae sur cette espéce.

Le taux d'infestation des pousses de E. virgata par P. curticornis et P. guphorbiae est
généralement trés faible. 1l atteint toutefois 5.5 % par P. curticornis dans une petite population de
E. virgata, prés de Nyiregyhaza. A. curticornis, qui est uniquement Inféodée a E. virgata, est une
espéce assez rare en Hongrie et trés locale. On peut supposer que P. curticornis est une espéce
plus orientale en raison de la distribution de sa plante-hdte qui s'étend trés & Y'est en direction du
Caucase, de la Mongolie et de la Chine. Les raisons des faibles taux d' infestalion de E. virgata par
P. suphorbiae, parfois abondant sur £. cyparissias, ne sont pas connues. [l st possible que les
populations de Pegomya sur E. virgata, comme d'ailleurs les populations de tous les phytophages
vivant sur cette espéce, soient faibles en raison de la dispersion et de Ia petite taille des populations

de la plénte-héte. Les populations diinsectes inféodés a cetie euphorbe sont aussi cerlainement
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alfectées par la lutte mécanique et parfois chimique pratiquée contre la végétation des bords de
routes et des voies de chemin de fer, ainsl que par 'épandage d' Insecticides sur les cultures

avoisinantes.

P. lucidae est une espéce commune et parfols abondante dans les tiges de E. lucida en
Hongrie. Le faux d'infestation des tiges varie enire 13 et 40 % dans les 4 localités que nous avons
étudiées (cf chapitre 3.2.2, deuxidme partie).

Les populations de P. argyrocephala sur E. amygdaloides et de P. hybernaae sur E.

hyberna en France sont apparemment faibles.

3.3. Cycle de développement

La description générale du cycle de développement de P. euphorbiae, P. curticornis, P.
lucidae et P. argyrocephala ast basée sur des observations effectuées dans les sites de collection
et & Delémont en conditions extérieures et dans le laboratoire. Les insectes hivernent & I'état de
pupes enfermées 2 lintérieur de la demidre enveloppe larvalre, le puparium. Le puparium se trouve &
lintérieur d'une galle située en général & la base de la tige de la plante-héte, mals foujours dans sa
partie souterraine. Les adultes éclosent & la fin du mois de mars ou au début du mols d'avril. La
période d'éclosion dure deux semaines environ. La pérode de vol el de ponte est de deux & trois
semaines. L.es oeuts sont déposés 4 lintérieur du bourgeon terminat des pSusses en
développement. Les larves éclosent aprés quelques jours et migrent & lntérieur de la tige en
creusant un tunnel & travers le parenchyme médullaire. Les larves s'étant développées jusqu'au
troisi¢me et dernier stade atteignent, aprés 3 & 4 semalnes, la base de la tige ol l'activité de la larve
engendre la formation d'une galle. Une seule larve peul se développer par tige, saul chez P.
lucidae. L.e développement larvaire dure de 60 4 80 jours. La nymphose ef la tormation du puparium
ont lieu au mois de juin et juillet et les pupes entrent rapidement en diapause. Le développement

nymphal reprend au début de 'année suivante. il n'y a qu'une génération par an.
Le cycle biologique de P. hybernae dans les tiges de £. hyberna n'est pas connu. Il est

cependant différent de celui des autres espéces, puisque la majorité des quslques spécimens que

nous avons récoliés au début du mois de septembre se trouvalent encore & I'élat larvaire.
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3.4, Ecloslon des adultes et sex-ratio

Sur 'ensemble de 1984, 1985 et 1986 I'éciosion des adultes de P. euphorbiae, P.
curticornis et P. lucidae, en conditions extérieures A I'nstitut, commence pendant ta derniére
semaine de mars et se terming 4 la fin du mois d'avril. L'éclosion des adultes sera traitée en détail
dans le chapitre 4. Les émergences sont caractérisées pour les trois espéces par une protandrie de

2 a 6 jours & la premigre éclosion el & 50% d'éclosion.

Le rapport numérique des sexes (males/femelles) a été déterminé pour les adultes émergeant
en condilions exlérleures, La sex-ralio de P. euphorbiae pendant lgs trois années observées varie
entre 0.96 et 1.02 pour un nombre tolal d'observations de 740. La sex-ratio de P. lucidae en 1585
et 1986 est de 1.04 et 1.36 pour 47 el 212 observations respeclivement. La sex-ratio des aduiles
obtenus de E. virgata en 1985 et 1986 est de 1.07 et 1.10 pour 62 et 66 observations. A
Kecskemet, ia sex-ratio des aduites ex E,' virgata, dont ia population est constituée en grande partie
de P. curticornis, est de 1.0 et 0.81 pour un total de 50 individus examinés. La sex-ratio de A.
suphorbiae ex E. virgata & Szeged est de de 1.18 sl 1.62 pour un total de 50 observations.

Il apparait que fa sex-ratio de P. euphorbiae ex E. cyparissiés est proche de 1. La sex-ratio
varle relativement beaucoup chez les adultes obtenus de £. virgata en raison peut-étre du petit
nombre d'observations. La variation de 1a sex-ratio est impontante aussi chez P. lucidae ou le
nombre de males est nettement supérieur & celul des femelles en 1986.

Nous manquons de donnéss pour délinir une sex-ratio d'une maniére précise. L'hypothése
d'uneg sex-ratio légérement supérieure a 1, lide a la protandrie que nous avons observée, ne peul

étre exciue.

3.5. Accouplement

Le taux gl'accouplement dans les élevages meneés en laboratoire est de 12 418% pour un total
de 50 femelles et 80 méles dans 18 cages . Aucun accouplement n'a été obtenu chez huit couples
gardés Individusfiement en iaboratoire dans igs cylindres d'élevage.

Dans la serre, le taux d'accouplement varie entre 20 et 3G % pour un total de 109 lemelles et
112 males dans 32 cages. Les accouplements sont rares dans les cages contenant 2 & 4 couples. Le
taux d'accouplement atteint environ 50 % dans les cages contenant au moins 10 couples.

En résumé, le mellleur taux d'accouplement a été obtenu chez lgs adultes élevés en nombres
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relativement élevés (enlre 10 & 15 couples) dans des cages assez grandes (40x40x70 cm) et dans
les conditions semi-nalurelies d'une serre non chauflde. La plante-hdle ne joue apparemmsni aucun
role dans 'accouplement. La trés courte période d'éclosion des adulles, observée en conditions
extérieures, (cf chapitre 4.2.4.) renlorce Ihypothése de Importance de I'eflet de groupe pour
l'accouplement de ces diptéres.

L'accouplement n' a é1é que trés rarement observé pendani (a journée. Il a lieu au repos et dure
quelques minutes. Les temelles ne s'accouplent probablement qu'une seuls fols. L'accouplement
des femelles a lieu 24 3 72 heures aprés I'éclosion. Aucun accouplement n'a é1é observé dans les
heures suivant téclosion. Les males peuvent copuler plusisurs fois (deux observations). Les méies

s'accouplent 2 & 7 jours environ apras I' éclosion.

3.6. Longévité des adultes

La longévité de 78 temelles de P. euphorbiae non fécondées s'échelonne entre 5 et 28 jours
(moyenne = 15.3 jours) dans les condilions de laboraloire. La longévilé moyenne de 12 femelles
1écondées est de 17.5 jours (entre 12 et 26 jours) landis que la longévité moyenne de 59 males de
P. euphorbiae estde 14.5 jours (entre 4 et 27 jours}. La durée de vie des femelles non
fécondées et des males est par conséquent [égérement inférisure A celle des femelles 1écondées.
La longévité des adultes de P. euphorbias, P. curticornis et P. lucidae est identique.

La température a un effel Important sur la durée de vie des adultes de Pegomya spp. A 5 °C,
(pholopériode de 12 heures) nous avons observé une longévité de plus de 40 Jours chez quelques

individus méles et femelles.

3.7, Ovogénése

Les organes génitaux des femelles de P. seuphorbiae, P. curticornis et P, lucidae
ressemblent & ceux décrits pour d'autres anthomyiides (Jones, 1971; Missonnier & Stengel, 1966).
Chacun des deux ovaires est composé d'un nombre d'ovarioles compris entre 10 et 20. Chaque
ovaire se prolonge en un oviducte la.téral court quli, réuni & celui provenant de l'autre ovaire, donne
un oviducte commun également court. L'oviducte commun débouche dans le vagin & 'extrémité
duque! parviennent également ies deux glandes accessoires et les lrois canaux des réceptacles

séminaux. Les réceptacles séminaux sont constitués par trois petiles capsules sclériliées, noires et
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Taille des follicules Taille des follicules

(longueur x largeur) (longueur x largeur)
0,18 x 0,18
0,49 x 0,31
0,97 x 0,38
A
B
Fig. 15: Représentation schématique des étapes de la croissance des

follicules d'un ovariole de P. euphorbiae

A, 12 & 24 hsures aprés l'éclosion: B, 3 & 4 jours apreés
1'éclosion.

cn, cellules nourriciéres; f, follicule; g, germanium;

gp, gaine péritonéale; o, oeuf; ov, ovocyte; p, pédicelle
tp, tudica propria.



sphériques. )

Les ovarioles sont du type mérioistique polytrophlque. Moins de 24 heures apras l'écloslon, Il y
a deux lollicules blen dillérenciés par ovariole et un trolsiéme déja décelable (fig.15). L'ovocyte cu
premier foflicule (¢'est-a-dire du {oliicule le plus avancé) se distingue nettement et occupe un 1/3
1/2 du volume folliculaire, le reste du follicule étant occupé par les cellules nourricléres. Trols &
quatre jours aprés I'éciosion, les ovarioles ont trols loliicules bien diflérenciés (lig.15). Le premler
tollicule des ovarioles les ptus avancés consiste en un oaul (presque) mature prét 4 élre déposé; les
cellutes nourricigres sont complélement résorbées. Le lollicule de deuxiéme rang est & un slade de
développement plus ou moins avancé. Le développement des follicules de méme rang ne
commence pas de maniére simultanée dans tous les ovarioles; les ovarioles les plus internes
évoiuent les premiers. 6 jours aprés I'éclosion, certains ovarioles présentent 4 follicules blen
différenciés dont les deux premiers sont & un stade avancé de développement.

Chez le male, les organes génitaux consistent en deux testicules qui s'abouchent par les
canaux déférents sur un canal éjaculateur impair dont la partle supérieure est légérement rentlée
{bulbe éjaculateur). Deux glandes accessoires tubulaires débouchent au méme niveau que les

canaux déférents dans le bulbe éjaculateur.

3.8. Ponte et técondité

Les femelles prétes pour la ponte étirent leur oviposileur et Iinsérent entre les fevilles en
développement du bourgeon végétatif ou les bractées encore fermées du bourgeon lloral. La
ponte st signalée par des mouvements contractiles de 'abdomen.

La ponte commence 1 & 2 jours aprés la copulation. La premiére ponte a lieu, chez les femelles
{écondées ou non, au plus 16t 3 & 4-jours aprés l'écloslon. Une dernigre ponte peut se produire le
jour précédant la mort de la femelle. La ponte n'est pas continue mais aucun cycle régulier n'a é1é
décelé, probablement en raison du développement asynchrbne des ovarioles. La ponte est
toutelois plus imponanie dans les 10 premiers jours d'activité et trés {aible dans les derniers jours
chez les temelles dgées. La ponte correspondant au premier ¢ycle de crolssance ovocytaire
s‘échelonne vraisemblablement entre le quatriéme et huitidme ou dixidme jour qui suit i'écloston. Les
ovocyles mors peuvent resier dans les ovarioles pendant que s'effectue la maturation de ceux qui
appartiennent au rang suivant. En {aboratoire, 'émission des oeufs de P. euphorblae et P.
cuticornis se fait par paquets de 1 4 4 si un nombre suffisant de plantes esl olfert, tandis que la

ponte de P. lucidae se 1ait en paquets plus importants (jusqu'a 15 oeuls).
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" Le nombre d'oeuls déposés par bourgeon est adapté a la capacité des différentes espéces
d'euphorbe A& supporter le développement larvaire. En eftet, une seule larve peut se développer
dans les tiges de E. cyparissias et E. virgata alors que nous avons trouvé jusqu'a 11 larves ou

pupes dans les tiges de E. lucida récoltées en Hongrie.

Une estimation globale du nombre d'oeuts pondus par 80 femelles non técondées donne une
moyenne de 23 oeuls par femelle (entre 0 et 56 oeuls). La ponte moyenne de 12 femelies
fécondées est de 41 oeufs (entre 11 at 56 oeuls). Aprés dissection de 30 femelles (durée de vie
moyenne = 17 jours), la técondité potentielle moyenne est estimée & 62 oeuts (entre 50 et 81
oeuts). La técondité potentielle moyenne en laboratoire corresbond donc en gros & deux cycles de
maturation des ovarioles. Il n'y a pas de différence signiticative dans la fécondité des trois espéces

étudiges.

3.9. Développement embryonnalre

La durée du développement embryonnaire a été étudiée pour P. euphorbiae et P. lucidae &
5, 10, 15, 20 et 25 °C (tab. 3). A 20 °C, ia durée du développement embryonnaire est de 3 jours
environ, alars qu'elle est de 10 & 12 jours & une lempérgture de 5°C. Le contrble bijournalier des
oeufs s'ast avéré Insuttisant pour comparer d'une maniére précise la durée du développement
ambryonnaire de ces deux espéces. Elle semble toutefols similaire.

La température-seull théorique (& 250 % d'écloslon) est d’environ 3 °C et la somme des
températures effactives varle entre 34 et 38 degrés-jours (fig. 16). Entre 55 et 80% des oeuts sont

éclos, indépendamment de la température d'incubation.
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Fig. 16: Vitesse de développefnent embryonnaire de P. suphorbiae et P. lucidae
4 2 50% d'éclosion.

P. euphorbiae 'y =-0.07 + 0.026x ; R2 = 0.88; P=0.0188
tempéralure-seuil = 2.7 °C
Nr degrés-jours = 38

P. lucidae y=-0.10 +0.029x ; R2=094; P =0.0058
température-seull = 3.5 °C

Nr degrés-jours = 34
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Tableau 3: Durée du développement embryonnaire de P. euphorbiae et

P. lucidae et pourcentage cumulatif d'éclosion.

Pegomya euphorbiae

Pegomya lucidae

T (°C) Nr jours % cum. “'Nrjours % cum.
d'éclosion d'éclosion
25 1.5 62.1 1.5 100.0
2 96.6
3 100.0
20 2 37.7 2 81.0
3 98.1 3 100.0
4 100.0
15 2 25.0
3 52.1 38.9
4 93.8 100.0
5 100.0
10 4 34.0
S 48.9
6 90.5 6 63.8
7 74.5
8 100.0 8 100.0
5 7 3.4
8 20.7
9 16.7 9 37.9
10 77.8 10 82.8
11 100.0
12 86.2
13 100.0
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3.10. Développement larvalre

Iy a trols stades larvaires. En laboratoire, ie premier et ie deuxléme stade durent chacun de
3 23,5 jours. A 20 °C, les larves alteignent par conséquent le trolsiéme stade 9 & 11 jours aprés la
ponte. Quand les plantes intestées sont gardéeé 4 1" extérieur, le iroisidme stade larvalre est atteint
dans les trois semaines qul suivent la ponie. Le développement larvaire est achevé en 60 a 80 jours.
En Hongrie, 1a nymphose de P. euphorbiae a lieu dans la premiére moltié du mois de juin, celle de
P. curticornis dans la deuxiéme moitié de juin et celle de P. lucidae au début du mois de juiliet.
Entre le 1er et le 4 juin 1984, nous avans récolté 35% de P. euphorbiae & I'état de pupes; entre le
10 et le 12 juin 1985: 83 % et entre le 18 et ie 20 juin 1986: 100%. En 1985, & la mi-juln, environ 30 &
35 % des larves se développant dans les tiges de E. virgata s'était nymphosées. P. lucidae n'a
été que Irés rarement trouvée 3 'état de pupes dans les trols premiéres semaines du mais de juin. La

figure 17 résume les périodes d'éclosion des adultes et de nymphose des trois espéces étudiées.

La larve a deux modes de vie trés distincts; elle est d'abord mineuse et mobile avant de devenir
cécidogéne et sédentaire. Immédiatement aprés I' éclosion, la larve de P. euphorbiae et P.
curticornis migre en direction de la base de la pousse en ¢reusant un tunnel dans le parenchyme
médullaire (cf deuxiéme partie). La larve, alors au stade L3, atieint la base de la tige dans les 25 & 30
jours qui suivent 'éclosion. L'induction de 1a galle se produit lorsque la larve s'attaque aux faisceaux
vasculaires de a tige. Les premiers signes extérieurs de rentlement sont visibles 30 & 40 jours aprés
'éclosion des larves. A Erfurt (RDA), le 10 mai 1983, 75% des larves de P. suphorbiae avaient
atteint 13 base de la tige de E. cyparissias et 40% des tiges infestées montraient des signes de
renfleament & leur base. Dans la galie, 12 partie antérieure de ia larve est toqjours girigde vers le haut.
La formation de !a galle a lieu dans la partle souterraine de la tige, en général & sa base, 2 & 5 cm sous
la surface du sol. La gaile formée par P. euphorbiae et P. curticornis sur les tiges de E.
cyparissias, E. virgata et E. pseudovirgata a une longueur de 10 & 15 mm, une épaisseurde 4 a7

mm et est de forme assez réguliére. Le diametre des pousses non Intestées est de 32 5 mm.

Chez P. euphorbiae et P. curticarnis, une larve seulement par tige arrive & maturité. Nous
n‘avons jamais observé deux galles superposées sur la méme pousse et les galles sur E.
cyparissias, E. virgata ou E. x pseudovirgata contiennent toujours une seule pupe. En outrs,
dans les élavages, nous n‘avons Jamals trouvé deux larves de trolsiéme stade vivantes dans la méme
tige. Les cas de tiges contenant une L3 vivante et une L3 morte étaient trés rares. En cas de ponte

multiple sur une méma pousse, la compétition entre les larves de stade L1 ou L2 est donc trés forte.
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Les raisons d'une telle compétition, & un moment ou le développement larvaire ne semble pas limité

par la nourrlture ou 'espace, ne sont pas connues.
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Fig. 17: Période d'éclosion des adultes et de nymphose de P. euphorbiae,

P. curticornis et P. lucidae.

L'emplacement de la galle sur E. lucida est moins régulié:. mais toujours situé dans la partie
souterraine de la tige. La galle consiste en un renflement latéral plus ou moins prononcé.
Contrairement aux autres espéces, 1a tige de E. lucida permet le développement de plusieurs
larves. Nous avons trouvé une moyenne de 2.6 pupes par tige chez cette espéce (nombre de tiges
examinges = 174; diamétre moyen = 0.85 cm). Plus de 75% des tiges infestées contenait 1 & 3 larves

matures ou pupes. Quelques rares tiges renfermaient jusqu'a 11 individus.

Le développement larvaire de P. argyrocephala dans les pousses de E. amygdaloides n'a
pas é1é étudié. Six pupes de cette espéce ont été récoltées au début du mois de septembre dans
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des gslles semblables & celies formées par P. suphorbiae sur E. cyparissias. Selon Pierre (1905)
les pupes peuvent 8tre trouvées en juillet déja. Le cycle biologique de P. argyrocephala est
probablement irés proche de celul des espéces se développant sur E. cyparissias, E. virgata et

E. lucida.

En revanche, le cycle de développement de P. hybernae dans les liges de E. hyberna est
différent. Au début du mois de septembre 1985, nous avons récolté en France 3 pupes el 9 larves.
La nymphose a donc lieu en septembre, dans la parlie inférieure de I3 tige, mais apparemment

aucune galle n'est formée.

3.11. Taux de survie et taux intrinséque d'accroissement naturel

Méthodes

Le pourcentage d'éclosion des oeuts de P. euphorbiae el P. lucidae a été observé & 5, 10,
15,20 e1 25° C.

Le pourcentage de survie larvaire a é16 évalué sur des plantes infestées et maintenues en
Iaboratoire pendant quelques jours puis transtérées a l'extérieur.

L'observation in situ du développement des deux premiers stades larvaires est malaisée car le
dépérissement de la tige et du bourgeon terminal en particulier rend le décomple des larves L1 et L2
mortes trés aléatoire. Nous avons donc décidé de ne calculer que le pourcentage de survie des
larves L3, larves que nous avons divisées en deux calégories d' 4ge. Comme il ne nous a pas
toujours été possible d'observer la ponte avec précision, nous avons rapporté le nombre de larves
L3 au nombre de pousses inlestées. Praliquement, le pourcentage de survie des larves L3 a été
calculé sur le nombre total de liges présentant un début d'attaque larvaire (c'esi-a-dire en partie
minée). De méme, le taux de pénétration des larves L1 dans la tige a 616 calculé non pas sur le
nombre de larves éclases, mais sur ie nombre total de tiges portant des oeuts éclos. Il est évident
que les probabilités de pénétration et de développement larvaires dépendent du nombre d'oeufs
déposés sur une tige. Pour éviter une ponte sumuméralre trop importanie, ies plantes offertes aux
femelles comprennent généralement 2 & 5 pousses el sont changées {ous les jours.

Le pourcentage de survie des pupes a été observé sur des pupes récoliées dans la nature et
hivernant dans fe jardin de ['fnstitut. ‘

Le taux intrinséque d'accroissement naturel chez P. suphorblas a é1é calculé a partir dela’
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técondité et de la survie de 12 femelles en laboratoire. Les femelles sont maintenues dans les cages
d'accouplement jusqu'au 4&8me jour puis transtérées dans les cylindres de ponte. La ponte et la
survie sont observéesl quoﬁd'lennemeﬁt 4 partir du 5&me jour. Toutes les femelies sont fécondées.
L'étude e donc été réalisée en partie dans les conditions constantes et artificielles du laboratoire
{notamment [a survie des femelies et 1a ponte) et en partie dans les condilions variables et naturelles

du jardin de Finstitut (survie des larves L3 et des pupes, écloslon des adultes).
Résultats

Le pourcentage d'éclosion des oeufs de P. euphorbiae varie d'une fagon non lindaire entre
55.8 ot 61.8 % pour des températures s'échelonnant entre 5 et 20 °C, alors qu'il st de 82.9 % 4 25
°C. Chez. P. lucidae, les taux de survie varient également de tagon non lingaire, entre 58.0 4 81.8
% pour les mémes températures. Ces essais ne nous ont pas permis de mettre an évidence une
température optimale pour le développement erﬁbryonnaire. Le taux global de survie des oeuls gst
de 60.6 % (Ntot=279) pour P. euphorbiae et de 65.9 % (N1o1=246) pour P. lucidae.

On peut supposer qua la mortalité des oauls dans le terrain est comparable & celle observée sur
ies plantes en [aboratoire, ies oguls étant protégés a l'intén‘egr du bourgeon terminal. Bien que nous
n‘ayons pas étudié ia résistance des oeufs au gel, on peut noter également que l'adaptation au froid
est remarquabie, puisque les oeuls sont capables de se développer en 10 jours & 5 °C (¢! chapitre
39).

Le taux d'établissement des larves néonatas dans les tiges, autrement dit la capacité de
pénétration des larves dans les tiges, est de 91.0 % (Ntot=332) pour P. euphorbiae (dans les tiges

de E. cyparissias).

Le pourcentage de survie des larves L3 dgées de 35 A 55 jours est de 88.9 % (Ntot=90). Celui
des larves agées de plus de 55 jours, en majorité des larves matures et des pupes, est de 77.3 %
(Ntot=119). La mortalité des Jarves au moment de la nymphose est trés faible. Dans toutes nos
dissections, nous n‘avons trouvé que trés peu de larves dgées mortes juste avant ou pendant ta
nymphose. En outre, bien que souvent récoltés a I'état de larves lors de nos excursions, un nombre

infime d'individus ne se sont pas nymphosés et sont morts.

Le taux d' éclosion des imagos au printemps suivant a toujours varié pour toutes les espéces

entre 80 et 90 %. La survie des pupes aux conditions hivernales & Delémont est donc élevée.
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Dans le tableau 4, nous avons résumé pour P. euphorbiae ax E. cyparissias les pourcentages
de survie en laboraiolre des différents stades de développement et la probabilité de survie d'un

individu inillalement présent au temps zéro (Ix).

Tableau 4: Pourcentage de survie des stades immalures de

P. suphorbiae ex E. cyparissias.

stade . % da survie Ix

oeufs (taux d'éclosion) 60.6 0.61
L1 (taux de pénétration) 91.0 0.55
L3 (35j<age<55ij) 88.9 0.49
L3 (>55j)/pupes) 77.3 0.38
adultes (taux d'éclosion) . 87.2 0.33

Le taux net de reproduction Ro el le taux intrinséque d'accroissement nalure! r ont été calculés &
partir des données numériques présentées dans ie tableau 5. Le taux net de reproduction Ro est le
nombre de lemelles produil par une femelle de la génération précédente. Ro est égale & la somme
des termes Ixmx, ou: )

- Ix est la probabilité de survie des adultes calculée & partie de la courbe de survie observée chez
12 temellas. La probabllité Initlale est de 0.33, qu) est la probabliité de survie d'un Individu depuis le
stade oeuf jusqu'au stade adulte (tab.4).

- mx est le nombre d'oeufs “femelles” pondus par femelle et par jour (nombre d'oeuts divisé par

deux, puisque la sex-ralio de P, eupborbiaé:est trés proche de 1).

Le taux net de reproduction Ro de P. euphorbiae a une valeur de 6.04 (tab. 5). Autrement dit,
la population de P. euphorbiae se trouve multipliée par 6.04 & chaque génération. Les trols premiers
jours de ponte contribuent pour plus de 50% au taux net de reproduction. Aprés 6 jours de ponte (ou
10 jours de vie Imaginale) le tatix net de reproduction atteint 80 % de son lotal.

La durée moyenne d'une génération est définle comme la période s'écoulant entre ia naissance
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des parents et celle des descendants, ou le temps nécessalre pour que l'etfectlf de la population soit
multiplié par Ro (Andrewartha & Birch, 1954). La durée d'une génération chez P. euphorbias est
dune année. Le taux Intrinsdque d'accrolssement nature! r peut &tre détini comme (Birch, 1948): r =
In Ro/T o0 T est la durée d'une génération. Le taux Intrinséque d'accroissement nature! r (par année)
de P. suphorbiae est donc de 1.798.

Notre étude n'a pas été réalisée, au contraire de celles de la plupart des auteurs, dans des
conditions constantes de laboratolre, mais, pour certalnes étapes du développement )
(développemenf larvaire et nymphal), dans les conditions fluctuantes d'un environnement naturel. Le
taux Intrinséque d'accrolssement naturel calculé pour P. euphorbiae Intdgre donc en partie
l'nfluence complexe de certains lacteurs veriables de I'environnement.

Le réle que jouent dans la nature les lac!eﬁrs climatiques et 1a prédation dans la survle des
adultes nous parait &tre prépondérant dans Ia limitation des populations de ¢es Insectes et dans
I'gstimation d'un taux réel de reproduction. L'écloslon groupée des adultes (permettant un bon taux
d'accouplement ) et l'activité générale des adul{es dépendent d'une période prolongée de
températures relativement élevées. D'autre part, I'effet perturbateur des chutes de plule, voire de
neige, sur l'activité des adultes, ne peut étre négligé a detle époque de I'annde. Il est probable
qu'une période de mauvals temps de 1 & 2 semaines, intervenant au moment du pic d'émergence, ait
un glfet désastreux sur la reproduction de ces espéces. Enlin, {a distribution des oeufs sur la plante-
héte (nombre d'osufs par tige) conditionne d'une maniére déterminante le pouvolr reproducteur de
cette espéce. Elle doit étre optimale et tenir compte de la perte des oeuls surnuméraires et
également de la probabilité d'infestation, plus importante en cas de ponte légérement surnuméraire.
Toutelols, une distribution optimale des ceuts ne signitie pas forcément un taux optimal de
reproduction. La stratégle de ponte doit prendre en comple également le temps et l'investissement
énergétique dépensés dans les déplacements, la recherche de I'hdte et la ponte, ainsi que les

comportements les moins susceptibles & la prédatfon.

Le taux d'accroissement intrinséque naturel est un paramétre intéressant, car Il Intégre la durée
du développement, la mortalité et la fécondité qui conditionnent e pouvoir reproducteur d'une
espéce. Ce paramatre pourrait & I'avenir se révéler Important bour la comparaison des espéces
utilisées dans la lutte biologique et contribuer & expliquer certains succés ou échecs at

éventuellement prédire 1a valeur potenlielle des candidats (cf troisiéme partie).

46



Tableau 5 : Table de mortalité des aduttes de P. euphorbiae et fécondité

joumnaliédre moyenns.

Agse (jours) [ mx bemx

X

0 0.33

1 0.33

2 033 Période de pré-oviposition

3 0.33

4 0.33

5 0.33 2.29 0.76

6 0.33 3.96 1.31

7 0.33 3.54 117

8 0.30 1.92 0.58

9 0.28 1.71 ' 0.48
10 0.28 - 2.00 0.56
1 0.28 0.83 0.23
12 0.25 1.08 0.27
13 0.25 1.63 0.41
14 0.22 0.38 _ 0.08
15 0.19 0.13 0.02
16 0.19 0.63 0.12
17 0.17 0.13 0.02
18 0.08 0.13 0.01
19 0.08 0.08 0.01
20 0.06 0.08 0.005
21 0.06 0.00 0.00
22 0.06 0.08 0.005
23 0.06 ’ 0.00 0.00

Ro =3 txmx = 6.04

3.12. Paraslitisme

Dans les terrains de collection, les seuls facteurs de mortalité que nous ayons pu évaluer sont le

parasitisme larvalre du stade L3 et nymphal. Deux espéces d'eulophides, un braconide et un
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ichnsumonids, ont été obtenus & partir des farves L3 ot des pupes de Pegomya spp. récoltées
entre 1982 et 1985 en RDA et en Hongrle (tab.6). ‘

- Tetrastichus sp. nr piatycephalae Kostjukos (Hymenoptera, Eulophidas), lespéce ia plus
commune, est un parasitolde grégaire des pupes de P. euphorbias, P. curticornis et P. lucidae.

- Aprostocetus sp. du groupe ‘lycidas' (Hymenoptera, Eulophidae) est aussi un parasitoide
grégaire qui se déveioppe surtout au dépend des pupes de P. iucidae. Aprostocetus a é1é trouvé
une seule fols chez P. euphorbiae. '

-- Phygadeuon sp. {Hymenoplera, ichneumonidae) s'attaque aux pupes de P. lucidas;

-« Bracon sp. (Hymenoplera, Braconidae) aux iarves L3 de P. euphorbiae.

Les taux de parasitisme sont trés variables selon les années et les localités. Chez P.
euphorblae ex E. cyparissias, le taux de parasltisme de Tetrastichus sp. varle entre 0.8
{Kecskemet, Hongrie) et 48.9% (Erfurt, RDA), dans les coliections effectuées aux mois de juillet et
aout. Dans les localités hongroises, le taux de parasitisme de Tetrastychus sp. ne dépasse pas 11
%. Le taux de parasltisme de Bracon sp. est compris entre 1.8 et 7.1 %, toutes collections
confondues.

Le parasitisme de Tetrastichus sp. chez P. euphorbias ex E. virgala & Szeged varie
énormément entre 1984 (5.6 %) et 1985 (42.3 %).

Chez P. lucidas, on observe des taux de parasitisme parfols élevé au mols de septembre. Le
taux de parasltisme de Tetrastichus sp. est corhprls entre 6.1 et 27.3 %, ceiul de Aprosiocelus
entre 8.2 ot 45.5 % et celul de Phygadsuon, que V'on trouve uniquement chez P. lucidas, entre

2.6616.6 %.

Le taux de parasitisme des parasitoides nymphaux dépend bien évidemment de la période de
collection. Chez P. lucidas, ddm la nymphose commsnce généralement & Ia tin du mois de juin, le
parasilisme nymphal est presque toujours nul lors des collections de juin, mais pariois trés élevé
dans les collections de septembre. Chez P. suphorbiae ex E. virgata, le parasitisme de
Tetraslychus sp. est toujours nul au début du mols de juin, époque & laquelle les larves
commencent leur nymphose, alors que ce parasitoide est déja présent chez P. suphorbiae ex E.

cyparissias ol la nymphose est plus avancée.

Tous les parasitoides, maintenus dans un abri ouvert, éciosent 'année sulvant la récolte de
I'héte. Bracon sp. écl6l au mois de mai tandis que les adultes de Phygadsuon sp. apparaissenl fin

juin -gébut juillet, Tetrastichus sp. écidt au mols de juillel. Aprostocetus apparail dés la fin du mois
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de juin.

Une pupe parasitée par Tetrastichus sp. contient entre 22 et 101 individus {moyenne 55).

Celle attaquée par Aprostocetus sp., qui est plus gros que Tetrastichus, contlent entre 13 et 79

individus (moyenne 31).

Tableau 6: Parasitoides et taux de parasitisme des populations de Pegomya spp. dans ies
principales localités d'Allemagne de I'Est et de Hongrie entre 1982 et 1985.

héte plante-héte iocalité date de collection  taux et espace

P. euphorbiae E. cyparissias Erfurt A 21/08/1982 23.1% Tetrastichus sp.
3.8% Bracon sp.

P. euphorbiae E. cyparissias Erdurt A 22/08/1983 48.9% Tetrastichus sp.
2.2% Bracon sp.

P. euphorbiae E. cyparissias Erfun B 24/08/1983 46.4% Tetrastichus sp.
7.1% Bracon sp.

P. euphorbiae E. cyparissias Kecskemet A 23/07/1983 0.8% Tetrastichus sp.

P. euphorblae E. cyparissias Kecskemet A 7/09/1984 3.2% Tetrastichus sp.

P. euphorblae E. cyparissias Kecskemet B 12/09/1984 0.0%

P. euphorblag E. cyparissias Szeged 9/09/1984 ‘ 7.3% Tetrastichus sp.

i 1.8% Bracon sp.

P. euphorblae  E. cyparissias Kecskemet A 10/06/1985 0.0%

P. euphorbiae  E.cyparissias Kecskemet B 11/06/1985 3.4% Tetrastichus sp.

P. euphorblae  E. cyparissias Kecskemet C  11/06/1885 10.9% Tetrastichus sp.
2.0% Bracon sp.
1.0% Aprostocetus sp.

P. euphorblae  E. cyparisslas Kecskemet C  28/09/1985 05.9% Tetrastichus sp.

P. euphorblae _E. virgata Szeged 10/09/1984 5.6% Tetrastichus sp.

P. euphorblae E. virgata Szeged 8/06/1985 0.0%

P. euphorbiae E. virgata Szeged 26/09/1985 42.3% Tetrastichus sp.

P. curticornis +

P. suphorblae E. virgata Kecskemet 7/09/1984 9.8% Tetrastichus sp.

P. curticornis +

P. euphorbiae E. virgata Kecskemet 12/06/1985 0.0%

P. curticornis  E. virgata Nyiregyhaza 6/06/1985 0.0%

P. lucldae E. lucida Baja A 3/06/1984 0.0%
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P. lucidae

P. lucidae
P. lucidae
P. lucidae
P. lucidae
P. lucldas

P. lucidag

P. lucidae

E. lucida

E. lucida
E. lucida
E. lucida
E. lucida
E. lucida

E. lucida

E. lucida

BajaB

Baja A
BajaC
Kalocska
Békéscsaba
BajaC

Kalocska

Békéscsaba

8/09/1984

16/06/1985
15/06/1985
14/06/0985

7/06/1985
27/09/1985

26/09/1985

25/09/1985

10.5% Tetrastichus sp.
13.5% Aprostocetus sp.
2.6% Phygadeuon sp.
0.0%

0.0%

4.1% Teftrastichus sp.
0.0%

6.1% Tetrastichus sp.
8.2% Aprostocelus sp.
4.1% Phygadeuon sp.
27.3% Tetrastichus sp.
3.3% Aprostocetus sp.
6.6% Phygadeuon sp.
27.3% Tetrastychus sp.
45.5% Aprostocetus sp.
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4. DIAPAUSE ET ECLOSION DES ADULTES

4.1. Méthodes

Pour des raisons de disponibilité de matériel, les études sur la diapause ont été etlectuées avec
un échantllion restreint de pupes de P. suphorbias provenant de E. cyparissias et de P.
lucidae. Les pupes et larves L3 sont récoltées en Hongrie au mols de juin ou de septembre et sont
placées & Delémont, dans un abri ouven, dans un méiange de terreau et de sable. La mise en
condition d’hivernation se falt au milieu du mois d'octobre. Des iots de 10, 15 ou 20 pupes sont
formés.

L'élimination de la dlapause de P. suphorblas a 616 studiée par des séjours 4 0 21 °C da 21,
42, 63, 85 ot 105 jours, ainsi qde par des séjours 4 5 +1 °C de 42, 63 et 85 jours. Deux séjours 4 10 +
1 °Cde 63 ot 105 jours ont également 416 etlectués. L'éliminatlon de la diapause de P. lucidas a
é1é étudiée par des séjours A0 +1°C ot A5+ 1 °C do 42,63 0t 85 jﬁurs. La photopériode est de 10
heures. Aprés le séjour au frold, tous les lots de pupes sont Incubés & une température de 20 °C et
une photopériode de 10 heurss, pendant une durée de 4 4 5 mols. L'étmination de la diapause a
également éfé éludiée en conditloris exiérieures: un lot de pupes hivernant dans un abri ouvert a
616 placé a 20 °C au début du mols de janvier 1988.

Atin d'éludier ie seull Intérteur de température pour ie développement nymphal de P.
auphorblas, ies pupes sont maintenues 4 0 + 1 °C pendant 85 jours, puls Incubdes & des
températures de 5, 10, 15 el 20 °C pendant plus de deux mois. La photopériode est de 10 heures.

L'action des lempéralures constantes sur i'énmln_atlon de la diapause el lg développement
nymphai de P. auphorbias a été étudide aux températures constantes de 0,5, 10, 15 o1 20 °C. Les
pupes sont maintenues A ces lempératures depuls le mols d'octobre jusqu'au mols de mai, c'esl-a-
dire pendant une période de plus de 7 mols. Les pupes de Pegomya sp. (récoltées sur E. virgata)
ol de P. lucidae ont été exposées & une température constante de 5 °C. L.a photopériode est

toujours de 10 heures.

Pour I'écloslon des aduftes en condilions extérieures,_los plantes intestées sonl replquées
dans des pots et ceux-ci sont enterrés dans une couche du jardin de l'instiiut, Au début du mols de
mars de I'annde sulvante, les pots sonl placés dans des cages d'émergence gardées & I'extérieur.
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A défaut de pouvolr mesurer la température du so! au niveau de !a galle, nous avons énreg!stré
les lempératufes de lair & la station méléorologique de l'institut et calculé I;l somme (en degrés-jours)
des tempéralures supérieures & Ja température-seull théorique de développement nymphal de 1.8
°C (To), du 18" janvier jusqu'a la tin de la période d'éclosion, pour les annédes 1984-86. Lorsque la
température joumalire est supérieure a la tempéralure-seull théorique de développement nymphal
(To), la somme journaligre (D) des températures est égale & :

Dj=Tmoy - To .

Lorsque la température joumaliére maximale est supérieure & la température-seuli et la
température minimale intérisure, l’accunwlatlontherfnlque joumaligre (Dj) est calculée selon ies
formules utilisées par Baker & Miller (1878) ou Colller & Finch (1985):

1) la température journaligre minimale (Tmin) est pius proche de Ja température-seull (To) que la

température maximale (Tmax):

Tmax-To  To-Tmin
2 4

Dj=

2} la température journalidre minimale (Tmin}) est plus éloignée de la température-seuil (To) que

la température maximale (Tmax):

Tmax - To
Dj=

4

4.2, Résultats
4.2.1, Elimination de la dlapause

Quand {a période de frold est courte (21 et 42 jours & 0 °C notamment), les sortles d'aduites sont
observées en faible nombre et aprds des temps plus longs (tigs.18,19). L'intensité du froid joue
également un réle dans la levée de ia diapause. Comme chez Della radicum (L.)(Missonnier, 1963;
Collier & Finch, 1983), Félimination de la diapause est d'autant plus rapide que la température est plus
basse (surtout pour les durées d'exposition les plus courtes, 63 et 42 jours}, ce qul se traduit par un
taux d'éclosion légérement plus élevé et par un développement nymphal plus rapide.
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Les sortles d'adultes aprés un traitement de 105 jours & 10 °C sont plus rapides, car cette
tempéralure est largement au-dessus du seuil Inférieur de 1empérature pour le développemeni
nymphal (ct chapitre 4.2.2.). Nous verrons dans le chapitre 4.2.3. qu'une tempéralure de 15 °C ne
permet pas rélimination de fa diapause dans la période de temps observée.

Les conditions de ia levée de fa diapause de P. euphorbiae el P. lucidae sont simifaires. Par
conlre, le temps nécessaire au développemenl nymphai de P. lucidae semble 1égérement plus

long que ceiul de P. suphorbiae.

En résumé, la levée de la diapause est progressive et son élimination compléte requiert une
période de Iroid (comprise entre 0 °C et 5 °C) d'environ trois mois (lig.20). Le pourcentage d'éclosion
augmente et les délais diminuent jusqu'a une période minimale qui correspond au temps nécessaire

au développement nymphal.
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Fig. 20: Influence de la'durée du trailement & 0 °C sur I'élimination de ia diapause des
pupes de P. edphorblae. o Pourcentage cumulatif d'éclosion des adultes &
20°C. ¢ Nombre de jours & 20 °C pour alteindre 50 % d'éclosion.

La levée de la diapause des pupes de P. lucidae placées en conditions extérieures 3
Delémont se termine & la fin de 'année en cours. Comme tindique la figure é1, le développement

nymphal peut alors reprendre si les conditions de température sont favorables. La courbe d'éclosion
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des adultes ressemble beaucoup a celle obtenue aprés un traitement de 85 jours & 5 °C (fig.19).
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Fig. 21: Pourcentage cumulatif d'éclosion & 20 °C des adultes de P. lucidae aprés
hivernation des pupes en conditions extérieures. Début du traitement & 20 °C:

6 janvier 1986.

4.2,2, Développement nymphal

La relation entre Ja température et la vitesse de développement est généralement sigmoide
(Davidson, 1944). Toutefols, a l'ntérieur de certaines limites de température, cette relation est
souvent représentée par une droite de régression et la température-seuil théorique de

. développement est extrapolée par linterception de la droite avec l'abscisse des températures (par
ex. Morris & Fulton, 1970; Eckenrode & Chapman, 1971; Jonhson & al., 1979; Danks, 1587). Siily a
relation linéaire entre la température el la vitesse de développement, la constante thermique du
développement, ou somme des températures effectives, exprimée en degrés-jours, est l'inverse de

ta pente de 1a droite de régression (Syme, 1972; Campbell & al., 1974).

La jempérature-seuil théorique du développement nymphal de P. euphorbiae est de 1.8 °C
(lig. 22). La somme des températures effectives ési de 164 degrés-jours. Les pourcentages élevés
et constants d'éclosion (l1ab. 7) montreni que la levée de fa diapause, oblenue avec le traitement &
basse température, est hormale et qu'aucun choc thermique important n'est nécessaire pour

réactiver le développement nymphal.
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Fig. 22: Vitesse de développement nymphal de P. suphorbiae A 50 % d'éclosion
aprés élimination de la diapause & 0°C pendant 85 jours.
- lempérature-seull théordque: 1.8°C

- somme des températures effectives: 164 degrés-jours

Tableau 7: Taux d'dclosion des adultes de P. euphorblae
4 différentes températures apras élimination de la

diapause & 0°C pendant 85 jours.

température (°C) % d'éclosion
5 95.0
10 88.9
15 " 941
20 85.0

Selon les courbes d'éclosion de P. lucidae obtenues aprés différents traitements de froid pour
lever la diapause {cf chapitre 4.2.1.), il est probable que la température-seuil théorique du

développement nymphal de P. lucidae soit 1égérement supérleure a celle de P. euphorblae.
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4.2.3. Actlon des températures constantes

Aucune éclosion n'a eu lieu 4 0, 15 et 20 °C. La courbe des éclosions de P. euphorbiae a 5 et
10 °C est assez similaire (fig. 23). La vitesse de développement nymphal, qui est plus élevée 4 10 °C,
ost probablement compensée par une élimination plus lente de |a diapause 4 cette température.

La limite supérieure de température pour la levée de la diapause se situe enire 10 et 15 °C, ce
qui est commun chez beaucoup d'insectes des régions tempérées (Danks, 1987). La température-
seuil du développement nymphal se trouve confirmée entre 0 °C et 5 °C. Une zone de température
d'environ 10 °C située entre >0 et <15 °C permet donc simultanément la levée de ia diapause et la

reprise de la morphogénése.

Le pourcentage d'éclosion et surtout 1a vitesse de développement nymphal de Pegomya sp.
(réoolté sur E. virgata) et de P. lucidae sont plus laibles que ceux de P. euphorbiae. La
dissemblance des courbes d'éclosion de P. suphorbiae, Pegomya sp. et P. lucidae & une
température constante de 5 °C (fig. 23) démonlre que les seuils de température du développement
nymphal sont ditférents entre ces espéces. L'eflet sur le développement nymphal de différences,
méme minimes, des seuils de température est d'autant plus grand que la température de
développement (ici § °C) est basse. La dissembiance des courbes d'éclosion peut aussi traduire la
nécessité de chocs thermiques qui permettent d'obtenir, chez certaines espéces, une réactivation
plus rapide de la morphogénése.

Un essai préalable sur I'action des températures constantes (5 °C, précédée d'une température
de transition de deux mois & 10 °C), avait déja mis en évidence une diftérence imponante dans le

développement nymphal de ces trois espéces & basse température (lig. 24).

4,2.4, Ecloslon des adultes en condltlons extérleures

L' éclosion des adultes de P, eupho}biae commence dans les dix derniers jours du mois de
mars el se termine au début du mois d'avril en 1984 et 1985 (lig. 25). La période d'éclosion est plus
tardive et plus longue en 1986 en raison de températures hivernales et printaniéres plus basses
(fig.26).

Les pupes de Pagomya se trouvant & une taible profondeur dans le sol (14 3 cm environ), ily a
une bonne corrélation entre les périodes d'éclosion, Faccumulation thermique de I'air et la somme

des températures eflectives du développement nymphal en laboratoire. En effet, si on admet que fe
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Fig. 23:

Fig. 24:
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Fig. 25: Eclosion des adultes de P. euphorbiae, Pegomya sp. et P.
lucidae en conditions exterieures a Delémont en 1984 et
1985.
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Fig. 26: Eclosion des adultes de P. euphorblae, Pegomya sp. et P.
lucidae en conditions extérieures a Deldmont en 1986.




développement nymphal reprend au cours du mols de janvier lorsque ies conditions de température
sont favorables (voir chapitre 4.2.1. et fig. 21), le développement de P. euphorbiae (250 %
d'éclosion, moyenne d; 1984-86) nécessite une somme de 160.9 + 9.8 degrés-jours, basée suria
lempérature de I'air (fig. 27). Cette valeur est {rés proche de Ja valeur théorique de 164 degrés-jours
obtenue en laboratoire & des températures constantes (voir chapitre 4.2.2., tig. 22). On peut donc
atfirmer que, dans les conditions extérieures dans lesquelles nous avons travaillé, la mesure de la
tempéralure de I'air permel de prédire de maniére relativement précise I'éclosion de P. euphorbiae.
L'éclosion de P. euphorbiae est toujours plus précoce que celle de P. fucidae et celles des
adultes récoltés sur E. virgata (Pegomya sp.). Les adultes de P. lucidae sont toujours les plus
attardés. Le développement nymphal de P. lucidae requiert une somme de 216 + 13.1 degrés-
jours basée sur la température de I'air et celui de Pegomya sp. une somme de 203 £ 31.5 degrés-

jours.

400 = 1585
— 1 g8
350 - 28
7 .8 3 1584
s 23 &3
,g; 300 - @ - m's
) 1 g5 F2 1986
€ 250 8F ¢
2 ] £8 ¢
& 2004 ] -
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£ e (8 |3
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- > o
2 g5 |2
g :
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Fig. 27: Accumulation en degrés-jours des températures de l'air supérieures & 1.8 °C
depuis le 1er janvier jusqu'au 30 avril pour les années 1984-86 (station
météorologique de FInstitut & Delémont).
Les traits verticaux indiquent ies dates d'éclosion {2 50%) de P.
euphorbiae (1984-86), Pegomya sp. el P. lucidae (1985-86).
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4.3. Résumé

Les pupes entrent en diapause dés leur formation au mois de juin ou de juillet. Les agents de
linduction, alnsi que les stades sensibles aux tacteurs de linduction, ne sont pas connus. Il est
vraisemblable que linduction de |2 diapause résulte, comme chez Delia radicum, de l'eftet
conjugué de la photopériode et de la température (Soni, 1976). La photopériode pourrait toutelois
n'avoir quun rble secondaire, foute la vie larvaire se déroulant & lintérieur de la plante-héle, tant dans
la partie aérienne que dans la partie souterraine. La diapause est maintenue pendant F'été. Le signal
de la levée de 13 diapause est donné au début de Fautomne, lorsque la température avoisine 10 °C.
La levée de |a diapause s'accélére lorsque 1a température s'abaisse et dure environ trois mols.
L'élimination de la diapause se termine & la fin de I'année en cours ou au début de 'année suivante.
Le développement nymphal reprend en tonction des conditions de réchautfement du sol pour
permettre & 'adulte d'éclore dés le début du printemps. La somme des températures elfectives
nécessaires au développement nymphal varie légérement selon les espéces. De méme, les courbes
d'émergence & 5 °C et 20 °C en laboratoire, ainsi que les sorties & 'extérieure (conditions de
réchauttement identiques pour toutes les aspéces) laissent entrevoir une température-seuil de
développement nymphal'dinéreme pour les trois espéces étudiées. Les populations d'espéces
jumalles vivant dans une méme aire géographique mals dans des microhabitats différents répondent
donc d'une maniére différente aux basses températures. L'espéce vivant dans I'habilat le plus ouvert
et le plus exposé, P. euphorbiae ex E. cyparissias, a des exigences de température pour le
développement nymphal (température-seull, somme des températures) moins élevées que les
espaces vivant dans un habitat fermé au microclimat plus 1empéré (en pariculier P. lucidae).
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5. MORPHOLOGIE ET BIOMETRIE DES STADES DE DEVELOPPEMENT

5.1. Méthodes

L'armature buccale des larves s nettoyée dans une solution d’hydroxyde de polassium & 10%
chautlée & 60 °C pendant une durée de 10 & 20 min., rincée deux lois & I'eau distiliée, passée dans
une solution d'éthoxyéthanol et montée sur lame microscopique dans une goutte d'euparal (Sauter,

comm. pers.).

L'extrémité de I'abdomen des adultes est sectionnée et placée a 95 °C pendant 20 min dans une
solution & paris égales d'alcool éthylique absolu et d'hydroxyde de potassium & 10%. L'abdomen est
ensuite passé dans de 'acide acétique absolu pendant queiques minutes a température ambiante.
Finalement, I'abdomen est placé sur lame dans une goutte de solution de Faure ol i! est disséqué et

conservé (White, comm. pers.).

5.2. Résultats

Quand l'origine n'est pas précisée, le nom de P. auphorbiae es! attribué aux adultes obtenus

des galles de E. cyparissias.
5.2.1. Les oeufs

Les oeufs de Pegomya spp. sont blanchatres et de lorme ovale. Le chorion est apparemmaent
lisse. La longueur des oeufs de P. euphorbiae, Pegomya sp. et P. lucidae est significativement
différente (P < 0.05) (tab. 8). Les oeufs de P. euphorbiae sont moins larges que ceux de
Pagomya sp. el P. lucidae (P < 0.05). Les oeuls de P. guphorbiag ex E. cypérlssias sont ies
plus petits, ceux de P. lucidae les plus grands. Les oeufs déposés par les femelles ex £. virgata

ont une laille intermédiaire.
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Tableau 8: Taille des oeuls de P. euphorbias, Pegomya sp.* et P. lucidae.

Longueur (mmy) Largeur (mm)
Pegomya euphorbiae  (200) 1.01 £ 0.09 0.31£0.02
Pegomya sp. (100) 1.13 £ 0.06 0.33+0.02 a
Pegomya lucidae (124) 1.26 £ 0.07 0.33+0.02 a

* Les femelles appartiennent a une population mixte de P. euphorbiae et P.
curticornis ex E. virgata.
Les moyennes (t écant-type) suivies de la mé¢me lettre minuscule dans les
colonnes ne sont pas significativement différentes (P > 0.05, test GT2, Sokal &
Rohlf, 1981). Le nombre d'oeufs mesurés est donné entre parenthéses.

5.2.2. Les larves

La larve de Pegomya est apode et blanchatre. Elle est composée d'une téte trés petite sur
laquelle on distingue les antennes et les palpes maxillaires, de trois segments thoraciques et de huit
segments abdominaux. Le huitiéme segment abdominal se termine par la plague postérieure. Les
deux stigmates postérieurs se trouvent sur la plaque postérieure, dans une zone légérement

creusée, au-dessus de son centre.

De tarmature buccale, qui se trouve a lintérieur des premiers segments du corps larvaire, seules
les deux mandibules sont visibles extérieurement. Les deux mandibules de I'armature buccale du
troisiéme stade larvaire sont séparées. Les mandibules ont une seule dent, ce qui distingue ces
esbéces des espéces de Pegomya mineuses de teuilles possédant plusleurs dents (fig. 28). Les

mandibules s'articulent sur la partie centrale {sclérite hypostomal) qui apparait en forme de H en vue
dorsale. La partie basale du sclérite hypostomal s'articule sur le sclérite pharyngien. Deux barres
parastomales, parfois difficllement visibles, sont présentes au-dessus des deux bras du sclérite
hypostomal et confirment le caractére primitif des espéces de Pagomya vivant sur I'euphorbe
(Roback, 1951).

Les deux stigmates du dernier segment abdominal sont composés d'un sclérite annulaire
(péritréme) fermé, & intérieur duquet se trouvent les trois ouverures stigmatiques en forme de fente

drolte et une cicatrice, le bouton, située vers le bord interne du stigmate (fig. 28).
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Fig. 28: Armature buccale des trois stades larvaires de P, euphorbiae
et stigmate postérieur gauche du troisiéme stade larvaire.



Les deux stigmates prothoraciques ont plus de 20 lobes.
La morphologie des larves et de I'armature buccale de P. euphorbiae, P. curticornis et P.

lucidae est similaire. A ce stade, les trois espéces ne sont séparables que par des caractéres

biométriques.

La taille de l'armature buccale du premier stade larvaire de P. euphorbiae est plus petite (P <
0.05) que celle de Pegomya sp. et P. lucidae. (tab. 9). La taille de I'armature buccale du deuxiéme

stade larvaire est signiticativement différente pour les trois espéces étudiées.

Tableau 9: Taille de I'armature buccale des premiers et deuxiémes stades
\arvaires de P. euphorbiae, Pegomya sp.* et P. lucida en
condition d'élevage.

armature buccale (mm)

L1 L2

Pegomya euphorblae 0.27 £ 0.02 0.41 £ 0.03
(63) (38)

Pegomya sp.* 0.30+£0.02a 0.46 + 0.03
(32) (13)

Pegomya lucidae 0.20+0.03 a 0.52 + 0.03
(44) (18)

¢ Elevage eftectué avec des lemelles appartenant 4 une population mixte
de P. euphorbiae et P. curticornis ex E. virgata.

Les moyennes (t écar-type) suivies de 1a méme lettre minuscule dans les
colonnes ne sont pas signiticativement différentes (P > 0.05, test GT2). Le
nombre de mesures elfeciuées est donné entre parenthdses.

La taille de 'armature buccale et des mandibules du troisiéme stade larvaire de P. euphorbiae
(récolté et élevé sur E. cyparissias) des populations d'élevage et naturelles est plus petite (P <
0.05) que celle de P. curticornis et P. lucidae (tab. 10).

La taille de Farmalure buccale et des mandibules du troisiéme stade larvaire des populations
naturelles de P. euphorbiae récoliées sur E. cyparissias est également plus petite (P< 0.05) que
celle des larves des populalions naturelles de P. euphorbiae récollées sur E. virgata (tab. 10).
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Tableau 10: Taille de I'armature buccale et des mandibules du troisiéme stade larvaire de P. euphorbias
(ex E. cyparissias), P. euphorbiae (ex E. virgata), P. curticornls et P, iucldae dans
les paopulations d'élevage et naturelles,

Populations d'élevaga * Populations naturelles
L3 L3
armature buce. mandibule armature buce. mandibule

mm mm mm mm
Pegomya euphorbiae 0.59 + 0.07 0.13 £ 0.01 0.68 + 0.1 0.15 £ 0.02
{ex E. cyparissias) (44) (45) (83) (95)
Pegomya euphorbiae 0.77+£0.07¢ 0.16+£0.01d
(ex E virgata) 074+ 0.08a 0.15+0.02b (30) (31)

} (24) (25)

Pegomya curticornis 082+0.10¢c 0.17£0.02
(8x E. virgala) (42) (47)
Pegomya lucidae 0.78+0.08 a 0.16£0.01b 080+0.06¢c 0.16+0.02d
(ex E. lucida) (14) - (14) (69) (68)

* Elevage de P. euphorbias (récoltée sur E. cyparissias) et P. lucldae sur leurs plantes-hétes
respectives; I'élevage des temelles ex E. virgata, appartenant a une population mixte de

P. euphorbiae et P. curticornis, a été elfectué sur E. virgata et E. x pseudovirgata.

Les moyennes (+ écart-type) sulvies de la mé&me lettre minuscule dans les colonnes ne sont
pas significativement ditférenies (P > 0.05, test GT2). Le hombre de mesures effectuées est
donné entre parenthéses.

La taille de I'armature buccale des populations naturelles de P. euphorbiae, P. curticornis (les
deux populations ex E. virgata) et de P. lucidae n'est pas signiticativement différente (P > 0.05).
En revanche, les mandibules de P. curticornis sont significativement plus grandes que celles

de P. euphorbiae (ex E. virgata) et P. lucidae.

Les mandibules et ['armature buccale des larves d'élevage de P. euphorbiae (ex E.
cyparissias) sont plus petites que celles des larves des populations naturelles (tab. 10).
Les mémes parametres mesurés chez les larves de P. lucidae ne sont pas significativement

différents dans les deux populations.
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Les farves matures du troisiéme stade mesurent entre 5 et 7 mm pour toutes les espéces.

5.2.3. Les pupes

La pupe se trouve 4 lintérieur du puparium qui est constitué de |a derniére mue larvaire et qui ala
forme d'un tonnelet plus ou moins cylindrique de couleur brune. Les paramétres mesurés des pupes
sont donc en réalité ceux des puparia, mais it nous a semblé pius opportun de parler de ia taille des

pupes en tant que dernier stade immature.

Tableau 11: Paramétres des pupes des populations naturelles de P. euphorbiae {ex E.
cyparissias), P. euphorbiae (ex E. virgata),P. curticornis et P. lucidae.

Pupes
longueur largeur poids

mm mm mg
Pegomya euphorblae 5.36 + 0.48 2.00 £ 0.16 10721270 h
(ex E. cyparissias) (84) (84) (84)
Pegomya suphorbiae 6.02+0.07a ¢ 2.15+0.27 bd 11.97 £4.75 hg
(ex E. virgata) (77 (77) (51)
Psgomya curticornis 6.2310.72 ae 222+£027b f
(ex E. virgata) (44) (44)
Pegomya lucidae 6.101 0.82 ec 2221030 df 13.61£598 ¢

(ex E. lucida) {109) (109) (51)

"Les moyennes (+ écart-type) suivies de la méme lettre minuscule dans les colonnes ne sont
pas significativemnent diftérentes (P > 0.05, test GT2). Le nombre de mesures etlectuées est
donné entre parenthéses.

Les pupes des populations naturelles de P. euphorbiae {ex E. cyparissias) sont plus
petites (P < 0.05) que celles de P. euphorbiae (ex E. virgata), P. curticornls et P. lucidas
alors que latallle des pupes de ces trois derniéres espaces n'est pas significativement différente
{tab. 11). En ce qui concarne le poids des pupes, seuls ceux des pupes de P. euphorbiae {ex
E. cyparissias) et de P. jucidae sont signiticativement différents (P < 0.05).
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Contralrement aux pupes des populations naturelles, les taliles des pupes d'élevage de P.
euphorblae (ex E. cyparissias) et de Pegomya sp. (ex E. virgata) ne sont pas dllérentés (tab.
12). Les pupes d'éievage de P. euphorblae et Pegomya sp. sont plus petites et plus légéres (P <
0.05) que ceiles des populations naturelies.

Tableau 12: Parameires des pupes des populations d'élevage* de P. éuphorb/ae et Pagomya sp.

Pupes
longusur largeur poids
mm mm mg
Pegomya euphorbiae 4571074 a 1.75£029b . 7391356¢
@ (21) (21)
Pegomya sp. 473+088a 1.7310.39b 599+3.18¢
(13) (13) (13)

* P. euphorbliae (récoltée sur £. cyparissias) a 616 élevée sur E. cyparissias: I'dlevage de
Pegomya sp. a été eftectué sur E. virgata et E. x pseudovirgata avec des femelies récoltées

sur E. virgata ef appartenant & une population mixte de P. euphorbiae et P. curticomis.

Les moyennes (+ écart-ype) sulvies de ia méme lettre minuscuie dans les colonnes ne sont pas
slgnificativement dittérentes (P > 0.05, test 1). Le nombre de mesures elfectuées est donné gntre
parenthéses. ‘

L'élevage de P. euphorbiae produll des larves et des pupes pius petites que celies récolides
dans la nature, alors que ce n'est pas le cas chez les larves de P. lucldae. Les valeufs biométriques
observédes chez P. euphorbiae en élevage sont probablement dues en partie 4 la valeur nutritive
des plantes de cullure. En effet, I mélange de terreau et de sable ulilisé pour les plantes de £.
cyparissias en pots est différent des sols sableux des localités de collection. Wolfson (1982)
observe par exemple des changements significatifs dans le poids des larves et des pupes de Piaris
rapae (L.) {Lep.: Pieridae) et Spodoptera aridiana (Cramer) (Lep.: Noctuldae) élevées sur Brassica
nigra (Koch) cullivé avec¢ des solutions nutritives difiérentes. .

La température peut galement infiuencer la tallle des stades immatures. L'etfet des régimes de
température a é1é démontré par exemple sur ia longueur des pupes de Hylemya antiqua Meglgen

(Dlpt.: Anthomyiidag) (Robinson & Zurlini, 1979), le poids des larves el la falile de la capsule
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céphalique de Orgyis pseudotsugata (McDunnough) (Lep.: Lymantrildae) (Beckwilh, 1982) ou
encore la taille de la capsule c¢phalique de Platynota stultana (Walsingham)(Lep.: Tortricidae)
(Zenner-Polania & Helgesen, 1973). Lés varatlons plomémques des stades Immatures observées
antre les populations natureiles e'l d'élevage de P. euphorblas pourralent donc relever en partie
aussl de diflérences climatiques entre les lieux de collection et d'élevage. La situation est dilférante
avec P. lucidae. Il y a en effet une similitude plus grande entre le climat delémontain et ie microclimat
a température reiativement quérée des blotopes trés hunildes et souvent ombragés de E. lucida
en Hongrie. La méme similitude de microclimat ne peut élre envisagée dans le cas de P.
euphorbiae et de sa plante-héte E. cyparissias qui pousse dans des habitats ouverts, chauds et

trds secs.

5.2.4. Inflluence de la plante-héte sur ta tallle He 1'armature buccate

Quelques résultats suggérent également que la plante-hdte consldérée en tant qu'espéce a
une Influence sur la tallle des organes buccaux larvalres. Les lallles de armalure buccale et des
mandibules des larves de P. euphorblae élevées sur leur plante-héte, £. cyparissias, sont plus
petites (P < 0.05) que celles des laweé élevées sur E. x pseudovirgata (tab. 13). De méme, tous les
peramétres blométriques des stades de développement de P. euphorbiae prélevés dans ia nature
sur E cyparissias sont plus petits (& I'exception du polds des pupes) que ceux de_ P. edpho:blae
récoltés dans le terrain sur £. virgata (tabs. 10 et 11).

Les mand_ibule_s des larves de P. lucidae élavées sur E. x pseudovirgata sont plus petites (P
< 0.05) que celles des iarves élavées sur la piante-héte naturelie £, lucida (tab. 13). Par contre, les
mesures effectudes chez les larves de Pegomya sp. éleyées sur E. virgata et E. x

pseudovirgata, deux plantes taxonomiquement trés proches, sont similaires.

Cas résuliats tendent & démontrar que, dans les mémes conditions d'élevage, la valeur
spécifique Intrinsdque de ia plante-héte agit non seulement sur la mortalité farvaire (ct chapitre 6.3.3),
mals également sur certains paramétres ﬁiométdques. Limportance de la plante-héte sur le
développement larvaire et certalns paramaétres blométriques, comme !a tallie des mandibules ou le
poids des pupes, a dé]a été observée par exemple chez Heliothis spp. (Lep.; Noctuldas)(Laster et
al..i982) ou Loxagrotis albicosta (Smith) (Lep.; Noctuldae)(Blickenstatt. & Joliey, 1982).
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5.2.5. Les adultes

Tallle du surstylus

La taille du dixidme tergite (Surstylus) des males de P. euphorbiae récoltés sur E. cyparissias
est signiflcativement plus petite (P < 0.05) que celle du surslylus de P. suphorblae récoltée sur E.
virgata, ce qui tend également & démontrer limportance que joue la plante-héte sur la taille de
linsecte. Le surstylus ds P. lucidae, dont la forme est assez similaire & celui de P. euphorbiae, est

significativement plus grand (P < 0.05) (tab. 14).

Tableau 14: Taille (mm) du dixidme tergite (surstylus) des males.

P. euphorblas  (ex E. cyparissias) 0.22 £ 0.01 (33)
P. euphorbiae  (ex E. virgala) 0.25 £ 0.02 (34)
P. curticornis (ex £. virgata) 0.27 £ 0.01 (27)
P. lucidae (ex E. lucida) 0.32 £ 0.02 (49)

Les moyennes (+ écant-typs) sont significativernent ditférentes
(P < 0.05, lest GT2). Le nombrs de mesures eftectuées est donné
entre pargnthéses.
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6.CHOIX DE LA PLANTE-HOTE A L'OVIPOSITION ET TAUX DE SURVIE
LARVAIRE

6.1, Introduction

Tous les insectes phytophages ont un éventail de plantes-hétes. Cet éventail sst pour chaque
insecte (depuis les insectes polyphages se nourrissant de plantes appartenant & piusieurs familles
jusqu'aux insectes monophages inféodds a une seule espéce) le résultat évolutif d'une série
d'interaclions complexes de plusieurs facteurs. Parmi les facteurs impliqués dans l'assoclatlo.n entre
insectes et plantes-hdtes, mentionnons 'habltat, la disponibilité et prédictabilité des plantes
(I"apparence” selon la terminologie anglo-saxonng) dans le temps et f'espace, la valeur nutritive des
tissus végétaux aux différents stades phénologiques, les syslémes de défense mécaniques st
chimiques de la planle, la pression des parasilofdes et prédateurs et enfin, la compétition
interspécitique. (Fesny, 1976; Rhoades & Cales, 1976; Scriber & Feeny, 1979; Cates, 1980;
Rausher, 1979 a,b; 1981; 1983). Le choix de la plame-héle ast déterminé génétiquement, mais il
peut étre influencé par un conditionnement des larves ou des aduites (Tabashnik & al., 1981;
Hough-Goldstein, 1985).

La sélection de I3 plante-hdte se tait en plusieurs étapes (Rausher, 1983). Un habitat, qui peut
étre ditférent selon les tonctions A accomplir par linsecte, est sélectionné pour I'accouplement, le
repos, I'slimentation ou la ponte. L'habitat peut &tre choisi en fontion de I'abondance de la plante-
héte cu de tacteurs abiotiques qui permettront, par exemple, un développement larvaire optimal ou
une bonne synchronisation gntre le cycle biologique de finsecte et ia phénologle de la plants.
(Gilbent & Singer, 1975; Rausher, 1979 a; Holdren & Ehrlich, 1982).

Linsecte est attiré vers fa plante-héte par des signaux olfactifs et/ou visuels (phase de
recherche, d'attraction et de rencontre). La sélection prélérentlelle finale (phase de reconnalssance
et d'acceptation ds I'h6ta) ast déterminge par linsecte sur la plante méme grace a des signaux
tactiles (texture pubescence) ou olfactifs, mals surtout par des stimuli chimiques de contact qul
révélent la présence de substances attraclives, l'absence de substances répulsives ou la présence
de substances nutrilives & des concentrations acceptables (Thorstelnson ,1960; Schoonhoven,
1968). Liinsecte continue de s'alimenter ou commence a pondre si des conditions favorables sont

rencontrées.
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Le ¢holx de la plante & oviposition est particulierement important chez les insectes dont les
larves ne peuvent se mouvoir dune plante 3 f'autre et a fortiorl chez les insectes gallicoles. La
mortalité des oeufs et surtout fa performance larvaire qui traduit ta valeur trophique de [a plante- héte
("host sultabllity” dans la terminologle anglo-saxonne), sont par conséquent indissolublement lides
au chaix de 'héte & lovipositian. Le taux de survie larvaire, la vitesse de développement larvaire, la
fertilité et la fécondité des descendants, la digestibilité et assimflation du végétal ingéré, sont les
critéres principaux permeitant d'évaluer la performance larvaire et fa valeur trophique de la plante-
hote. ‘

Le but de ces essals est de déterminer quelle espéce de Pegomya est potentiellement la

mieux adaptée & E. x pseudovirgafa.

6.2, Méthodes

La sélection de ta plante a fa ponte chez P. suphorbiae, Pegomya sp. et P. lucidae a é1é
éludiée par des tests & choix multiple simultané comprenant les trois ptantes-hétes naturelles, E.
cyparissias, E. virgata, E. lucida et la mauvaise herbe-cible, £. x pseudovirgata. Les tests ont
été conduits dans des cages en organdl de 40x40x70 cm, placdes dans une serre non chautfée.
Chaque cage contient quatre plantes en pots et deux femelles. Dans les cages, il a été tenu compte
de lorientation des plantes et du volume occupé par celles-ci, ainsi que du nombre de sites
d'oviposition disponibles. Huit tests ont été effectuds avec P. euphorbiae, quatre avec Pegomya
sp. ot neuf avec P. Jucidae. La ponte a été contrdlée journellement ou tous les deux jours, jusqu'a
la mon des femelles. La ponte de chaque espéce sur sa plante-héte naturelle est comparée a la

ponte surles autres espaces d'euphorbes (test U de Mann et Whitney).

Nous avons comparé, a l'aide du test du chi-carré, la capacité de pénétration des larves dans les
tiges et le développement des larves de chaque espéce dans leurs plantes-hétes respectives et E.
x pseudovirgata . Le pourcentage de pénétration larvaire dans les tiges est calculé sur le nombre de

tiges portant des oeufs éclos (voir chapitre 3.11.).

L'adéquation des plantes pour e développement larvaire (host suitability) a été évaluée par le
pourcentage de survie larvaire et comparé a I'eide du test du chi-carré. Seules les larves agées d'au
moins 55 jours et les pupes ont €té prises en compte. Le pourcentage de survie larvaire est basé sur

le nombre de tiges infestées et il n'est pas tenu compte de la montalité résultant de ta compétition
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intraspécifique (voir chapitre 3.11.).

6.3. Résuliats
8.3.1. Choix de la plante & I'oviposition

Aucung observation n'a été faite sur la phase de recherche et d'attraction vers la plants-héte .
L'adulte, une fois sur fa plante, se proméne sur 1a tige et lintiorescence ou, tréquemmaent, Il semble
"goUler" 1a plante. La reconnalssance el acceptation de la plante paralt se lalre grace 4 des stimull
chimiques de contact regus, pour certains au moins, au hiveau du labium. Le lisu de ponte est
probablement reconnu & travers des slimuli Yactiles, pergus par 'ovipositeur en constants

mouvements d'étirement et de contraction.

66.4 % des oeuts de P. euphorbiae (ex E. cyparissias), sur un nombre total de 348, sont
pondus sur E. cyparissias alors que 20.1 % seulement sont déposés sur £. x pseudovirgata (tab.
15). 83.5 % des oeufs de P. lucidae (sur un nombre total de 382) sont pondus sur E. lucida et
seulement 5.5 % sur la mauvaise herbe. P. euphorbiae et P. iucidae prétérent d'une maniére
significative leur plante-hdte naturelle 2 toules les autres espéces d'euphorbes et notamment & £. x
pseudovirgata (tab. 15). En revanche, la ponte des {emelies ex E. virgata (Pegomya sp..) n'est pas
significativement différente (P > 0.05) sur E. virgata et E. x pseudovirgata. 41 % des oeuts (sur
un total de 193) sont pondus sur E. virgata et 32.1 % sont déposés sur E. x pseudovirgata. |l faul
noter en oulre que la ponte sur £. cyparissias est relativemenl faible (15 %) malgré la présencs trés
probable de plusieurs lemelles appartenant & lespéce P. euphorbiae dans le lot de femelles ex £.
virgata utilisées dans les tests (les essais ayant été effectués en 1986, les deux tiers environ des

femelles ex E. virgata appartiennent a l'espéce P. euphorbiae, cl chapilre 3.1.).
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Tableau 15: Préférence pour héle chez P. euphorbiae, Pegomya sp.* et P. lucidae
lors de tests d'oviposition & cholx multiple simultané

E. cyparissias

Ponte sur les pousses de

E. virgata E. lucida

E. x pseudovirgata

P. euphorbiae

% des oeufs pondus sur 66.4 9.2 4.3 20.1
Nombre d'oeufs par test 28.9 ‘4.0 1.9 8.8
Pegomya sp.
% des oeufs pondus sur 15.0 41.0 1.9 32.1
Nombre d'oeufs par test 7.3 19.8 A 58 155 A
P. lucidae
% des oeufs pondus sur 0.0 11.0 83.5 5.5
Nombre d'oeuts par test 0.0 4.7 35.4 2.3

Les chiffres gras indiquent le pourcentage et la ponte moyenne de chaque espéce sur sa

plante-héte naturefle.

Les nombres suivis de 1a lettre A ne sont pas significativement dittérents (P > 0.05, test U de

Manin et Whitney).

* Les essals sont efteclués avec une population mixie de P. euphorbiae et P. curticornis

récoltée sur E. virgata.

- 6.3.2. Taux de pénétration larvaire

Le taux de pénétration des larves L1 dans les tiges est une évaluation de la capacité des larves

néonates de franchir 1a barriére qui sépare le lieu de ponte du lieu d'alimentation.
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Tableau 16: Taux de pénétration des larves L1 de P, euphorbiae, Pegomya sp. *
el P. lucidae dans les pousses de leurs plantes-hétes naturelles et
celles de E. x pseudovirgata.

Taux de pénétration larvaire dans les pousses de
E. cyparissias E.virgata  E. luclda E. x pseudovirgata

P. euphorbiag 91.0 - - 835 ns.
(332) (103)

Pegomya sp. - 88.5 - 955 n.s.
(26) (145)

P. lucidae - - 92.6 82.3 ns.
27 (79)

n s = les résultats ne sont pas significativement différents (P > 0.05, test du chi-carré).
Le nombre lotal de pousses est donné entre parenthéses.

*Elevage effeclud avec une population mixte de P. euphorbiae et P. curticornis récoltée
sur E. virgata.

Le taux de pénétration des jeunes larves de P. euphorbiae, Pegomya sp. et P. lucidae dans .
les pousses de leurs planles-hétes naturelles respectives n'est pas significativement ditiérent de

celui observé dans les liges de E. x pseudovirgata (tab. 16).

6.3.3. Taux de survie larvalre

77.3 % des larves de P. euphorbiae (ex E. Cyparissias) se dévéloppent dans les tiges de E.
cyparissias et 70.0 % des larves de P. lucidae arrivenl & maturité dans les tiges de £. lucida. Le
taux de survig larvaire de P. euphorbiae et P. lucidae dans les tiges de leurs plantes-hétes
naturelies respactives est significativement plus élevé que dans les tiges de E. x pseudovirgata (P
< 0.001) (tab. 17). Il faut remarquer cependant que le pourcentage de survié larvaire de P.

euphorbiae sur E. x pseudovirgata est relativement élevé (35.7 %) et n'est pas significativement
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diligrent de celul atteint par les larves de Pegomya sp. sur la méme plante (55.6 %).
Le taux de survie des larves de Pegomya sp. (ex E. virgata) dans les tiges de £, virgata et

E. x pseudovirgata est similaire (58.3 el 55.6 % respectivement).

Tableau 17: Pourcentage de survie des larves de troisiéme stade matures de
P. euphorbias, Pegomya sp. * el P. lucidae sur leurs plante-hétes
naturelles et sur E. x pseudovirgata.

Pourcentage de survie larvaire dans les pousses de
E. cyparissias E. virgata E. lucida E. x pseudovirgata

P. euphorbiae 77.3 . - 35.7
(119) (42)

Pegomya sp. - 583 A - 556 A
(12) (54)
P. lucidae - - 70.0 7.3

(10) (41)

Les nombres suivis de la lettre A ne sont pas significativement ditférents (P > 0.05, test du
chi-carré). Le nombre total de pousses Infestées est donné entre parenthéses.

* Elevage efteclué avec une population mixte de P. suphorbiae el P. curticornis

técollée sur E. virgata.

6.4. Dlscussion

Les lests d'oviposition et les taux de survie larvaire démontrent que les espéces de Pegomya
que nous avons éludiées prétérent leur plantes-hétes nalurelles aux plantes-hétes des espéces
apparentées.

Les espéces récoltées sur £, virgata apparaissent comme les mieux adaptées A la lutte
biologique contre E. x psaudovirgaia. Les lests effectués avec P. euphorbiae conlirment le
caractére accldentel de la présence de P. suphorbiae sur E. lucida. Au vu de sa répartition et de

son abondance en Hongrie, P. suphorbiae semble en premier lieu intéodé A £. cyparissias mais,
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sous la pression de certains facteurs écologiques, peut se développer sur des espéces
laxonomiquement proches, en particulier £. virgata. |l est possible que P. euphorbiae ex E.
virgata soit mieux adaptée & E. x pseudovirgala que P. suphorbiae ex E. cyparissias mais cette -
hypothése reste & démontrer. De méme qu'il reste & démontrer l'existence d'une race biologique de
P. suphorbiae Inféodée 4 E. virgata et dont {a biologle pourrait étre plus proche de celle de P.
curticornis, espéce vivant sur E. virgata, que de celle de P, euphorbiae vivant sur £,
cyparissias. La talble oviposition de Pegomya sp. (ex E. virgata) sur E. cyparissias alnsl que
c§lle, encore plus (aible, de P. euphorbiae (ex E. Cyparissias) sur E. virgata vont dans le sens de
ces hypothéses. L'adaptation et I'établissement de P. euphorbiae ex E. cyparissias sur E. x
psoudovirgala semblant possibles dans les slations & E. x pseudovirgata ol E. cyparissias est
absent.

Les résultats des tests d'oviposition des femelles ex E. virgata démontrent que, du polnt de
vue du choix de I'insecte & la ponte, E. virgats et E .x pseudovirgata sont deux plantes

étroitement apparentées.

Le degré de spécialisation & l'oviposition est variable et semble étre Je résultat d'une adaptation
écologique de linsecte, en particulier & 'abondance de la plante-héte, & la présence d'hdtes
potentiels, & lhabitat ou I'aire géographique. Nous avons remarqué que la ponte des dilférentes
espéces de Pegomya sur des hétes occasionnels est pius tréquente dans des tests d'oviposition 2
choix unique que dans fes tests & cholx multiple. En outre, nous n'avons jamals noté la présence de
P. euphorbiae sur E. seguieriana dans deux stations impontantes de cette espace en Hongrle,
stations o1 les populations de E. seguierfana et de la plante-héte naturells E. cypanssias sont
mixtes. En revanche, Tosevski {comm. pers.) rapporte 1a présence de P. euphorbiae sur E.
seguferiana dans le sud de i_a Yougoslavle dans des populations mixtes de E. seguieriana et E.
cyparissias. La présence de P. euphorbiae est toutefols trés rare sur E. seguieriena bien que la
panie soit dominante. D'autre pan, selon nos observatlons, les plantes de E. cyparissias sont
extrémement peu nombreuses, voire absentes, dans les statlons ou P. euphorbiae se développe
sur E. virgata et E. lucida. Il apparait donc que la spécialisation de Pegomya & l'oviposition n'est
pas stricte mais a un caractére local ou écologique, selon la terminologle de Fox & Morrow (1981),
Les espéces de Pegomya sont oligophages & caractére reslreint {inféodées & quelques espéces
de plantes taxonomiquement proches 4 lintérisur d'un genre), mais peuvent étre localement

monospéciliques, selon 'habitat ou l'aire géographique.

Le choix de la"bonne” plante & l'oviposition chez ces espéces est vital, en raison du mode de
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développement larvaire et de la faible fécondité des femelles. Le taux de survie différentiel des
larves de Pegomya ne dépend pas de la capacité des larves a s'installer dans les tiges, mais de leur
adaptation & des mécanismes de défense et & des régimes alimentaires dittérents. Chez Pegomya,

contrairement aux observations faltes, par exemple, chez certains papillons (Wikiund, 1875;

Développement larvaire Préférence & 1'oviposition .
(5% survie larvaire) (# 4 te)
7 ovi / /= ae ponte

100 80 60 40 20 0 20 40 60 80 100

Plante Insecte

E. cyparissies
P. euphorbiae

E, x pseudovirgate
E. virgeta

Pegomva so.
E. x pseudovirgate gomye sp
E. lucida
E. x pseudovirgata P. lucidee

Fig. 29: Corrélation entre ta prétérence & f'oviposition et te développement farvaire chez
P. euphorblae, Pegomya sp. et P. lucidae. Le pourcentage des oeufs pondus
et le taux de survie larvaire sont évalués sur la plante-héte naturelle de chaque espéce

et sur F. x pseudovirgata.

Rausher, 1979 a) ou chez Hylemya sp. (Diptera: Anthomyiidae) (Zimmerman & al., 1984), la
préférence & l'oviposition est corrélde a i'adéquation de la plante pour le développement larvaire
{host sultability) (tig. 29). Ii y a donc une adaptation physiologique de Pegomya & sa plante-héte.
Des tacteurs écologiques (abondance relative des plantes-hétes naturelles et présence de plantes-
hétes potentielles, phénologie des plantes, habitat) et physiolbgiques (mécanismes de
détoxiflcation, adéquation du régime alimentaire) gouvernent le choix de I'héte & foviposition
(Futuyama & Wasserman, 1981; Futuyama & al., 1984), mais Il est impossible de dire si l'adaptation
physlologique a précédé Fadaptation écologique et le comportement & la ponte ou si elle en est

résultée.
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La performance larvalre de P. euphorbiae sur E. x pseudovirgata est contradictoire, si on
consldére que le choix de 1a plante 4 l'oviposition peut affecter le succds des descendants de deux
manléres (Rausher, 1979a). Il peut affecter la probabilité qu'un oeuf attelgne le stade adulte; il peut
auss! allecter la tallle des descendants et donc éventueliement leur léconditd. La mortalité des larves
de P. euphorbiae dans les pousses de E. x pseudovirgata esl plus importante que dans les
pousses de E. cyparissias (tab. 17) mais selon les paramétres mesurés de l'armature buccale (ct
chapitre 5.2.4., 1ab. 13), la tallle des larves est plus importante. La vaieur nutritive de £. x
pseudovirgata semble donc lmrlnséquerhent meilleure que celle de la plante-hdte naturelle E.
cyparissias pour les larves de P. euphorbiae qui ont réussi & en surmonter les mécanismes de
délense. En ce qul concerne 16s paramétres blométriques et leur signitication écologique, Il faut
observer cependant que, dans cette étuds, la grendeur de 'armalure buccale n'a pas été rspportée &
la tallle des oeuls déposés ou des lemelles pondeuses. D'autre part, les conditions de culture des
plantes et les facteurs m@mes mineurs de I'environnement peuvent influencer la \}aleur de ces
paramatres. Enfln, a fertilité, la 1écondlté et la prélérence 4 l'oviposition des descendants ne sont
pas connues. I est par conséquent prématuré d'alfirmer que la valeur nulritive de E. x
pseudovirgata esl plus élevée que celle de £. cyparissias.

Un autre lacteur & consldérer & propos de la valsur nutritive spécifique des plantes est celui de
limportance relative des deux medes de vie larvalre chez Pegomya (mineuse el cécidogéne). Il est
possible que ta valeur du régime alimentalire varie également en fonction de la tallle de 1a plante-héte,
de la durée respective des deux modes de vig larvaire, du moment de lormation de la galle et de sa

vateur nutritive.

La taxonomle des espaces de Pegomya se dévelogpant dans les tiges d'euphorbes est basée
sur dee critdres morpholioglques (Michelsen, 1988). Daﬁs le cycle biologique, seules des varlations
lalbles de la tempéralure-seull liée au développement nymphal, sembient dilférencler les espéces
étudiées (A l'exception de P. hybernae). Centalns critéres biomélriques, comme la taille des oeuls
ou des stades larvalres, pernvenént égalehent' la diflérenctation des espéces. Cepandant, tous ces
paramalres sont étroitement llés'a la-valeur trophique des végétaux et aux tacteurs de
I'environnement, en particuller ta température. A I'exclusion de certains caractéres marpholaglques
des adultes, parfols peu marqués, seules des différencas prononcées dans le choix & l'oviposition st
dans le taux de survie larvalre permettent donc de distinguer les ditfdrantes espéces.

L'étude détalllée en laboratolre et dans le terrain des lieux d'accouplement, du cholx de I'héte &
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la ponte et de la performance larvalre des espéces du groupe Pegomya Inféodé a Euphorbia et de

leurs descendants devrait permettre de contribuer & la connalssance des mécanismas de tormation
des races biologlques ot de spéclation sympatrique qui concernent parfois seulement, ssion Bush
(1974,1975),la moditication de quelques génes impliqués dans la sélection de I'hSte et la survis.
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7. SPECIFICITE

7.1, Introduction

L'étude de Ja spécificité d'un agen] candidat pour la lutte biologique contre une mauvaise herbe
ot de son éventail d'hdles potentiels constitue le théme central et te point crucial de tout programme
de lutte biclogique. En effet, il est impératif de s'assurer que l'insecte (ou fout autre organisme) que
l'on envisage d'introduire dans une région oU il n'existe pas, s'attaque uniquement & la mauvaise
herbe-cible et en aucun cas & une plante de valeur économique (cultures, plantes d'ornement
d'intérieur et de jardin),

Dans le chapitre précédent, nous avons montré que les temelles de P, euphorbias, Psgomya
sp. el P. lucidas pondent de prétérence sur leur propre plante-héte piutét que sur les piantes-
hétes des autres espéces. Le développement larvaire est également meilieur sur la plante-héte

nalurelle de chaque espéce. Mais qu'en est-ll avec les autres plantes?

Dans la pratique, il est évidemmient impossible de tester foutes Iss plantes de culture et
d'ornement. Deux méthodes sont proposées pour sélectionner ies plantes qui dolvent étre inclues
dans un programme de tests de spéciticité (ce que les anglo-saxons appellent les "screening tests").
La premiére méthode, appé_lée méthode phylogénétique centrituge a été proposée par Wapshere
(1974). Une série de plantes taxonomiquement trés proches de [a plante-héte et de ia mauvaise
herbe-cible (sous-espéces, races blologiques) puis de plus en plus éloignées (autres espéces dans
le genre, la sous-famille, la famille) est offerte séquentisilement & l'organisme phylophage. Le degré
de spécificité est établi au niveau phylogénétique précédant celui dans lequel les plantes sont

altaquées.

L'autre mode de sélection des plantes nécessaires pour déterminer ie degré de spécllicité et de
“stireté" d'un insecle phytophage est di & Harris & Zwdiler (1968). Il est complérnentalre & la
méthode séquentielle et propose de cholsir les plantes & tester selon 4 critéres:

1) les plantes taxonomigquement proches de la plante-héte ainst que toutes les autres plantes-

hétes altribuées a l'insecte, notamment dans a littérature (plantes-hétes méme
occaslonnelles et quelque douteuses que puissent étre certaines données).

2) les plantes-hétes des espéces taxonomiquement proches de l'insecte candidat.

3) les planies non apparentées mais ayant des caractéres morphologiques et biochimiques
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communs avec la plante-héte (surtout parmi les plantes cultivées).

4) les plantas cullivées qui n'ont jamalis é1é exposées a finsecte candidat; les plantes cultivées
dans le pays dintroduction et appparentées & la plante-hdte de l'insecte candidat ou & la
.Mmauvalse herbe-cible; les planies Indigénes rares ou protégées dans le pays d'introduction

el apparentées & la plante-héte de linsecte candidat ou & la mauvalse herbe-cible.

It est évident qu'un insecte est proposé comme candidal & ia lutte biologique s'il est déja
présumé spécilique grace: 1) aux informations données dans la littérature 2) aux observations
effectuées dans la nature 3) s'il appartient & un groupe taxohomique inféodé a un petit groupe de
plantes étroitement apparentées.

La nombre de plantes & tester pour déterminer le degré de spéciticité d'un insecte candidat
dépend principalement:

1) du degré de fisolation taxonomique de l'insecte et du groupe auquel il appartient.

2) du nombre et de l'importance des insectes nuisibles appartenant au méme genre ou familie

que I'lnsecte candidal.

3) du degré de I'isolation 1axonomique de la mauvalse herbe-cible et de la famille & laquelle eile

appartient.

4) du nombre et de I'importance des plantes cultivées appartenant & ia méme famille que la

mauvaise herbe.

5) de lisolation géographique el écologique des régions infestées par la mauvaise herbe et ot

I'introduction de Insecte candidal est envisagée.

6) de ia biologle et de 'écologie de l'insecte candidat.

Le nombre d'espaces inclues dans les études de spéciticité ast généralement compris entre 50
el 80.

Les Insectes utilisés dans a lulte biclogique sont trds rarement monospéciliques. L'oligophagie
esl méme en général une nécessité permetiant leur adaptation sur des populations de plantes
souvent trds varlables, en particulier entre l'aire d'origine et I'alre d'iniroduction. C'est le cas
notamment de I'euphorbe feulllue en Amérique du Nord.

- Lorsque nous avons mentionné les catégories de plantes qui doiveni tre garanties “refusées
el incompatibles” pour le développement d'un Insecte candidat 4 la lutte biologique, nous avons
omis volontalrement de parler des espaces indigénes apparentées & Iai mauvaise herbe dans fes

réglons d'introduction et en particuller des planies rares ou protégées. Une controverse a surgi Ces
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derniéres années a propos des dégats que pourralent occasionner sur ces espéces les Insectes
utilisés dans 1a lutte biologique. En eftet, 7 des 33 espéces d'Insectes introdults au Etats-Unis pour
la lutte blologique contre des plantes nulsibles ont été retrouvés égalamant sur des plantes
indigénes apparentées aux mauvaises herbes (Turner, 1985). Au Canada, les trols Insectes les plus
elficaces dans la lutte biologique (Rhinocyllus conicus Froel. , Col., Curcullonidae; Chrysolina
quadrigemina (Suffr.), Col., Chrysomelidae; Tyria facobagae (L.), Lep., Arctildae) se sont adaptés
aussi 4 certaines plantes indigénes apparentées (Harris, 1988). Un risque faible existe donc de
dissémination sans pour autant que les plantes indigénes att'aquées solent menacées de disparition.
L'analyse des situations connues monire qu' aucun agent de Iutle biologique n'a jamais exterminé
une mauvaise herbe ou queique plante apparentée (Harrls, 1988). En tait, le danger, pour les
plantes indigénes et les plantes rares, provient surtout de futilisation intensive d'herbicides. La fiore
indigéne est aussi directement menacée par l'extension et la compétitivité des mauvaises herbes
d'origine étrangére. En Australle, plus de 50 espéces Indigénes sont menacées & cause d'une trés
forte compétition exercée par les mauvaises herbes introduites (Bell, 1983). Nous pensons que le
cas des plantes indigénes rares ne dolt pas occulter le probldme général de Ja "slreté” d'un Insecte
candidat vis-4-vis des ptantes cultivées et mettre en pérll la lutte blologique & o0 elle peut étre
appliquée. La lutte biologique a commencé il y a plus de 75 ans. Jusqu'a ce jour, plus de 220
organismes onl été imponéé dans une vingtaine de pays pour lutter contre prés de 90 espéces de

mauvaises herbes (Julien, 1987) sans qu'aucun accident ne se soit jamais produit.

Des tests de spécliicité de deux catégorles sont effectués. On évalue d'abord la prétérence ou
lacceptation d'une plante par l'insecte, solt pour I'alimentation de I'adulte (ou éventuellement des
larves dans le cas de larves migratrices) ou pour la ponte (host plant acceptance). Cette évaluation se
fait dans des tests de non-choix, des tests & choix multiple séquentlel ou des tests & choix multiple
simultané Incluant ou non (a plante-héte. Le tait qu'un insecte prétére (cholx multiple) ou accepte
(test de non choix) une espéce donnée, ne permet pas de prédire 'avenir des adultes ou des larves
qui se nourriront de cette espéce. C'est le rdle de 1a deuxidme ceatégorie de tests que d' évaluer la
valeur nutritive des plantes (host suitability). Chez fes adultes, on mesurera, par exemple, fe taux de
survie et la longévité, l'oogénése et la fécondité. Chez les larves, on étudiera la mortalité et la vitesse
de développement, la taille puis [a {écondité des descendants.

L'étude du développement larvalre n'est souvent possible que grace a I intestation artilicielie
des plantes-hotes expérimentales. L'Infestation artificielle est généralement effectuée sur les
plantes refusées 3 I'oviposition, afin de s'assurer de leur incompatibilité en cas de ponte accidentells.

Le degré de spécilicité est donné par le stade de développement ayant Féventail d'hétes le plus
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petit, par exemple loviposition chez certains diptéres ou le développement larvaire chez beaucoup
de lépidoptéres.

La larve de Pegomya ne migre pas d'une tige 4 Fautre, mais se développe uniquement dans la
pousse sur laquelle f'oeuf a 616 déposé. Par conséquent, le critére biologique qui détermine
I'éventail d'hdles potentisls chez ces espéces est celul du choix de la plante & l'oviposition.
Considéré sous l'angle de la sécurité la plus grande que r'on exige d'un insecte candidat, le spectre
d'hétes polentiels st celul défini par les larves et leur alimentation, car i est évident que le
développement larvaire peut, & priori, se produire sur une plante ot aucune ponte n'a jamais été
observée, de méme que toute ponte ne sera pas suivie forcément d'un développement 1arvaire

normal.

7.2. Méthodes

Linfestatlon aditicielle des plantes-hétes expérimentales élant irréalisable (la manipulation des
stades juvéniles provoque une Irés grande mortalité, cf chapitre 3.11.), la spécificité des espéces
concernées de Pegomya a é1é délerminée au moyen des lests d'oviposition. Pour pallier en partie
au manque d'information sur le développement larvaire aprés infestation aditicielle, il {allait tenter de
“forcer” 1a ponte sur un maximum de plantes-hétes expérimentales afin d'en suivre le
développement larvalre subséquent (fests de non choix). Les tests de non choix ont 'avantage
auss! de permettre d'observer dans quelle mesure une femelle accepte uhe plante-test & la ponte,
en 'absence prolongée de sa plante-héle nalurelle. il s'est avéré ditficile d'établir une comparaison
enire 1a ponle observée sur une piante-héte expérimentale et ceile sur la plante-hdte naturelle par

. des temelles différentes, en ralson de la técondilé trés variable des temelles et du petit nombre de
femelles ullliséos pout chaque essal (4 lemelles). Nous evons donc comparé la ponte d'une méme
femelie mise alternativemen! en présence d'une plante-héte expérimentale et de la plante-hate

naturelie ( tests & choix multiple séquentlel).

Les essals ont été réalisés en laboratolre dans des cylindres en plastique de 1.2 litre, posés sur
les plantes en pots (ct chapitre 1.2.). L'vtilisation de ces cylindres permel un contact "torcé” entre la
femelle el la plante. Daux séries de tesls sont effectués dans lasquels Ia plante-héta et une plante-
test sont offertes alternativement, par périodes de trois jours en moyenne, & deux femelles ( tests 3
choix mulliple séquentiel). Dans une premiére série d'essais,.on commence par donner la plante-

héte aux deux femelles tandis que dans la deuxléme sérle, la ptante-test est offerie en premier &

86



deux femeiles vierges de tout contact avec la plante-héte nalurells. Cette double série de tests a
plusieurs avantages. Elle permet d'observer sl la ponte peul commencer sur la plante-test (deuxiéme
sérig) ou continuer sur la plante-test aprés avoir commencé sur la plante-hdte (premiére série). En
cas de résultat négatif sur la plante-hdte expérimentale, elle permet d'éliminer en partie de ce résultat
les effets trompeurs d'un apprentissage possible da la ponta sur 1a plante-héle naturelle et ceux d'un
évenluel cycle d'oviposition (ou ceux résultant d'une ponte trds souvent plus Importante dans les
premiers jours de la vie des lemelles). Les essals commencent 3 & 4 jours aprés l'éclosion des
temetles et durent jusqu'a leur mont. La longévité des femelles n'élant pas Identique, le nombre
d'oeufs déposés sur chaque planie est rapporté au nombre iotal de jours d'exposition (nombre de
femelles x nombre de jours). Le décomple des oeuls est effectué aprés l'éclosion des larves (afin de
suivre le développement larvaire) et peut étre, pour cette ralson, parfois Imprécis. Dong, dans '
certains cas, le nombre d'oeufs déposés est iégérement plus éle;/é que celul figurant dans les
tableaux 18-23. '

Les ptantes-hotes expérimentales sur lesquelles ont 8té déposés des oeuls dans les tests &
choix multiple séquentiel sont offertes & de nouvelles lemelles dans une sérle de tests & cholx
multiple simultané. Ces essals sont réalisés en serre dans des cages en organdi de 40x40x70 ¢cm.
Dans chaque test, 4 planles-tests et la plante-héte naturalle sont oftertes simultanément & 4
femelies. 11 est tenu comple de la position relative de chaque plante-test et de Ja plante-hdte
naturelle, de leur volume et du nombre de sites d'oviposilion, Chaque test se prolonge jusqu'a la
mort des 4 jemelles. La ponte est contrélée tous las trols jours en moyenne.

Les plantes intesiées sont disséquées 3 a 8 semaines aprés la ponte. -

Les lests da spécilicité onl 6té axécutés principalament avec P. euphorbiae ex E.
cyparissias alors que ia compatibliité de quelques plantes sgulement a él¢ étudiée pour Pegomya

sp ex E virgata et P. lucidae ex E. lucida. ¢

7.3. Résultats

Les résultats des tests & choix muitiple séquentiel avec P. suphorbiae ex E. cyparissias sont
résumés dans le tableau 18. La planie-héte naturelle (plante-1émoin) es! E. cyparissias. La ponte a
eu lieu sur 10 espéces de la famille des Euphorblaceae dont 9 appartiennent 2 la section Tithymalus
(classitication selon Pax & Holtmann, 1931; = sous-genre Esula). La seule ponte observée sur une
espéce n'appartenant pas & la section Tithymalus (E. mili}) élait alypique, les oeuls élant déposés

sur lgs bractées fiorales ou les liges. Parmi les espéces infestées appartanant & la section
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'I:ubleou 18: Préférence pour 1'hte chez P, euphorbise dans les tests d'ovipositicn & choix miltiple séquentiel

E. cyparissias Pinte-hite expérimentale
Espéce Origine et statt® Mombre de MNombre Nombre de  Nombre Nombre de Nombre de Développoment
jors  d'osufs Jours d'veufs pomses  pousses larvaire
d'exposition d'exposition infestées infestées
{oeufs
éclos)
Euphorblecese
Buphorbia
Sect. Anisoptyllun
Sutsect. Querpesycens
E. meculata L. AN, mouvaise herbe 10 35 9 0
E. serpyilifolis Pers, AN, masvedse herbe 3% 7% pa] 1}
Sect, Adenopetalum
Sutsect. Petalore
E. marpinata Pursh. AN, meuvaise herbe 27 45 21 0
Subsect, Tithymalopsia
E. corollata L. AN, munaise herbe ? 19 7 0
Suleect, Trich Tricterostigna
E. ontisyphiiitica Ziwce.  Mexique, économique 25 % 14 0
Sect, Poinsettis .
E, pulcherrinia Willd, tropicale, ormementale X0 92 37 [}
E. heterophylla L., AN, muvaiee terbe il 116 % Q
Sect. Euphorbium
Sutsect, Tinealli
E. tingcalld L. Inde, omementale 19 0 12 ']
Subsect, Dicanthium
E, w1yt Ch.des Muling Modagasear,omementale 53 18 B 2 8("fleurs™) -
E. trim Haw., Inde, ormemantale 16 % 12 [
E. grandialata Dyer ornementale 15 47 13 0
Subsect. Meleuphorbia
E. meloformis Alt. Afrique du Sud 2 60 18 0
ormemantale
Sect, Tithyralus
Subecct, Decussatse
E. lathyris L, Burope, écanamdque? k) 103 2% 0
Subsect, Calarrheel
E hyberma L Europe &6 153 23 5 3 2 2 pausses minées (4/9cm)
1 1, rorte
E. polychronmn Kern Europe omerentale 18 % 18 [} 5 -
Subsect., Esuloe
Europe 0 261 50 0 15 7 pas de pousse minde
Europe 17 100 2% 0
1 &4 10 ]
AN, espéce merncée 43 101 2 1 1 1 1 pousse minéde (10am),
1 1, morte
Europe % 100 . % 35 6 S 2 pousses mintes (8/6cm)
2 Ly mortes
Europe, emenentale 57 1% 36 25 1 8 4 pousses minfes (V-Bcn)
3 Ly rortes
Eurepe, meuvaise terte 40 163 41 & 11 6 6 pousses minées (xml3cnm)
A
Europe 7] 65 2 4 6 2 <( 15/ 5am)
l Ly vivanms,
Sudsect, MyTsinitae
E. myvsinites L. Burope, ormeméntale 88 21 62 3l 9 6 3 pousses mdnées(9/5/2%en)
1 L’l' 1 l,_,'mo s
1 LJ vivante
Pedilanthus mcrocarpus  A,tropicale économd- 27 150 x 0
the qua
P. tithyreloldes Astropicale orme- 12 24 9 0
(L.) Poic. mentala
Manthot esculenta Crantz,  tropicale, économique 16 48 14 )
Acalypha hispida Burm.f. tropicale, omementale 18 47 e o] )
AMleurites fordid flemsl. Asie, économique 47 xn &6 0
Croton variegatun Blume tropicale, ermementale 12 55 1 0
Yercuriglis perennds L. Europe 17 k74 21 0
Rleinus comunis L, troplcale, ernementale 25 53 0 4 1 4

rques Jns broutage



Oenoprincece
Dets vulgaris L.
lintelliferae
Ducis carotn L.
Solamceme

Lycopersicon esculentum
tHIl,

Cneiferne

Paphvinus sativus L.
Polygorncene

Rweun rhapontdcum L.
Gromirae

Zn movs L.
Cucurhitacene

Cueimis satdvas L.
Lnuracene

Persen americara Mill.

Legidnosae
Pisum sstivum L.

Ceraninceoe
Pelargonium sp.

{imcene
Lisum esitatissimm L,

Litum flavm

Lithraceae

Lathnie salfcarda L.
Cistacene

Helianthemm nummalarium
M1,

Rosaceoe

Rosa sp.

Rubus sp,
Crasailacene

Iridacece

Irds sibirdca L.

Scrophulariacene
Linarin vulgards L,

Apocyrxeoe

Vinca rdnor L.
Asclepiaicene
Asclepias syriaca L.
Compositae

Cichorium intvbus L.
Lactuca satdva L.
Sonchus arvensis L.
Parthendum argentatum Groy
Papaveracene

Papaver nudicale L.
Convolulacene

éconarrique
écaxmique
éconamique

écanomique

éconandque
économdque
économique

économique

omementale

économique

Europe mauvaise herbe
Eurape .
omenentale

Europe

Europe omementale
Burope omementale
Europe, omementala
Europe, muvaise herbe

Europe
AN, mauaise herbe

éconanique

économique

Eurone, mauvaise herbe
Mexique, économique?

Sibérie, omementale

Calanetion aculentun House tropicale, omementale

a

21

® R

10

33
mn

B3 8 8 &

27

v

8

57

%

3
12

]

o

w O ©O O o

<)

47

o coo0o0o (=] o

0

1 Ly morte pos de
marques de broutage

6 pousses minées(x=8am)
5 Ly mortes

1 Ll morte, pas de
marques de broutage

a} Surces: Bailey, 1968
tarris, 1963

b) plantes disséquées 3 semaines

aprés la ponte

Pax & Hof fronn, 1931

La longucur des galeries larvaires est donnde entre parenthéses

A, Mérique; AN, Amérique du Nord

<) ferauesﬁxéss\mwdc%\par
1'odeur de la plante



Tithymalus, 6 sont membres de !a sous-section Esulae & laquelle appartiennent également la
mauvaise herbe £. x pseudovirgata ainsl due les plantes-hétes des autres espéces de Pegomya,
E. virgata, E. lucida et E. amygdaloides. En revanche, E. hyberna, plante-hbte de P.

hybernae, appartient A la sous-section Galarrhasi voisine. La ponte sur £. polychroma est
également atypique.

En dehors du genre Euphorbia, seuls 4 oeufs ont été observés, sur Ricinus communis,
parmi las 8 espéces testées appartenant & 7 genres différents de la lamiile des Euphorbiaceae.

En dehors de a famille des Euphorblaceae, la ponte a été assez importante et réguliére sur
Linum usitatisslimum, une espéce dont le bourgeon végétatif est morphologiquement assez
semblabie & celul de E. cyparissias. Quelques oeuts ont encore été observés sur 5 autres espéces
( Persea americana, Linum flavum, Helianthemum nummulanum, Rosa sp. et Linaria vulgaris).

Ces pontes accidentelles ont toujours ét¢ observées pendant les premiers jours des essais, lorsque
les plantes-tests étalent offeries & des temelles vierges de tout contact avec |a plante-héte naturelle
et sont la conséquence vraisemblablement d'un état de stress physiologique des femelles, alors que
le premier rang folliculaire arrive & maturité. Aucune ponte n'a été observée sur Rubus sp. (plante-
héte de P. rubivora qui est 1a seule autre espéce de Pegomya mineuse de tige en Europe) et sur
Beta vulgans (plante-héte principale de P. batae et P. hyoscyami qui sont les deux seules

espéces de Pegomya considérées comme des nulsibles importants).

La ponte est significativement différente entra E. cyparissias et toutes las autres espéces (test
du chil-carré, P< 0.001), sauf avec E. segetalis, une espéce appartenant également & la sous-
sectlon Esulae et morphologiquement semblable & E. virgata. P. euphorbiae préfére également
E. cyparlssias & E. seguieriana ce que contirment les observatlons taites en Hongrle et en
Yougoslavie, montrant que P. suptiorblae ne se rencontre pas ou trés rarement sur £.

seguieriana dans les stations ou coexislent E. cyparissias et E. seguieriana.

Le gradien! d'hétes potentlels ast plus restreint dans les tests & choix multiple simultané (tab.
19). Il n'y pas plus de ponte sur E. amygdaloides, E. milii, R. communis ou Rosa sp. et le
nombre d'oeufs pondus sur les autres plantes-htes expérimentales est en moyenne10 x plus petit

que dans les tests & cholx multiple séquentiel.

L'établissement des larves dans les tiges des piantes-hétes expérimentales intestées pendant
les tests d'oviposition a été observé chez L. usitatissimum ainsi que chez toutes les espéces

d'suphorbes sauf, curleusement, chez E. amygdaloides, ou la plupart des larves L1 ont été
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Tebleas 19: Préférence pour 1'hite chez P, euphorbise dans les tests d'oviposition & choix multiple similtand

Esplce Nombre de Nonbre  Nombre de pougses  Nondre de pousses Développement
Jours d'oaufs infestées infestéea larvaire
d'exposition {oeufs éclos)

E, myrsinites 179 10 4 3 3 pousses minées (1/1/15cm)
1 1’2' 1 |.3 mortes

E. amypdaloides 44 0 - - -

E. miyt 137 0 - - -

E. oblongata 8 2 1 1 -

E. polychroma a 5 3 1 -

B penlus % 17 12 10 6 pousses minées (xeficm)
2 Ly mortes

Ricinm commis 86 0 - - -

Rosa o, & 0 - - -

Limm ugitatissimm 102 5 3 2 1 pousse minde (ldem)

Lnn g rorte

E x ta ] 15 3 3 3 pousses minées
1 puparium

£ cyparinstas 219 %1 6 % ¢f tableoy 17




retrouvées mortes, piégées dans les polls de cette espéce pubescente. Si le début de ia vie larvaire
~ ne semble pas étre empéché, toutes les larves meurent aprés quelques semaines en trolsiéme
stade. Seulas deux larves L3 vivantes ont é1é retrouvées sur les plantes-tests ( E. segetatis el E.
myrsinifes), mals les dissections avalen! élé effectuées trols semalnes apras la ponle. Il gemble trés
probable que la mortalité larvaire inlervient, sur les plantes Impropres au développement larvaire, au

moment du passage de la vie mineuse & la vle cécldogéne.

Les essals éffectués avec Pagomya sp. ex E. virgala (la plante-lémoin est E. virgata ou E. x
pseudovirgata) et P. lucioae (la plante-témoin est E. lucida) n'ont qu'une valeur Indicative el
conllrment le caractére restreint de I'oligophegle des espéces d_e Pagomya inléodées & Euphorbla
(1ableaux 20-23). Ii faul noler une bonne acceptalion de E. fathyrls (don! la morphologle et la taille
du bourgeon lerminal ressemblent a celles de E. luclde) & la ponle par P. lucidae alors que cette
espéce a é1é refusée dans lous les tesla par P. euphorbiae et Pegomya sp. ex E. virgata. E.
iathyris convlent également dans une certaine mesure au développsment larvalre de P. jucidae.

7.4. Dlscdsslon

L'éventail d'hétes de P. euphorbiae, P. curticornis el P. lucidas est limité & quelques
espéces d'euphorbes appartenant & Ia section Tithymalus et pour la plupart & la sous-gectlon Esulae.
En conditions artificielles, le spectre d'hétes a la ponte esl élarg! & quelques aulres espéces du
genre Euphorbia el s'étend occaslonnellement & certalnes planies morphologlquement semblables
aux plantes-hétes nalurelles, comme Linaria vulgaris el surtout Linum usitatissimum. En
revanche, les larves ne semblent pas susceptibles de se développer complétement sur les plantes
rencontrées occaslonnellement en laboraloire. LInléodation de Pegomya a Euphorbla est
confirmée par rabsence compléte de références &aur I'existence d'un g;jlptére mlneﬁr des tiges de L.
usltatissimum en Europe (Review of Applled Entomology, Serles A Agricultural, Commonwealth
Ihstllﬁte of Entomology, London, Vol. 1-Vol. 73, 1917~1985). De méme, la littérature ne mentionne
aucun diplére anthomylide sur L. vuigaris et L. daimatica en Europe (Saner & al.,1988),

Le genre Euphorbla comprend peu de plantes économiquement Importantes. On trouve
quelquas espéces ornementales, dont la plus Importante est 8ans conteste ['étolle de Noél, E.
pulcherrima. E. antisyphiliitica donne une cire de bonne quallté, produite artisanalemeni dans le
nord du Mexlque (Harrls, 1983). Ces deux espéces sont catégoriquement refusées par Pegomya
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Tahleaw 20: Préférence pour 1'hite chez Prgamys sp. (ex E. virgota) dans les tests d'oviposition & chodx multiple siquentiel

£, virpata/ Planze-hédte expérimentale

E. x pseudovirgata
Espéce Nonhee de Nombre Nomtre de  Nonbre Nowbre de Namtre de Développenent

Jours 4'ocufs Jours d'oeufs pousses pousses larvaire

d' expasition 4 exposition infestées infestées
(ceufs éclos)
E. pulcherrim 9 17 6 0 - - -
E. mil I b 6 0 - - -
£, ampdaloides 22 33 6 0 - - -
E. oblongata 19 16 16 0 - - -
£, mrsinites 5 5 7 1 1 1 1 pousse minée{6cm)
Ly rorte

Ricinus camnnis 18 25 6 Q - - -
Linun usitatissimm 2 38 7 4 2 2 -
Lirris vulgaris 2 » 4 0 - - -

Tablesu 21: Préférence pour 1'hdte chez Peparva gp. (ex E. virgatn) dans les tests d'oviposition & choix multipls
tané

Espéce Narbre Nombre Nombre Nomtee Développement.
de Jours d'oaufs de pousses de pousses larvaire
d'exposition infestées infestées
(osufs éclos)
E. masinites &0 0 - - -
E. awpdaloides 23 0 - - -
E. oblongats 2 0 - - -
E. lathvris 28 0 - - -
characing &« o - - -
E. polvchroma L) 0 - - -
E, peplus L) 0 - - -
Liraria wilgaris 40 o] - - -
Linun usitati{ssimum LY 0 - - -
E. cvorissins % 1 1 1 -
E. x pseudovirpats % % 12 1 10 pousses minées

3 puparia, 1 Ly vivante




Toblem 22:  Préférace pour 1'hite chez P, lucidse dans les tests d'oviposition & cholx multiple séquentiel

E. lucida Plante-hite expérimentale
Espéce Nomtwe de Nombre Nombre de Mombre  Nombre de . Nambre de Développement
Jours d'ocaufe Jours d'oeufs  pousees - posoes larvnire
d'esvosttion & exmosit] . A .
(oceufs éclos)

E. lathyris » 109 42 k-] 8 8 2 pousses minfes (27/23cm)
4 débuts de mire, | Ly worte

E. amypdaloides 19 1 9 1 1 1 -

E, oblongata 8 2 12 7 4 4 3 pausses minées (xwéem)
2 1, mortes

E myrsindtes 12 0 16 o - - -

Linum usitatissimm 26 35 14 Q - - -

Limm flavum 18 1 4 1 2 - -

Tebleos 23: Préférence pour 1'hite chez P, lucidae dans les tests d'oviposition A :holx miltiple similtané

Espéce Nomtre de Nombre Nombre de Nomixe de - Développement
Jouxs d'oeufs pousses pousses . larvaire
d'exposition infestées infestées
{ceufs éclos)
E 1.:%@ 2 & 2 2 2 pousscs minfen, 1 pugarivm
E. lathyris 2 25 5 s 2 pousses mindes (15/1m) 1 puperiun
E. x poevdovirgats 2 5 1 1 -




spp.

L1dée lancée par Calvin en 1978 (In Harris & a!., 1985) de 'emplol éventue! de £. lathyris
comme source d'hydrocarbure a provoqué un conllit d'Intérét quand au bien-fondé de la lutte
blologlque contre ies euphorbes, pulsque de nombreux ingsectes, utllisés contre l'suphorbe feuillue,
s'attaquent occasionnellement & E. lathyris. Cette Idée n'a apparemment pas eu un trés grand écho
car, devant limportance du probléme posé par les euphorbes, plusleurs insectea s'attaquant
occaslonnellement & E. lathyls en laboratolre ont é1é Introduits en Amérique du Nord ces dix
dernléres années (notamment les chrysomélides du genre Aphthona).

Quant & fidée de l'utifisation de 'euphorbe feulliue elle-mé@me comme source de caoutchouc ou
d'hulle (Calvin in Harris & al., 1985), elle a été, & notre connalssance, abandonnée. Selon Bhatia &
al. (in Hards & al., 1985 ), le rendement en hydrocarbones des euphorbes est faible.

i existe 112 espéces d’'euphorbes indigénes en Amérique du Nord, dont 21 sppartiennent 3 la
seclion Tithymalus ( = sous-genre Esula, Pemberton, 1985 ). Parml les 112 espéces Indigénes, 32
sont sympatrques avec E. x pseudovirgata (7 sont dans la section Tithymalus). 11 espéces
indigénas sonl rares et & 'élude pour F'oblention du statut de plante prolégée. Parml ces 11
espadces rares, une seule (E. purpurea) est sympatrique avec E. x pseudovirgata dans l'est des
Etats-Unls, les autres espéces étant localisées en Calilornie, en Floride et dans le sud des Etats-Unis
(Pemberton, 1985). E. purpurea a été acceptée a une seule occaslon dans les tests d'oviposition

et ta larve ne s'est pas développée complétement.

La "sretd" de P. suphorblae ex E. cyparissias et de Pegomya sp. ex E. virgata est
démontrée et feur introduction en Amérique du Nord pour la futte blologique contre E. cyparissias
et E. x pseudovirgate est recommandée. Toutelols, 'attaque occasionnelle d'une euphorbe
Indigéne ne peut étre exclue.

L'Introduction de P, lucidaé n'esl pas recommandée, car cette espéce s'attaque A E. lathyris
et surtout parce que sa capacité d'adaptation sur £, cyparissias et E. x pseudovirgata est taible (cf

chapltre 6).
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Deuxléme partle: IMPACT DE P. EUPHORBIAE ET P. CURTICORNIS
SUR LES PLANTES-HOTES

1. INTRODUCTION GENERALE

L’ étude des relations entre les Insecles phytophages el leurs plantes-hdles s'est
considérablament développés el diversitiés eu cours des vingt dernidres années. La recherche est
dirigée dans deux directlons, a sevoir: 1) l'influence des végétaux sur le développement et la
diversité des Insectes phytophages, 2) I''mpact de ceux-cl sur leurs plantes-héles.

L'effel des Insectes phytophages (surtout celul des espéces pullulantes) a été étudlé
principalemant sur les plantes cullivées el les arbres. L'impact des herblvores i'est généralement
pas mesuré globalement, mals en lerme de perte de la producllon végétale direcioment utilisée par
'homme. Un seull économique d'Infeslatlon est alors étaoll en fonction de la densité du ravageur et
de la culture (voir par exemple Bardner & Flelcher, 1974; Schalk &TStoner. 1979; Cranshaw &
Radcliffe, 1980; Kolodny-Hirsch & Harrison, 1980; Lynch, 1980; Vincent & Stewart, 1980; Van
Steenwyk & Toscano, 1981; Pedlgo & al., 1986). ‘

Dans les peuplements forestlers, I'mpact des Insectes pullulants (en particuller celul des
Insecles délollateurs) est mesuré sur la crolssancs, la tioralson ou Farchitecture des arbres (Harper,
1977; Crawley, 1983; Krischlk & Denno, 1983; Hultaker & al., 1984?.).

L'effet des Insectes sur les populations n;turelles des plantes herbacées a été en revanche
longtemps négligé, probablement parce que le réle des phytophages paralt dans ce cas moins
évlde’nl el d'une Importance économique négligeable. Pendant longlemps, en écologle végé(ale. la
comp.oslnon ot I'évolution des communautés végélales onl éié atlribuées essentlellement & des
tacleurs ablotlques ot & fa compétition végétale intra el inter-spéciiique (Harper, 1977; McNaughton
,1983). '

Depuis Ia fin des années 1950, un nombre crolssant de travaux a moniré I'lmpontance des
phytophages dans I'évolution des mécanismes de délense des végétaux (Feeny, 1976; Rhoades &
Cates, 1976), le malintien de la diversiié des plantes dans le temps et I'espace, 'évolution des
communautés végétales (Fraenkel, 1959; Ehriich & Raven, 1964; Ehrlich, 1970; Janzen, 1970;
Maltson & Andy, 1975, voir aussl les ouvrages de Crawley, 1983; Strong & al., 1984). Les problémes
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apparus avec certalnes plantes naturailsées et les succés remportés dane la lutte biologique contre
les mauvalses herbes ont mie en évidence Ifmpact des Insectes phytophages sur ies popuiations de
ces plantes (Harper, 1977; Hams, 1986). '

1| existe une différence Importante entre i'eftet d'un prédateur ou d'un parasitoide et ceiul d'un
Insecte phytophage sur son héte. Alors que les deux premlers supp'rimént toujours un individu de la
population-héts, lnsecte phytophage consomme une partie seulament de sa eource de nourriture
et tue rarement 'héte. Par conséquent, ia réduction de la population d'une espéce végétaie résulte
généraleme-nt de mécanismes plus complexes que la destruction directe d'Individus entiers (volr par
exemple Rauscher & Feeny, 1980; Whittaker,1982; Huffaker & al., 1984).

L'action des organismes phytophages s‘exerce sur ia vitailté de 1a plants, sa capacité de survie
et son pouvolir de reproduction. Elle dépend de !a fréquence de l'inlestation et de son Intenslié
(Embree, 1967; Harris, 1972; Chapin & Slack, 1979), du stade phénologique de 1a plante (Strong &
ai,, 1984) ou du type d'organe et de tissu attaqués (Krischik & Denno, 1984). Eile dépend égalemant
de (acteﬁrs oxtomnes, comme le milleu (soi, climat), (Harper, 1977; Huffaker & ai., 1984), ou de la
compétition intra et Inter-specifique (Bardner & Fletcher, 1974; Dirzo, 1985).

La réduction de la production végétale annuelle d'une plante n'est que trés rarement
proportionnelle & la destruction de tissus végétatifs ou reproductits (Harper,‘ 1977, McNaughton,
1983). Chez une plante annuelle ou bl-annusilg, ie potentiel de survie est fonction de la fructification
aiors que chez une plante herbacée vivacs, li dépend surtout de la biomasse racinaire et des
réserves en énergle des racines, qul sont généralement considérées comme les indicateurs de la
vilalilé de la plante, de sa capacllé de rdgénération el de sa réslstance au frold (Russel, 1948; Harrls,
1974). En résumé, l'action d'un organisme phytophage est nuisible pour 1a plante si elle atteint un
seull limite au-dela duquel elis atfecte la vitalilé de la plante, son potentiel reproductit et donc sa

compétitivité.

L'action des organismes phytophages n'est pas toujours nulsible pour (a plante inlestée. La '
plante peut tolérer ou compenser un niveau faibie ou modéré de broutage (Hendrix, 1979). Elle peut
aussi, en cag de broutage modéré, surcompensaer et atteindre ainsi une vitalité plus grande (Harrls,
1974; McNaughton, 1983; Pedigo et al.,1986; Pailge & Whitham, 1987). Au niveau des
populations, les phénoménes éompensatolres peuvent ge produlre par un réajustement des
mécanismes de compétition avec les autres plantes (relaxed density dependence). De telles
compensallons ont été observées principalement dans ies monocufturas denses. (Bardner &
Fietcher, 1974; Crawley, 1983). La surcompensation n'est cependant pes un phénoméne trés
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répandu (Pedigo & al., 1986) el la majorilé des études révélant une compensation importante ou une
surcompensation a é1é effectuée sur les organes économiquement Importants de plantes cultivées
el non sur les plantes entiéres (Solomon, 1983), et dans des conditlons favorables (Harris, 1974).

C'est une évidence que tous les organismes phytophages ulilisent leur plante-hdte comme
source de nourrilure pour leur crolssance et ieur reproduction. L'action de nombreux Insectes
provoque en outre chez a plante I'apparition de galles, celles-¢! ofirant une qualité supérieure de
nourrlture et une protection pour ses habitants (McNaeill & Southwood, 1978; Price & al., 1987).

Le champ de recherche des relations entre ies organismes phytophages et leurs planles-hdles
couvre donc un domalne extrémement vaste et varlé. L'influence des Insectes phytophages sur les
communautés végétales el la diversité des plantes est un domalne trés difficlle & aborder avec
précision el réalisme. Aprds ia définltion de son éventall dhétes, I'dvaluation de [impact d'un
candidal el de son efficaclté sur Ia plante nulsible, au niveau de Yindividu et de la popuiation,
constitue la deuxl_éme composanie de la recherche en lutte blologique.

Dans ia deuxiéme partle de ce travail, nous avons abordé queiques aspects de ilmpact de

- Pegomya sur la plante-héte, consldérée au niveau Individuel. L'action de la larve sur la structure du
tissu végétal, sur la crolssance de la tige ainsl que la réponse physlologique de a plante sont mis en
évidence. Nous avons tenté de mettre en relation les effets de l'infestation constalés & ces trols
niveaux d'organisation et les phénoménes compensatoires. Le but du travail est icl de déterminer
I'etfet de l'insecte sur le potentlei reproductif de Ia plante et sa vitalité.
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2. DEGAT A LA STRUCTURE DE LA TIGE; INDUCTION ET
STRUCTURE DE LA GALLE

2.1, Introduction

Une galie est une réaction de croissance ou de dillérenclation anormale au niveau d'une plante
sous l'aclion d'un parasite qui est en relalion trophique avec elle (Meyer, 1969). Kdster (in Meyer,
1969) a donné une classification morphogénétique des galles. Cet auteur distingue: 1) Les galles
organoldes, caractérisées par la produclion anormale d'organes ou la modification de la disposition
des organes ou la ranstormation d'organes. |l n'y a pas de différenciation tissulalre spécifique; 2) les
galles histoldes, caractérisées par la formalion de tissus anormaux, solt par hypertrophle cellulaire,
soit par prolilération cellulelre (hyperplasle), solt par I'appa;iilon de diltérenclations nouvelles. Le
type histolde est lul-méme divisé en deux catégories: a) les galles cataplasmatiques ou galles
primitives, de forme et de tallle non spécltiques. Les tissus de ces galles ne sont que peu
différenciés. b} les galles prosoplasmatiques qul sont de forme et taille spéclliques et de
différenciation tissulaire bien marquée. Ces galles de type évolué sont, pour la pluparn, des
zoocécidigs. Les galles de typé évolué sont caractérisées par la présence d'un tissu nourricler, qui
rappelle & certaing §gards les lissus méristématiques. Le tissu nourricler est lul-méme caractérisé par
un cyloplasme abondant, une hypsrirophie nucléalre et surtout nucléolalre, I'abondance
d'organeiles comme les ribosomes et les mitochondries et un important développement du réticulum
endoplasmique (Meyer, 1969: Rohtritsch & Shorthouse, 1982). Les cellules sont petites, denses,

compacles. L'épaisseur des parols cellulaires est irrégullére.

L'actlon du cécidozoaire implique des tacteurs qui détoument les cellules de 'héte des
processus morphogénétiques normaux. Dans toute crolssance anormals, Il y a altération des
mécanismas qui régulent 1a crolssance et la différenciation cellulaire, la slruciure tissulaire el
l'organogénése (Rohiritsch & Shorthouse, 1982). Au contralre des lumeurs végétales, peu
différenciées, (d'origine bactérienne par exemple) dont la croissance lliimitée n'est apparemment ni
contrdlée nl dirigée, les zoocécidies ont une polarité de crolssance spécilique de tissus dillérenciés

et une symélrie. D'autre part, la tormation du tissu cécidlen s'arréte en l'absence du cécldozoalre,

Les galles les plus évoluées sont provoquées par les Cynipldes, certains Cécidomyides et
Adeigidées (Meyer & Maresquelle,1983).
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D'une maniére générale, le tissu cécidien et ie lissu nourricisr en particulier, sont trés peu
différenclés dans les galles causées par les cécldozoaires brouteurs et relativement mobiles
(coléoptéres, lépldoptéres, tenthrédinides, certaines dipterocécidies).

Toutes les espéces de Pegomya inféodées aux euphorbes sont cécidogenes, 2 I'exception
probablé de P. hybarnae sur E. hyberna. Toutes ces espéces ont la particularité, phénomene

peu connu el apparemment rare, d'dtre minsuses dans la tige de I'héte avant d' étre cécidogénes.

2,2, Méthodes
2,2.1. Echantllionnage

Les études d'anatomie et d' induction de fa galle ont été axées sur les deux mauvaises herbes
E. x pssudovirgata et E. cyparissias. Quelques coupes ont également été eflectuées sur les
galles de E. virgata et de E. lucida.
Les tissus de E. x pseudovirgata et de E. cyparissias infestés par P. curticornis et P.
euphorbiae ont été obtenus en élevage & Delémont. L'étude des gailes a maturité de £.
cyparissias a été complétée par des échantilions prélevés dans ia nature. Les tissus ont été
prélevés, pour chaque espéce, sur environ 50 plantes alin d' obtenir des coupes d'au moins 5 tissus
similalres pour chaque étape du développement. Les tissus sains ont été prélevés sur une dizaine
de plantes, aux mémes périodes. Les préldvements ont 44 eftectués aux périodes suivantes:
1) au début du développement larvaire (coupes de la tige infestée dans la région apicale)
- 2) aprés 30 & 40 jours de développement larvaire (coupes de la tige minée dans la région basale)
3) & la méme période (coupes de la tige dans la région basale au moment de linitiation de la galle)
4) aprés 50 & 65 jours de développement larvaire (coupes de la galle dans sa phass de
développement) .
5) aprés 65 & 80 Jours, c'est-3-dire & fa fin du dévelopement- larvaire (coupes de la galle a
maturité) _
6) pour E. cyparissias, collection de galles dans le terrain au mois de juin (moment de la

nymphose) et au mois de septembre.

En ce qui concerne E. virgata, les coupes ont 818 ellectuées sur 5 galles prélevées au mois de

juin dans ja nature, au moment de la nymphose.
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Les coupes des galles de E£. /lucida proviennent de trols plantes Infestées récoltées en

Hongrie au mois de juin également.
2.2.2. Fixatlon

Les gailes et portions d'organes sont disséquées transversalement en piéces de 0.5 2 1 cmou
coupées longltudinalement en deux piéces de 1 & 2 cm. Tout le matériel est fixé dans une solution
dalcool éthylique & 70% (90 vol.) d'aclde acélique pur (5 voi.) et de formaldéhyde & 37% (5 vol.)
(Jensen, 1962). Les échantillons sont placés dans une chambre 4 vide el I'air aspiré des tissus afin

de favoriser la pénétration du fixateur.
2,2,3, Déshydratation, Infiltratlon et Inciusion

Les échantilions sont iavés & I'eau courante pendant une nult. La déshydralation s¢ falt dans
des bains dalcool éthylique & 30, 50, 75 e1100% (2x). Le durée des bains est de deux heures. La
déshydratation est complétée par iintroduction d'alcooi butylique (TBA) dans I'alcool éthylique. Des
balns de trols heures sont effectués dans une série & 25, 50, puls 75 % de TBA. Trols balns dune
demi-journée chacun sont elfectués dans i'aicool butylique absolu. Linfitration se falt dans ia
paraffine dans une éluve & 60 °C pendant une demi-journée, puls Paicool butylique est décanié.
L'opération est répétée trois fois. Les pléces sont alors sortles du demier bain de pearaifine et
déposées dans un moule de paraffing fondue. Le tout est retroldi lentement & I'alr puls dans 'eau.

2.2.4. Coupe et coloration

Les blocs sont mis au réirigérateur avant la coupé. Les coupes, d'une épaisseur de 8 y, se fon!
avec un microtome rotatil & main. Les rubans de coupes sont pogés sur lames microscopiques et
placés sur une plaque chauffante & 47 °C. Les rubans de coupes soni collés & I'alde d'une goutte
d'albumin préalablement posée et étendue sur la lame. L'étalement des rubans de coupes est facllité
par l'adjonction de quelques gouttes de formaldéhyde & 3.7 % sur ia lame.

La colorallon se fait & la safranine aqueuse a 1 % et au vert lumiére a 0.5% (dans l'alcool éthyiique
& 95%). La paralfine est nettoyée dans trois bains successiis de xylol. Lea coupes sont transférées
dans l'alcoo! éthylique absolu, puis hydratdes dans une sére d'alcooi éthylique & concentration
décrolssante, avant d'étre colorées A la satranin 20 & 30 min et rincées & I'eau distillée. Les coupes
sont ensulte déshydratées, colorées au vert lumiére environ 30 secondes, rincées 3x dans l'alcoo!
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éthylique absolu, passées dans le xyléne et montées sur lames. La safranine colore en rouge les
parols cellulalres lignifiées, la cuticule, les nucléoles el les chromosomes. Le vert lumlére colore en

bleu le cytoplasme et les parois cellulosiques.

2.3. Résultats
2.3.1. Structure de la tige de E. x pseudovirgata et de E. cyparissias

Dans sa partle supérisure, la struclure de la tige consiste en un épiderme, un cortex, des
taisceaux libéro-ligneux plus ou moins développés st un important tissu méduilaire central (fig. 31).
La moélle, au centre, est lormée de cellules parenchymateuses de laille variable & parois minces et
est riche en espace Intercellulalre (fig. 44). Le tissu conducteur [orme. entre la moélle et le cortex, un
anneau Irrégulier et unique de faisceaux vasculaires cunéitormes (lig. 31). Les falsceaux
conducteurs sonlt séparés par de larges rayons médullalres. A l'extérleur du cylindre central, la zone
corticale est formée de celiules parenchymateuses circulaires irrégulidres, & parois minces et
renfermant les chloroplastes {fig. 31). L'espacemenl intercellulaire st faible. Les cellules laliciféres,
ramillées et non articulées, (Bakshl & Coupland, 1959) sont disséminées dans la zone codicale. La
couche corticale externe lorme une galne de cellules collenchymateuses plus petites (fig. 31). Les

cellules de I'épiderme ont des parols épaisses et sont recouvertes d'une cutlcule épalsse.

La partie Intérisure de la tige, au niveau du sol, et la partie souterraine sont dilférentes en raison
d'une Importanle croissance secondalre {fig.32). Le cambium forme vers l'intérieur de longues files
d'éléments du xyldéme secondalre qul augmentent en nombre dans I'espace Interfasciculaire, de telle
sorte que [a largeur des rayons méduliaires diminue d'une maniére équivalente (fig. 32). Des liles de
petites cellules sclérenchymateuses, de forme quadrangulaire.e! rectangulalre (flbres ligneuses, lig.
32), se différenclent également & partir du cambium vasculaire en direction de la moélle. Le bois
secondalre est alors bien développé. La mo8&lle est plus petite et les cellules parenchymateuses qui
la composent plus compactes et parols fortement chargées en amidon {fig. 32). De petils groupes
épars de cellules sclérenchymateuses aux parois fortement épaissles se forment dans la partle
Interne du parenchyme cortical (flbres libérlennes, tig. 32). L'espacs Intercellulalre cortical est
variable, alnsi que le contenu en amidon des celiules parenchymateuses corticales et médullaires. Le
oontenu en amidon augmente avec I' 4ge des lissus et est plus Important dans la partie souterraine
des tiges. Dans le matérlel examiné, la crolssance secondaire, de méme que ie contenu en amidon
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Flgs. 30-32 : Habitus et structure de la tige de E. x pseudovirgata. Fig. 30: Morphologie de la
tige saine et d'une galle caulinaire. Les lignes poitillées indiquent la position des coupes des figs 31
et 32. Fig. 31: Coupe transversale dans la partie supérieure de la tige aprés une courte période de
croissance secondaire (ligne a, fig. 30). Le tissu conducteur forme une anneau sinueux et lerégulier
de faisceaux vasculaires. Les celiules du parenchyme méduliaire sont plus grandes que celfes du
parenchyme cortical. x 80. Fig. 32: Coupe transversale de la tige prés de la surface du sol montrant le
développsment du bois secondaire (ligne b, fig. 30). Noter dans le parenchyme cortical les fibres
libériennes aux parols irés épaissies. x 53.

Cl, collenchyms; CV, cambium vasculaire; E, épiderme; FP, fibres libériennes; FX, fibres
ligneuses; M, mogile; PC, parenchyme cortical; Ph, phlogme; RM, rayons médullaires; X, xyléme.



des cellules pafenchymaleuses, semblent plus Importants chez E. x pseudovirgata que chez E.
cyparissias. L'éplderme de la parile souterraine de la lige est remplacé par un périderme.

2.3.2, Dégat 4 la structure de la tige de E. x pseudovirgata et E. cyparissias

Les oeufs sont déposés a I'Intérieur du bourgeon terminal, entre les feullles ou bractées en
développement. La larve s'introdull dans les tissus, généralement trés prés du lleu d'éclosion.

La larve migre & I'intérleur de la lige, creusant une galerie & travers le parenchyme médullaire
dont les cellules sont broyées el Ingérées (lig. 33), A ce slade, les autres lfssus, en pantlculler le lissu
conducteur ne sont que lras rarement et localement endommagés par la jeune larve. Les cellules de
la moglle, conligués a la galerle, se divisent et se dlrlérenclenl“en cellules de cal quelques Jours
aprés e passage de la larve (fig. 34). Comme la larve grandil, le dépdt de déjectlons et de débris
devient visible dans la galerle (fig. 35). '

Le premler signe de changement morphologlque est visible aprés quelques semalnes. La
croissance de la tige est arrétée; les feullles immatures du bourgeon aplcal sont déformées.

La larve L3 atteint la partie Intérleure et souterralne de la tige 3 & 4 semalnes aprés l'écloslon. La
Jeune L3 elleclue alors pendant 1 & 2 semalines des mouvements de va-el-vient dans la partle
Inférieure de la galerie et consomme généralement toules ies cellules de ia modlle alnsl que les
celiules de cal lormées précédemment. Un cal, souvent compact, se reforme ensuite dans les parlies
de la galerle défInitlvement abandonnées par la larve. Le cal qul se déveioppe dans les galerles &
proximité de la galle forme parlols (surtoul chez E. x pseudovirgata) des protubérances
particulidres. Ces dernidres sont composées de plusleurs asslses celiulaires dont les celiules
bordant la cavité farvalre forment uitérieursment un périderme riche en subslances évoquant le tanin
des galles de Cynipides (flg. 36). Dans certalns cas, le camblum vasculaire se développe d'une
maniére atypique et une nouvelle zone camblale se développe bans le tissu secondalre,
paralldiement & l'assise génératrice normale (f!gs. 36 et 37). En outre, de nombreuses cellules de ca!
ont des parols épalssies el sont remplies de substances amorphes non identlllées (Fig. 37).
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Figs. 33-35: Structure de la tige de E. x pseudovirgata infestée par P. euphorbiag ou P.
curticornis. Fig. 33: Vue d'ensemble en coupe longitudinale de la partie supérieure de la tige
montrant la galerie creusée par la larve néonate migrant vers la bas de la tige; 10 éme jour aprés
I'éclosion. Noter que seules les cellules parenchymateuses de la moélle sont consommées et la
tormation de quelques cellules de cal. x 15. Fig. 34: Coupe transversale de la partie inférieure de la
fige creusée par la larve L3 30 jours aprés I'éclosion. Nofer les faisceaux vasculaires infactes et les
cellules de cal en formation dans la galerie larvaire (tissu fixé au 38 éme jour). x 144. Fig. 35: Coupe
fransversale de la partie basale de la tige creusée par la larve L3 37 jours aprés I'écloslon montrant le
début de la destruction des faisceaux vasculaires (fléches); aucun cal n’est encore formé. La larve @
é1¢ trouvée & quelques mm sous la coupe. x 88.

C, cal; D, débris et déjections; E, épiderme; FV, faisceaux vasculaires; GL, galerie larvaire; M,
moélle; PC, parenchyme cortical, X, xyléme.
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Figs. 36-37: Structure de la tige infestée de £. x pseudovirgata. Fig. 36: Coupe transversale
d'une tige infestée A proximité d'une galle malure montrant les faisceaux vasculaires intactes, les
protubérances de cal compact taisant salllie dans la galerie larvaire remplie de débris et de déjections.
Remarquer le périderme bordant les plages de cal ot la deuxiéme zone cambiale (tléches) paralidle A
I'asslse génératrice normale. x 80. Fig. 37: Coupe transversale d'une tige infestée & proximité d'une
galle mature. Noter la double assise génératrice (fléches) et la prolifération de lissu vasculaire. Noler
également le cal dense dans la galere larvaire et les substances amorphes présentes dans certaines
cellules. x 75.

C, cal; D, débri et déjections; E, épiderme; FP, fibres libériennes; FV, faisceaux vasculalres; P,
périderme; PC, parenchyme cortical



2.3.3. Induction et développement de la gatle caulinalre sur

E. x pseudovirgata et E. cyparissias

La larve cesse son activité migratrice dans latige 4 & 5 semaines aprés |'éclosion et devient
sédentalre dans une zone comprise généralement entre 1 et 5 cm sous la surtace du sol. Ls
parenchymea médullaire et le premier cal consommés, la larve s'attaque au c¢ylindre vasculaire {fig. 38).
Dans les zones ou le tissu vasculaire a é1é fortemment endommagé, le camblum vasculaire restant et
les cellules du parenchyme cortical commencent & proliférer et & former de larges couches de
parenchyme cécidien (figs. 39 et 45). Dans certalns cas, le parenchyme cécidien se forme enire les
éléments restants du lissu vasculaire ef la cavité larvaire (fig. 39). A ce stads, les larves se nourrissent
surtout des tissus apparus sous l'action du cécidozoalre, mals peuvent occasionnellement brouter
dans le parenchyme cortical ou les faisceaux vasculaires restants. L'hyperplasie des cellules du
parenchyme cécldien est trés rapide. Le parenchyme cécidien apparait elors comme un tissu dense
de celiules compactes et plus petites que les cellules du parenchyme cortical (fig. 39). De
nombreuses cellules se distinguent par leur hypertrophie nucléaire et nucléolaire et beaucoup ont

un cytoplasme plus dense (fig. 40).

Alors que Factivité larvaire et la formation du parenchyme cécidien continuent, des cordons
procambiaux se différencient dans le parenchyme cécidien et se prolongent en direction de la cavité
larvaire (tig. 40). Les arcs cambiaux restants s'incurvent radialement. Les fragments du cambium

‘vasculalre ont ensuite tendance & s‘énrouler sur eux-mémes, entermant les éléments du xyléme &
l'intérieur (figs. 42 et 46). La tumorlsation du tissu vasculaire, c'est-a-dire I'apparition de falsceaux
vasculaires concentriques dans le parenchyme cécidien et aussi parlois dans le parenchyme cortical,

a lieu généralement entre le cinquantiéme et le soixantiéme jour.

Les cellules conticales proches du parenchyme cécidien s'hypertrophient et des cellules
laticféres apparalssent également dans cette zone. Par contre, aucung celiule laticfére n'est
apparemment formée dans le parsnchyme cécidien. Le développement du parenchyme cécidien et
cortical provoque le changement de morphologie de la partie basale des tiges Inlestées et le
renflement observé. Il faut noter que le renflement est parfois trés faible, probablement en ralson de

la consommation raplde et intensive de ces tissus.

Certaines cellules épldermales de la galle s'allongent tangentiellement et leur tailie est souvent
irréguliére. Quand la galle parvient & maturité, t'épiderme a été remplacé par un périderme (lig. 41).
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Figs. 38-40: Structure de la galle en développement sur E. x pseudovirgata. Fig. 38: Coupe
transversale de la partie basale de la tige habitée par la larve L3 au 38 éme jour et initiation de la galle;
lout le parenchyme médullaire el une grande partie du tissu vasculaire ont été consommés. Notar
lirrégularité des cellules du parenchyme cortical. x 93. Fig. 39: Coupe transversaie de la tige habitée
par la larve L3 au 41 éme jour montrant un stade plus avancé du développement de la galle; le tissu
vasculaire est pratiquement entiérement consommé et le parenchyme cécldien prolifére aulour de la
cavité larvaire. x 105. Fig. 40: Coupe transversale de la galle au 56 éme jour montrant les cordons
procambiaux et la dilférenciation des nodules vasculalres dans parenchyme cécidien. Noter
'hypertrophie nucléolaire de nombreuses cellules du parenchyme cécidien. x 82.

CL, cavité larvaire; D, débris et déjections; E, épiderme; FV, faisceaux vasculaires; GP,
parenchyme cécidien; NV, nodules vasculaires; P, périderme; PC, parenchyme cortical; PS, cordons
procambiaux; X, xyiéme.
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Figs. 41-42: Structure de 1a galle & maturité sur £. x pseudovirgata. Fig. 41; Coupe tranversale
de la partie supérieure d'une galle habitée par une pupe au 80 dme jour montrant la disparition du
tissu vasculaire normal et la différenciation des nouveaux faisceaux vasculaires concentriques
(nodules vasculaires) dans le parenchyme cécidien e cortical. Noter le périderme important
entourant la cavité nymphale. x 37. Fig. 42: Agrandissement de |a coupe de la figure 41 montrant les
nodules vasculaires et le périderme bordant la cavité nymphale. x 100.

Cv, cambium vasculaire détoumé; CN, cavité nymphale; GP, parenchyme cécidien; L, liége; NV,
nodules vasculzires; P, périderme; PC, parenchyme cortical; Ph, phéllogéne.
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Figs. 43-46: Structure de la tige de E. cyparissias infestée par P. euphorbiae; habitus et
structure de la galle. Fig. 43: Habitus de la galle sur E. cyparissias. Fig. 44: Coupe lransversale de la
lige minée au niveau du sol au 57 éme jour; Ia larve se trouve sous la coupe, dans la galle en
développement. Remarquer 'espace intercellulaire du parenchyme médullaire et le cal en tormation
autour de la galerie larvaire; noter également le faible développement des faisceaux vasculaires dont
une petite partie a été endommagée (fléche). x 32. Fig. 45: Coupe tranversale d'une galle en
développement habitée par une larve L3 au 55 éme jour. Noter lirrégularité des cellules du
parenchyme cortical, la destruction du tissu vasculaire et la prolifération de parenchyme cécldien
autour de la cavité larvaire. Un nodule vasculaire est en formation dans le parenchyme cécidien
(tléche). x 79. Fig. 46: Coupe transversale d'une galle & maturité contenant une pupe et montrant un
nodule vasculaire et le périderme entourant la cavité nymphale. Noter la présence de tissu vasculaire
en contact avec ancienne cavité larvaire. x 77.

C, cal; CL, cavité larvaire; D, débris et déjections; E, épiderme; GL, galerie larvaire; GP,
parenchyme cécidien; NV, nadule vasculaire; P, pérideme; PC, parenchyme cortical; PM,
parenchyme médullaire; Pu, pupe. :



A maturilé, la surface interne du parenchyme cécidlen devlenf parfois sinueuse, en patrticulier
chez E. x pseudovirgata (lig. 41). Les faisceaux vasculaires concentriques 4 bols Interne sont bien

diftérenciés dans le parenchyme cortical et cécldien (Fig. 42).

Avant la nymphose, ia larve prépare, & travers le parenchyme cécidien et le parem_:hyme ooniéal
de la partle supérieure de la galle, un chemin de sortle pour I'adulte en ne laissant qu'une mince
assise de cellules de liege. La larve retourne ensuite au fond de la cavité larvaire et se nymphose.

La formation du parenchyme cécidien cesse aprés la nymphose et un périderme Interne se
forme autour de la cavité nymphale: une assise génératrice (phellogéne) se dittérencie dans le
parenchyme cécidien bordant la cavité nymphale et produil centripétement quelques couches de
lidge cicatriciel tanifére (figs. 42 et 46). La richesse en tanin des cellules du lidge clcatriciel semble
plus impontante chez E. x pseudovirgata. En oulre, on observe iocalement chez celle espéce de

longues files de cellules taniféres autour de la cavité nymphale.

La nymphose a fieu au mols de juin, Le lissu gallé reste généralement vivant jusqu'au printemps

suivant, période durant laquelle Ia nouvelle génération des adultes éclét.

2.3.4. Cas de E. virgata et enatomie d'une galle sut la raclne

Les galles sur les tiges de E. virgata sont semblables & celies observées sur E. x
pseudovirgata et E. cyparissias.

Lors de nos collections de Psgomya sp. sur E. virgata, nous avons découvert quelques
galles atypiques sur la racine de cette plante (fig. 47). Cetle découverte est particuliérement
intéressante pulsque les cas dinsecles cécidozoalres sur les racines sonl relativement peu
nombreux (environ 5% selon Mani, 1964). De plus, on ne connail aucun cas de cécidozoaire

pouvant se développer a la 1ois sur les tiges d'une plante el sur ses racines.

La figure 48 illustre I'anatomie de la racine et ie développement important du cylindre central.
L'action de |a larve dans cette partie de la plante provoque d'abord des perturbations dans le
cembium iibéro-ligneux. Dans ies zones endommagées, le camblum vasculaire devient sinueux et
s'incurve en direction de ia cavité larvaire (lig. 49). Une deuxiéme assise génératrice se torme
partiellement autour de la cavité larvalre qui rappelle celle observée dans certaines tiges minées de

E. x pseudovirgata situées a proximité de la partie galiée. Les faisceaux irrigateurs proliférent autour
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de la cavité larvalre (fig. 49). La galerie, remplie de débris et de déjections, est partiellement entourée

de cellules de cal.

Comme dans le cas de la tigs, le parenchyme cécidien commence de prolitérer dans la zone ou
le camblum vasculaire a 616 fortement endommagé (fig. 52). Il en résulte le rentlement observé. Des
faisceaux vasculalres concentriques se forment dans le parenchymae cortical el surtout dans le
parenchyms cécidlen & partlr des fragments restants du camblum vasculairs (flgs. 52 et §3). Les ailes
des fragments plus importants du cambium vasculaire se prolongenl en directlon radiale, c'est-4-dire
vers la cavité larvaire. Cetle rotation du cambium donne lleu & un hypeartonctionnement cambial en
faveur du bols et & la formation d'un tissu vasculalre centré sur la cavité larvaire (ligs. 50 el 51). Nolons
que celte prolifération localisde de tissu vascuiaire, cenirde sur la cavité larvaire, mise en évidence
dans cetle zone particulldre de Ia plante, était déja suspectée dans certaines coupes de galles
caullnélres sur I'suphorbe feulllus. Elle intervient probablement lorsque de larges fractions du

cambium vasculaire restent Intactes.

2.3.5. Cas de E. iucida

Les événaments qul conduisent & la formation de 1a galle de P. lucidae sur la tige de E. lucida
sont identiques & ceux observés chez les autres galles. Cependant, I plus grand dlamétrs de la tige
(de 0.5 & 1.5 cm environ) permet le péssage ol le développement de plusieurs larves. Dans la partie
Inlérieure de la tige, chaqu'e larve s'attaque & une partie du tissu conducteur, indulsant la prolitération
de parenchyre cécldien et, localement, de lissu vasculaire aytour de a cavilé Iarvélre. Chaque larve
crée ainsl une sorte de logette latérale et un léger renllemanl asymélrique de la tige. Rarement plus
de deux larves se nymphosent & un méme niveau dans la tige. Lorsque plusieurs larves se
développent dans la méme pousse, Ia partie gallée s'étend sur 1 & 3 cm dans la panie souterraine de

latige.

2.4. Discusslon

_L'étude ds la blologle de P. curticornis, P. euphorbiae et P. {ucidae monire que les larves
de ces diptéres ont deux stratégles de développement Irds différentes. La larve, mobllg, se

développe pendant 4 & § semaines dans la tige de la plante-héte, creusant une galerie dans le
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Figs. 47-49: Habitus de la galle et structure de Ia racine de £. virgata; structure de la racine
infestée. Fig. 47: Habitus de la galle sur la racine de E. virgata. Remarquer le dépérissement des
tiges infestées. Les lignes paitiliées indiquent la position des coupes des figs 48 et 49. Fig. 48:
Coupes transversale dans la racine (ligne a) montrant le développement important du cylindre central.
x 79. Fig. 49. Coupe transversale de la racine infestée & proximité de ia galle (ligne b). Remarquer les
circonvolutions du cambium dans la zone endommagée (tiéches) et la prolifération de tissu vasculaire
centrée sur la cavité larvaire. x 37.

CL, cavité larvaire; CV, cambium vasculaire; FX, fibres ligneuses; P, périderme; PC, parenchyme
cortical; Ph, phloéme; Xp, xyléme primaire; Xs, xyléme secondaire.
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Figs. 50-53: Structure de Ja galle & malurité sur la racine de E. virgata. Fig. 50: Coupe
transversale montrant le développement radiai du cambium restant et la prolifération de tissu
vasculaire centrée sur l'ancienne cavité larvaire. x 23. Fig. 51: Agrandissement de la figure 50
montrant lincurvation radiale du cambium restant. x 73. Fig. 52: Coupe fransversale de la galle &
maturité dans la zone de prolitération du parenchyme cécidien. Noter la disparition du tissu vasculaire
normal et la formation de nodules de tissu vasculaire turmoral dans le parenchyme cécldien. x 36. Fig.
53: Agrandissement des nodules vasculaires de la figure 52. Noter la formation de trachéides
orientées perpendicutairement au tissu vasculaire normal. x 112,

Cv, cambium vasculaire détourné; FV, faisceaux vasculaires; GP, parenchyme cécidien;
NV,nodules vascutaires; PC, parenchyme cortical; Pu, pupe; Tr, trachéides; X, xyléme.



parenchyme médultalre. Ensuite, durant la deuxiéme partle de son développement (6 & 8 semaines),
elle devlent sédentaire et cécidogéne. Si l'on excepte d'autres espdces du genre Pegomya vivant
sur 'euphorbe (oom'me P. argyrocephala sur E. amygdaloides) et probablement aussl P.

rubivora, espéce se développant sur Rubus sp. (Vaiset, 1968), l'appartenance & deux modes de

vie aussl distincts (mineure et cécidogéne) est un phénomeéne trés peu connu chez les Insectes, En
effet, de nombreux insecles cécldogénes induisent la formation des lissus cécidiens sur le lieu de
l'oviposition. Chez d'autres ¢écidozoaires, la phase cécidogéne commence dés que [a larve s'est
introduite dans les tissus, soit par lyse, par les stomates ou en creusant un canal d'entrée. Enfin,
quelques cécidozoaires s'introduisent dans l'organe-héte et cheminent dans les tissus jusqu'au lieu
de formation de (a galle ol ils s'installent. C'est le cas de certains téphritides (Lalonde & Shorthouse,
1984) oﬁ de certains cécldomyides (Meyer & Maresquelle, 1983) qul chemingnt A travers I'épiderme
et le cortex avanl de sinstaller dans la moétle. Toutelois, la durée de vie mineuse et le chemin

parcouru par la larve sont brefs.

Les deux modes de développement larvaire engendrent la consommation successlve de 4
types de cellules. Les larves du premler, deuxiéme et du début du trolsléme stade se nourrissent
excluslvement des cellules parenchymateuses de la moélle. Plus tard, lors de son mouvement de
va-et-vlent dans le bas de la tige, la larve de troisi¢éme stade consomme également des cellules de
cal. Aprés 4 & 5 semaines, au moment de linduction cécidogéne, la larve se nourrit de tissu

vasculaire secondaire, puis principalement de parenchyme cécidien.

Les ralsons du changement de stratégte de développement et de I'induction de la galle ne sont
pas connues. La prolitération des cellules de cal, dont se nourrit la larve aprés avoir consommé le
parenchyme médullaire, n'est peul-étre pas assez rapide pour en satisfaire la demande par linsecte.
En outre, leur contenu en tanin tend & augmenter et, par conséquent, leur qualilé nutritive a
diminuer. Le diamétre de la moélle devenant plus petit en raison de la ¢crolssance secondaire, la larve
L3 est naturellement contrainte de s'altaquer au xyléme, mais [t esl vralsemblable que [a lignification
des cellules du bols rend leur consommation indigeste. La larve pourrait également continuer de
cheminer dans la raclne, ce qu'elle ne fait pas, sauf & de rares exceptions et le chemin alors parcouru
ast trés count. Une des raisons principales de la formation de la galle parait donc étre la qualité
nutritlve supérieure du parenchyme cécidien. La concentration en éléments nutritils des galles est
souvent supérieure A celle des tissus sains et celle des composés phénoliques du tissu nourricier,
Intérieure (Price & al., 1987). Le fait que la galle se forme dans la partie basale de 12 tige et en

particulier dans sa partie souterraine rend probable 'implication d'autres facteurs dans linduction
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cécidogéne.

La formation dé cal & partir du parenchyme médullaire et interfasciculaire est probablement une
réaction de la plante a I'attaque du phytophage. La lormation de cal est communément associée aux
organes végétaux qul ont été sectionnés ou blessés (Lipetz, 1970; Kahi, 1982). Bien que la
lormation de cal soit généralement constatée lors de blessures extemss, elle a déja été abservée
prés des lleux d'alimentation chez les insectes se développant & I'intérieur des tissus végétaux
(Shorthouse & Lalonds, 1984). Le cal de blessure se forme dans Ia zone se trouvant derridre Ia
couche de cellules aitérées ou mortes st a pour fonction de séparer les parties endommagées du
reste de I organe. Le cal mature de E. x pseudovirgata a la particularité d'accumuler dimportantes
quantités de tanin. L'accumulation-de substances phénotiques dans les zones endommagées a été
signalée chez de nambreuses plantes (Meyer & Margsqueile, 1983). Selon Swaln, (1977) I'
accumulation dans les cellules de substances 3 action antibiotique comme le tanin est une réaction

de délense de |a plante contre les maladies dont I'action est lavorisée en cas de blessure.

Une autre réaction de blessure de fa plante est la formation d'un périderme (lidge cicatriciel,
également tanifére) sur fa surface interne de la chambre nymphaie. Ce li¢ge cicatriciel, qui apparait
aprés la nymphose, se forme aussi & ta périphérie de certains tissus du cal formé dans les tiges
infestées de E. x pssudovirgala (fig. 36). La lormation de liége clcatricie! interne est un
phénomane connu chez de nombreuses zoocécidies (Meyer & Maresquelle, 1983). Le lidge
clcatriciel se forme surtout autour des vieilles cavités larvaires dont le tissu nourricier n'est plus
tonctlonnel. Son action est défenslve el a pour but disoler les tissus sains des tissus mortitiés. Selon
Kahl (1982), la formation du liége cicatricie! est identique a celle du cal de blessure, mais sa

crolssance est limitée aux cellules bordant la zone endommagée.

De I'examen général de toutes les coupes que nous avons eftectuées, il ressort que 1a réaction
disolation défensive ds la plante est vraisemblablement plus faible chez £. cyparissias que chez
E. x pseudovirgata et E. virgata. Les celiules de cal chez E. cyparissias apparaissent souvent
molns compactes et dépourvues des parois épaissles, fréquemment observées chez £, x
psevdovirgata. En outre la coloration des tanins et autres substances secondairgs est plus taibie.

Le développement et 'anatomie des galles de Pegomya sur Euphorbia que nous avons
étudiées sont dentiques. Les galies induites par Pegomya spp. sont relativement simples,

compa'rées a d'autres galles de diptéres, en particulier celies des cécidomyides et de certains
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téphritides. Ces galles sont histoides, de type cataplasmatique plutdt que prosoplasmatique, car
elles n'ont pas de slructure et d'organisation blen ditférenciées et constantes des tissus cécidiens.
En outre, ces insedes n'induisent pas la prolifération des cellules nutritives trés spécialisées que I'on
trouve dane les galles évoludes { Rohtritsch & Shorthouse, 1982). Toutefois le parenchyme cécidien
peu ditférencié des galles de Pegomya, qui rappelle celui de Rhinocylius conicus Froelich
(Shorthouse & Lalonds, 1984) dans les capitules de Carduus nutahs L., fournit & I'dvidence une
alimentation adéquate aux larves en croissance. L'absence de cellules nutrilives spécialisées est
peut-étre compensée par l'appont de substances nutritives depuls le tissu vasculaire bordant la cavité
larvaire. La formation du parenchyme cécldien dans les zones fortement endommagées du cambium
vasculeire est vraisemblablement induite et contr8lée par le cécidozoaire . La prolitération du
parenchyme cécidien s'arréte en eftet lorsque 1a larve se nymphose.

Il faut remarquer que la formation de cellules nutritives spécialisées n'est pas fréquemment
indulte chez les insectes broyeurs. Ces insectes, en broyant et en consommant les cellules & un

rythme rapide, empéchent la différenciation d'une cytologie nourriciére typique.

L'organisation et la vigueur de limigation des galles de Pegomya est trés irréguliére. L'irngation
vasculaire orientée et organisée du tissu nourricler des galles évoluges (Rohtritsch & Shorthouss,
1982; Meyer & Maresquelle, 1983) fait donc également défaut chez ces galles. Un début de
vascularisation organisée du parenchyme cécidien semble se produire au début de la croissance de
la galle (diftérencialion de cordons procambiaux en direction de 1a cavité larvaire), mals cette
vascularisation prend rapidement un aspect tumoral (voir les faisceaux vasculaires concentriques).

Lorsque la vascularisation est trés développée et que le parenchyme médullaire est falble ou
inexistant comme dans la racine, les fragments restants importants de I'assise génératrice s'incurvent
et se prolongent radlalement, en direction de la cavité larvaire. Le tissu vasculalre, constitué surtout
de bois secondaire, prolilére, centré sur la cavité larvalre. Le parenchyme cécidien se forme dans les
zones ou te cambium libéro-ligneux a été fotement endommagé.

Quand la vascularisation n'est pas tras dévelappée (cas de la majorité des tiges Infestées), le
tissu cécidogéne est surtout composé de parenchyme cécidien dans lequel se formant plus tard des
faisceaux vasculaires concentriques & bols interne dont certains éléments ee difiérencient
perpendicﬁlalrement au tissu vasculaire normal.

Une autre modification de la vascularisation de la plante intervient parfols dans la tige & proximité
de la partie gallée et consiste en un doublement partiel de I'anneau cambial accompagné d'une

prolifération vasculaire.
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Les modifications de Tapparell vascuiaire et I'apparition de cordons procamblaux sont communes
aux galles de nombreux Insectes (Meyer & Maresquelle, 1983). Selon Bunning (1965), le
développement vaséulalre des galles n'est pas contrélé par le cécidozoaire. Au contralre, c'est la
piante qui torme une nouvelle vascuiarisation quand apparait un nouveau parenchyme (ici le
parenchyme cécidien) qui échappe a l'intiuence des faisceaux vasculaires normaux. D'un autre cté,
ie plan d'irrigation conducteur de certaines gailes évoluées est clairement centré sur la larve et donc
logiquement sous I'influence de ceile-ci (Meyer & Maresquelle, 1983). Chez les galles moins
évoludes (lépidoptérocécidies, coléoptérocécidies), la présence du parasite provoque
généralement des perturbatlons dans le systéme libéro-ligneux normal, perurbations dont
linterprétation est difficile. Les coupes effectuées dans des gailes agées de 2 a 3 mois montrent un
plus grand nombre de nodules vasculaires, dont la formation n'est par conséquent pas due & l'action
cécidogene. Leur dispositlon anarchique et leur éloignemeant fréquent de la cavité larvaire (on en
trouve également dans le parenchyme cortical) Indiquent égalsement que ces nodules n'ont pas de
valeur adaplative pour lé cécldozoaire. La disharmonie dans 'organisation des éléments du nodule,
dont cenrtains se ditlérencient transversalement, plaide en faveur d'un processus de dégradation du

systéme libéro-ligneux.

Linduction et la finalité de la prolilération de tissu vasculaire centrée sur la cavité larvaire dans
certaines gallgs (par exemplé tig. 50) est problémalique. Cette proliiération est trés Irréguliére et
sembie dépendre plus de I'éiat initial du tissu conducteur et de son degré de destruction que d'une
actlon spécliique du parasite. Pour la plante, la croissance radiale du cambium libéro-ligneux est une
décorrélation puisqu'elle devrait se laire en direction tangentielle. D'autre par, la formation d'un tissu
conducteur dense, a proximité Immédiate de la larve, semble un systéme peu rentable pour la plante
qui tente de maintenir ou de rétablir son systéme vasculaire, mails cependant partois efficace lorsque

I' organe intesté parvient & se maintenir en vie.

Le maintian d'une fraction du sysiéme conducteur, don! dépendent la survie de la tige infestée
et les échangss entre Ja tige el la racine, reléve du diaméire de la tige intestée et de son degré de
vascularisation. Ainsi, Ia vascularisation importanie de cenaines tiges chez E. virgataou E. x
pseudovirgata explique-t-alle probablement un taux de survie plus important chez ces espéces.
Chez E. lucida, la trés grande majorilé des tiges infestées ne desséchent pas grace a leur diamétre
important qui permet la sauvegarde d'une partie du systéme vasculaire. D'autre part, le maintien

d'une partie, méme faible, du systéme conducteur permet 2 la tige de survivre lorsque la plante
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pousse dans un habitat humide. Ce n'est pas le cas lorsque I'habitat est trés sec.

En résumé, la fﬁrmation du parenchyme cécidien, due a I'actlon du cécidizoaire, compense
linsuttisance nutrilionhelle des tissus normaux de la plante. Le dédoublement partiel du cambium
vasculaire & proximité de la galle dans certaines tiges, la prolitération localisée de lissu vasculaire et
éventuellement la tormation, trés réguliére, des nodules vasculaires dans le parenchyme cécidlen
représentent une tentative désorganisée et souvent inefficace de ia plante pour rétablir son systéme
vasculaire. Dans certains cas foutefols la plante réussit & maintenir partiellement $oh systéme
vasculaire et & éviler le dépérissement de la tige infestée. La formation du cal et du parenchyme
cécidien alnst que le développement d'un tissu vésculaire parfols important représentent

probablement une dépense d'énergie importante pour la plante.
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3. ELONGATION, FLORAISON ET MORTALITE DES TIGES INFESTEES

3.1, Evolution de I'¢longation des tiges

Les tallles moyennes des pousses de E. x pseudovirgata et E. cyparissias (mesurées du
niveau du sol au point d'élongation) pendant la période de développement larvaire sont
représentées dans les figures 54 el 55. La taille moyenne des pousses de E. x pseudovirgata en
pots au momenl de ia ponte est de 9 cm environ et celle des plantes du jardin est de 16 cm. La tallle
des tiges caullnalres en été esl de 27 cm en moyenne pour les pianles en pols el de 45 cm pour les
plantes poussant dans les couches.

La tallle moyenne des pousses de E. cyparissias esl de 3 a 4 cm au momenl de la ponte. A la
méme période, ies plantes dans le jardin ont une tallle Qe 7 cm environ. A la tin de leur croissance, les
tiges caulinalres ont une longueur de 12 cm pour les planies en pots et de 20 cm pour les plantes

poussant dans le Jardin.

Chez E. x pseudovirgata I'élongalion des pousses saines des planles en pots se termine au
mois de juin alors que celie des pousses atlaquées esl arrélée au mois d'avril, immédiatement apres

I'infestatlon (tig. 54).

Chez E. cyparissias, 'élongation des pousses attaquées est aussi arrétée immédiatement
aprés linfestation dans la plupart des cas observés (fig. 55). La croissance des pousses de plantes
en pots est un plus tardive que celle des plantes poussant dans le sol. La croissance de £.
cyparissias se termine vers la mi-mal.

Chez les plantes en soi du jardin les premiers fruits matures de E. cyparissias apparaissent a la
fin du mois de mal. La fructification chez £. x pseudovirgata est retardée d' environ trols semaines.

3.2, Telile, foraison et montalité des tiges

3.2.1. Infestation en laboratoire

Les résuitats sont présentés dans les lableaux 24-26. L'interruption de I'élongation ainsi que la
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mortalité des pousses de Euphorbia spp. augmentent signiticativement (P < 0.001) sous l'action
des ditférentes espaces de Pegomya. L'impact des larves sur la floralson est également trés

important.

Le nombre de pousses sans élongation {ou sans floraison) ajouté & celul des pousses mortes
(également sans élongation ni tloraison) est toujours targement supérieure au nombre de pousses
contenant une farve mature ou une pupe. Ce résultat confirme que l'arrét de I'élongation et
lempéchement de la floraison sont dus & I'action des larves néonates sur le méristéme apical de la
tige intestée et sont indépendants du développement larvaire ultérieur. L'ensemble des résultats
est par ailleurs identique si on analyse 'effet de Pegomya sur 'élongation et la tloraison des
pousses Intestées, quand la larve ne s'esf pas développée complétement.

L'impact des trois espéces de Pegomya sur la montalité des pousses de E. x pseudovirgata et
leur croissance est toujours signiticatit bten que le taux de survie larvalre so_ll trés diftérent (tab. 24). il
n'y a donc pas, en laboratoire, de relation directe entre la mortallté des pousses infestées et
l'achévement du développement larvaire bien que, partois, le nombre de pousses contenant une
larve mature ou une pupe soit proche du nombre de pousses mortes. Dans fous les cas que nous
avons examinds, prés de la moitié ou plus des pousses mornes ne contenaient nf larves matures
vivantes ni pupes mals étaient en revanche pour la plupart entierement minées. Ce résuitat indique
que de nombreuses pousses n'étaient pas assez robustes ou assez grandes pour supporter le
développement larvaire jusqu'a son terme et sont mortes prématurément. D'autre part, environ 60%
des pousses de E. cyparissias el de E. virgata ainsl que 40% de celies de E. x pseudovirgata,
infestées et classées comme vivantes bien que plus petites, sans fleurs et visiblement malades,

contenalent une larve mature ou une pupe.

3.2.2. Dans ta nature

Au mols de juin, dans toutes les stations, 80% au moins des pousses de E. cyparissias
intestées par P. euphorbiae sont mortes et trés souvent il ne reste de la pousse que {a partie
souterraine tormée de la galte. Le nombre de pousses altaquées formant une Intlorescence est
extrémement rare. La 1aille des pousses saines de E. cyparissias varie entre 8 et 15 cm, celle des

rares tiges Infestées survivantes a peine quelques ¢m.

Dés le mois de juln, entre 50 et 60% des pousses de E. virgata Infestées par Pegomya sp.
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Tableau 26: Effet de Pegomya sp. sur la mortalité, I'élongation et la tloraison des pousses de E. virgata en pots.

pousses vivantes
nombre vo:wmam pousses sans pousses sans pousses contenant une
total de mores total élongation foraison larve mature/puparum
pousses % % % % %
Pousses témoins 30 16.7(5)a 83.3 (25) 8.0 (2) 48.0(12)
Pousses infestées 18 388N a 61.1 (11) 90.1 (10) 100.0 (11) 55.6 (10)
par Pegomya sp.

Les nombres effectifs sont donnés entre parenthéses.
Pegomya sp. a un effet significatif sur I'élongation (P < 0.001) et 1a tioraison (P = 0.019) des pousses de E. virgata (test du chi- carmé).
Les chiffres suivis de la méme lettre minuscule dans les colonnes ne sont pas significativement différents (P > 0.05).



son mortes ou presque entiérement détruites. Les pousses encore vivantes sonl généralement
plus petites que ies pousses saines et Jes inflorescences soni rares. La majorité des pousses encore
vivantes sont minées en partie seulement et ne renferment ni puparium nl larve vivante. Dans les
conditions naturetles el en raison de ta vigueur de la plante, l'action prolongée de la larve s'avére
donc nécessaire pour provoquer la mort de a tige infestée. La tallie des liges salnes de E. virgata,

de la surface du sol au point d'élongation, varie enire 30 et 60 cm. La talile des restes de liges
inlastées est de 10 & 20 cm, ce qul représente vraisemblablement la grandeur des pousses au

moment de la ponte.

Les observations elfectuées en 1986 dans qualre localités hongroises sur l'effet de P. fucidae
sur les pousses de £. lucida sont résumées dans le tableau 27. Entre 13 el 40 % des tiges
ciassées comme pousses malades et sans inflorescence son! Infestées par P. lucidae. P. lucidae
contribue par conséquent & I'état de dépérissement des tiges de £ . lucida mals n'en n'sst pas
l'unique responsable. D'autres herbivores specialistes vivent aux dépens de cette espéce. La larve
de Oberea erythrocephala (Col.; Cerambyciidae) se développe dans la tige et celle de
Chamaesphecia hungarica (Lep.:Se;\idae) dans la racine. Les bourgeons en développement sont
également altaqués par Lobesia euphorbiana (Lep., Tortricidae) ou Dasyneura sp. (Dipl.;
Cecidomyildae). 13 414 % des tiges infestées ne souffrent pas de l'action des larves et se
développent normalement. i est possible que les {emeiles préfarent pondre sur les petites pousées
et que les conséquences de lintestation saient plus importantes sur ces dernléres.

La taille des tiges saines atteint généralement 1 m, alors que celle des tiges lortement Inlestées

est d'environ 50 & 60 cm, taille probable des pousses au moment de la ponte.

L'etlet de P. argyrocephala sur E. amygdaloides est similalre 3 celul observé par P.
euphorbiae e\ P. curticornis sur E. virgata. Per contre, I'Infestation de P. hybernae n'e aucun

effet visible sur ia morphologie des tiges de E. hyberna.

3.3. Discussion

Chez E. cyparissias, E. virgata et E. x pseudovirgata tinfestation et I'action des larves sur ie
méristéme apical entraine 'arrét immédiat de la croissance des tiges et prévient généralement la
fioralson. L'impact des larves sur 'élongation et la floraison de E. lucida apparait moins slgnificatif et

dépend probablement en partie de l'intensité de la ponte el du nombre de larves se développant
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dans la tige.

Le dépérissement des pousses est causé par l'action prolongée des larves, en particulier
lorsque celles-ci attelgnent la base de la tige et s'attaquent & son systéme vasculalre. L'achévement
du développement larvalre dépend d'une bonne synchronisation entre I'dclosion des adultes et la
phénologle de la plante. Les pousses trop petites ou trop fragiles (cas lréquent chez les pfanles en
pots) meurent prématurément, lorsque la larve est dans sa phase miﬁeuse ou au moment de
linduction de la galle. A linverse, il est possible qu'une tige trop grande au moment de la ponte ne
permette pas a la larve diattelndre le lieu de tormation de la galle et de la nymphose dans le délal

normal de 3 & 5 semaines.

Tableau 27: Pourcentage d'intestation des pousses de E. lucida par P. lucidae
et nombre moyen de larves/pupes par tige inlestée.

Localité Petites pousses malades, sans fleurs Grandes pousses saines, en fleurs

nombre de larves/ nombre de larves/
% dintestation pupes par tige % dinfestation  pupes partige
A 324 28 (222) 13.3 25 (30)
B) . 278 21 (90) - -
C) 40.0 28 (80) 14.0 21 (30)
D) 133 43 (30) - -

Le nombre total de pousses disséquées est donné entre parenthéses.

" Lateille de la majorité des pousses de E. cyparissias et de E. virgata au moment de
l'infestation dans la nature correspond & peu prés & la taille des tiges de E. cyparissias et de E. x
pseudovirgata poussant dans le jardin de l'nstitut. La tallle et la robustesse de la tige ont un effet
positif sur la survle de la tige, comme nous l'observons chez E. lucida et plus rarement chez £.

virgata. L'ettet de llnfestatlon sur la santé de la tige est aussi fonction de I'environnement. Les
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conditions hydriques du sol influencent considérablement l'action de la larve sur [a tige attaquée. Par
exemple, les pousses petites et traglies des plantes en pots de E. cyparissias régulisrement
arrosées (intestation en laboratoire) résistent mieux que les tiges robustes de plantes poussant

dans les habitats sableux et trés secs de Hongrie. Le milieu humide dans lequel pousse E. lucida

favorise également la résistance de cette plante A I'attaque de Pegomya.
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4. PHYSIOLOGIE DE LA PLANTE ET REACTIONS DE COMPENSATION

4.1. Introduction

Les végétaux répondent a l'action des herbivores par des mécanismes compensatoires
destinés a remplacer partiellement ou compladtement les tissus perdus. Des phénomanes de
surcompensation apparaissent parfols, conduisant @ une productlvité plus grande chez le végétal
parasité que chez le végétal saln (McNaughlon, 1983; Solomon,1983; Pedigo & al., 1986; Paige &
Whilham, 1987),

Les fravaux sur les phénoménes compensatoires, entreptis surtout sur des végétaux ayant subi
une détoliation partielle ou totale, qu'elle soit naturelle ou arlificielle, montrent que impact de la
déloliation et la réaction de la plante sont trés variables et que le changement dans ia productivité de
1a plante n'est pas proportionnel & la quantité des tissus broutés ou endommagés par le phytophage
(Jameson, 1963; McNaughton, 1983; Verkaar, 1988). Alors que la défoliation influence la production
des parties aériennes de ia plante d'une maniére trés variable, elle occasionne en générat une
réduction de la biomasse souterraing (Jameson, 1963).‘L'x'mpacl de ia défoliation sur les substances

racinaires de réserve est iié au moment ou {a déloliation intervient (Harris, 1986 ).

Les mécanismes qui conduisen! aux réactions de compensation sont comploxes et
interdépendants. Au niveau Individuel, ia plante réagit & ia destruction ou & la perte de matiére
végétale en rédulsant le taux de mortalité de certains organes, en augmentant le taux de la
photosynthédse nette par unité de surface, en modifiant la dlstﬁbulion des produits de la
photosynthése dans ses organes intacts ou en formant de nouveaux tissus et organes a l'aide de
s6s sucres et protéines de réserves (Crawley, 1983).

Mc Naughton (1983) divise les mécanismes compensatoires en mécanismes Intrinséques et
extrinsdques. Les mécanismes exirinséques impliquent des changements dans I'environnement,
comme Faugmentalion de lintensité lumineuse des feuilles restantes lors d'une défoliation partielle
ou 'augmentation de I'approvisionnement en éléments nutritits des tissus restants. Les mécanismes
Intrinsdques Impiiquent des changements dans la physiologie et le développement comme la
réjuvénalion des feullles restantes ou ia redistribution des produits de la photosynthése.

Nous avons maontré dans le chapitre précédent que !'dlongation des pousses infestées est
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arrétée. La plante fait donc Féconomie de l'nvestissement énergétique mis dans la production de
nouveaux tissus. Mais en mé&me temps la surtace foliaire, et donc fa capacité photosynthétique, sont
fortement réduits.

Les sucres, produits de l'assimilation chiorophyllienne, sont utilisés principalement pour la
construction du matérie! végétai et sont stockés comme substances de réserve (Monney, 1972).

Les sucres de réserve sont eux-mémes utilisés dans la respiration et la crolssance des
nouveiles pousses au printemps (May, 1960; Jameson, 1963; Otzen & Koridon, 1970). ils jouent
égaiement un réie important dans la repousse qui sult généralement une défoliation (May &
Davidson, 1958; Davidson & Milthorpe, 1866; Mooney, 1972; Sheard, 1973). Le taux de sucfe des
racines est égaiement ung donnée écologlque Indicatrice de la capacité de résistance au froid dela
plante; les taux élevéds d'hydrates de carbone sofubles sont caractéristiques des plantes résistant au
frold (Russel 1948; Mooney 1972).

L'effet global de a détoliation d'une plante herbacée vivace se mesure généralement en

termes d'hydrates de carbone de réserve des racines et de production de Ié blomasse souterraine

(Jameson, 1963; Rausher & Feeny, 1980).

L’azote est bien entendu un élément essentiel dans la crolssance de tous les organismes, par le
réle essentiel qu'il joue dans e métabolisme, la structure cellulaire ou ie code génétique. Le contenu
an azote de la plante subit des changements irés importants durant son déveioppement salsonnier
et ontogénétique et peut étre un facteur imitant de la croissance des insectes (McNeill &
Southwood, 1978: Maltson, 1980). Les plus hautes concentrations (3 & 7% du poids sec) se
trouvent dans les tissus jeunes et se développant activement. Dés que la croissance commence de
ralentir, le taux d’azote diminue trés fortement (Mattson,1980). L'azote est aussi contenu dans un
certaln nombre de phytosubstances présentes en petites quantités (substances de délenses
qualitatives) et toxiques pour les Insectes, teis les alcaloldes ou glycosides cyanogéniques (Levin,
1976; Rhoades & Cates, 1976). Le taux de ces substances secondatres azotées diminue
généralement avec 'age des tissus (Rhoades & Cates, 1976). Le carbone est également présent
dans certaines substances végétales de défense quantitatives peu digestibles, comme les tanins ou
tes résines. Les sucres et les substances secondaires & base de carbone (par exemple les tanins)
augmentent généralement avec I'age des tissus (Friedrich & Huffaker, 1980; Strong & al., 1984).

Un autre facteur interne alfectant 'activité photosynthétique est le contenu en chlorophylle.
Bien que 12 teneur en chlorophylie, en général excédentaire, ne soit pas en relation linéalre avec

I'activité photosynthétique (Sestak, 1966), les changements dans le taux de chlorophylis sont
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révélateurs de changements Intervenant dans le métabolisme de synthése de conslituants

chimiques fondamentaux.

Le développement du bourgeon terminal des plantes herbacées inhibe la croissance des
bourgeons axillaires et celles des bourgeons racinaires. La destruction du bourgeon terminal et la
disparition de la dominance apicale entraing la levée de l'inhibition. Une compélition Inlerne pour
l'eau et la nourriture est impliquée dans le mécanisme d'inhibition des bourgsons axillalres et

racinairgs. (Mcintyre,1972; 1979).

Les éludes de physiologle el des phénoménes compensatoires se sont heurtées & un manque
crilique de matérie! & analyéer di & la croissance insuflisante des plantes en pots. La craissance des
radicelles a 616 trés falble, en particulier en début de salson. D'autre pant, i1 s'est avéré que les parties
racinaires anclennes et nouvelies n'étalent pas alsément séparables et les parties mortas difficiles &
distinguer. Ces éléments nous ont empéché d'etfectuer des mesuras sur I'évolution du poids sec
de la production souterraine. Alors que les masures de polds sec et I'analyse des divers constituants
chimiques avaient été prévues avec des lots significatifs de 5 plantss, la quantité de matériei sec &
disposition pour I'analyse s'est révélée nettement Insuffisante. La priorité a donc 6té donnée &
l'analyse du carbone, élément ls plus indicatit de la capacité de réserve de la plante. A
I'hétérogénélté naturelle des planles s'est ajoutés I'hétérogénéité de I'infestation faite en conditions
naturelles, toutes les pousses de chaque plante soumises & linfestation n'ayant pas toujours é1é

Infesiées.

4.2. Méthodes
4.2.1. Echantilionnage

Le préldvement des échantillons pour la détermination de la phytomasse aérisnne et 'analyse
des sucres et de l'azote est effectuéde 1outes les trois semalnes durant le printemps 1986. Cing
préldvements sont effectués; le premier & la mi-avril, durant la période de ponte, et le dernler au
début du mois de juillet, c'est-3-dire au moment de la nymphose. Le préldvement des échantillons
nécessaires & 'analyse des chlorophylles a et b est sffectué & trols reprises, & savolr, au moment de la
ponte, au milleu du développsment larvaire (fin mai) alnsl qu'at moment de la nymphose (seulement

pour E. x pseudovirgata).
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4.2.2. Evolution de la phytomasse aérienne

Les pousses sont séchées & 40 °C pendant 24 heures. Le poids sec des tiges principales,
saines ou infestées, des nouvelies pousses et des pousses axlliaires est mesuré sur 3 £. x
pseudovirgatael 3 4 5 E. cyparissias. Le terme phytomasse est utilisé pour exprimer le matériel

végélai vivant ou mon restant attaché a fa planie.
4.2.3. Extraction et dosage des sucres soiubies totaux

L'analyse des sucres racinaires de E. x pseudovirgata est etftectuée sdr 3 plantes saines el 3
plantes infesiées lors de chaque période, celle de E. cyparissias souvém sur un nombre moins
élevé d'échaniillons. Le polds de maliére séche nécessalre & ranalyse nécesslte parfols ie
prélévement des radicelles de plusieurs piantes pour I'obteniion d'un échantilion,

L'analyse des sucres foliaires de E. cyparissias et de E. x psaudovirgata est effectuée
généralement sur deux échantillons provenant souvent de plusleurs tiges.

Les échantillons de feuilles et de radicelles sont séchés 4 40°C pendant 24 h et conservés dans

I'obscurité. Les échantillons sont & nouveau séchés bridvement avant 'analyse.

L'analyse des sucres solubles totaux se fait de la maniére suivante: peser exactement une
quantité de matiére séche voisine de 0.1 g. Broyer dans de I'eau distillée (anv. 30 ml) & l'aide d'un
pilion et d'un mortier. Transvaser dans un bécher de 250 ml et faire boulliir sur une plaque chauffante
15 min, en ajoutant un peu d'esu. Lalsser reposer et retroldir. Récolter avec un entonnoir dans un
ballon jaugé de 100 ml et compléter au trait de jauge. Laisser décanter le contenu du ballon au froid.
(le matériel peut se conserver au froid pendani quelques jours). Le dosage est effectud sur le
surnageant.

Le dosage se fait par colarimétrie avec la méthoda au phénol. (Dubols & al., 1956): prendre 0.5
mi de 1a solution 4 analyser; ajouter 0.5 ml de phéne! 2.5% aqueux; ajouter brusquement 2.5 ml
d'acide sullurique concentré; laisser refroidir pendant environ une demi-heure. La préparation reste
stable environ 24 heures. Lire 1a densité optique a 485 nm contre un blanc d'eau distiliée. La lecture

se lait avecun speclrophotometre Perkin-Elmer Lambda 5 UV/VIS.

Peu avani la lecture du matériel végéial, une lecture est faite avec une dilution de glucose de 0 &

50 ug/ml. La courbe étalon du glucose est utilisée pour calculer les concentralions des échantillons
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{fig. 56). Les résullals sont donnés en mg de glucose par g de poids sec. Las échantillons qui

sortent de la plage de leciure de la solution étalon sont dilués dans de l'eau distiliée.

y= 0.00765x - 0.0001 R2 =0.998

0.4 4
P< 0.001
0.3 1
3
£
c 0.24
2
B
2
S o014
o-o i ¥ i ) 1 1

0 10 20 30 40 50 60
glucose / étalon (g/mi)

Fig. 56: Courbe étalon de glucose utilisée pour le calcul des concentrations en sucres solubles

tolaux des feuilles caulinaires et des radicelles.

4.2.4, Extractlon et dosage des chlorophylles e et b

L'analyse des feullles caulinaires est effectude sur 3 échantitlons, 'obtention d'un échantillon
nécessltant fréquemment le prélévement des feuilles de plusieurs tiges d'une méme plante.

La procédure sulvig est celle de Kreeb (1977). Un échantillon de 0.5 & 1 g de (euilles caulinaires
est prélevé et le polds frals est déterminé exactement. Ce matériel est broyé dans un mortier refroidi
(bain-marle de glace) avec une petite quantité d'acétone. L'extrait acétonique est récolté dans un
cylindre gradué de 100 ml. L'opération es! répétée plusleurs fols jusqu'a ce que le matériel soit
blanc. La totalité des extraits ne dépasse pas 80 ml. Ajouter ensuite 20 ml d'eau et compléter avec de
acétone a 100 ml. L'extrait acétonique est alors & 80%. La préparation est liltrée (filtres Schleicher
&SchUll LS 14). L'extrait acélonique est conservé 4 4°C, a I;abrl de la lumigre. La lecture de la densité
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oplique est elfecluée au spectrophotomatre dans les 24 heures. Les valeurs de la D.O. sont luas
contre un blanc d'acétone & 663 nm (absorption maximale de la chlorophylle a) et & 645 nrﬁ
(absorption maximale de la chlorophylle b).

Les concentrations dans le solvant d'extraction des chiorophylles a et b sont obtenues en mg/mi

a l'aide des lormules sulvantes:

C chla (mg/mi) = 0.01272 x Aggg - 0.0026 x Agys
C chib (mg/ml) = 0.1079 x Agg3 - 8.8501 x C chla

La concenlration des chiorophylies totales (a + b) peut étre obtenue au moyen d'une seule

lecture & 652 nm, avec la formule suivanie:

AB52
C chia+b (mg/ml) = ———-
36

Les valeurs des chlorophylles a, b et a+b sont exprimées par rapport au polds frals en mg/g

poids frals.

4.2.5. Extrectlon et dosage de I'azote total

Le dosage de |'azote total radicellalre de E. x péaudovlrga!a est eftectud sur trois plantes
saines et trols plantes Intestées lors de chaque période, celui de E. cyparissias sur un nombre trés
limité de d'échantillons. Pour chaque période, l'analyse de I'azote tollalre des deux espéces se tait
sur un seul échantillon composite.

Le dosage de l'azote total se tait selon la méthode Kjeldahl. Pendant la minéralisation de la
matiére organique, les radicaux azotés des molécules organiques sont transtormés en lons NH4+ par
macéralion dans l'acide sullurique, & haute lempérature et en présence d'un catalyseur.

Le matériel végélal est broyé & sec puis passé & I'étuve & 65 °C pendan! deux heures et retroidi
en dessicateur pendant une demi-heure. Un échantillon de 0.5 g, pesé exactement, est introduit
dans le matras Kjeldahl et humecté légdrement. Ajouter ensuite une pastille de catalyseur Kjeldahl, 6
ml de H2S04 concentré et 6 ml de H202 30%, puls coiffer le matras d'un petil entonnolr et porter
lentement & ébullition. La mindralisation dure de 12 4 24 heures. Agller régulidrement. Aprés
retroidissement, liltrer le fiquide dans un ballon jaugé de 100 mi et compléter avec de l'eau distiliée.
Conserver au rétrigérateur.

La distillation en milieu basique et le piégeage de 'ammonium dans une solution d'acide borique
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saturé se fait dans une unité de distillation Bichi. L'acide borique neutralisé est titré par HCi 0.01N,

en présence de lindicateur de Tashiro. L'azote total esl donné par

Vx014x2
p

Ntot (%) = x 100

V = volume HCI 0.01N, en mi
P = poids de I'4chantillon, en mg

4.3. Résultats

4,3.1, Evolutlon de la phytomasse aérienne

Les résuitats sont donnés en valeur absolue du poids sec moyen par plante et, pour chaque
catégorie définle {(pousses saines, pousses Infestées, nouvelles pousses), en pour cent du poids
sec moyen. La taille moyenne des tiges par piante et les taiiles relatives des différentes catégories de

tiges sont également données.
Cas de E. x pseudovirgata

La croissance des plantes salnes se lermine au début du mols de juln. Le gain en poids sec se
produit surtout pendant ia troisiéme périods (fig. 57), alors que I'élongation des tiges est plus
régulidre (fig. 61). De nouvelles pousses apparaissent sporadiquement au cours de la croissance. La
fragilité de ces nouvelles pousses esl altestée par une taille relative (environ 14%) (fig. 62) plus
importante que le poids sec relatit (2 & 6%) (lig. 58).

Les tiges inlestées au mois d'avril ne s'allongent plus el leur poids sec, dés la troisiéme période,
est 2 & 3 fols plus falble que calui des tiges saines (lig. 59). De nouvelles pousses apparaissent chez
les plantes Intestées dont le polds sec relatil (lig. 60) est important (36 & 42%) dans les deux
dernidres périodes. La tallle ralative de ces nouvelles pousses dans la derniére période (72%, lig.
64), beaucoup plus importante que leur poids sec relatil (36%), atteste également une croissance
rapide. Le polds sec des nouvelles pousses des plantes infestées est irés largement supérieur 2

celui des nouvelles pousses des plantes saines (quatridme et cinquigme péricdes, ligs 58 et 60). Il
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faut noter également dans Iés lots de piantes infesiées des troisiéme et quatnéme périodes la
présence de pousses non Infestées, qui contribuent d'une manidre importante (26 4 31%) au poids
sec tolal. La présence de pousses non infestées n'empéche pas la croissance de nouvelles
pousses.

Le polds sec total de la phytomasse aérienne des plantes Inlestées est constant au cours des
trois dernléres périodes, maigréd la présence de pousses non atlaquées et Ia croissance de
nouvelles pousses, et environ 30 % Inférieur & celul des plantes saines pour 'ensemble des trols
dernigres périodes (ligs 57 el 59).

Si on considére les lots de plantes salnes et attaqudes des deux demiéres périodes, le nombre
totai de pousses des plantes intestées (tiges non infestées et nouvelies pousses) est de 37 %

intérieur & celul des plantes salnes, en admettant que toutes les tiges inlestées meurent.
Cas de E. cyparissias

L'élongation des tiges de plantes saines est régulidre et se fermine au mols de mal (fig. 69), alors
que le gain en poids sec se produit surtout pendant la troisiéme période (fig. 65). i n'y a pas de
croissance de nouvelles pousses, mais, dés la troisidme période, apparition de pousses axillaires
dont la contribution au poids sec total n'est pas négligeable (11 & 28%) (fig. 66). Le poids sec des
plantes de la dernidre période est faible en ralson de la sénescence et de la chute de nombreuses
teuilles caulinaires. .

Les tiges intestdes ne s'alfongent pius (fig. 71) et leur polds sec, dés la troisiéme période, est 2
4 3 tois plus faible que celul des tiges saines (ligs. 65 el 67). i n'y a pas de croissance de nouvelles
pousses, & I'exception d'une 1aible réaction de crolssanée dans le lot de plantes de la troisi¢éme
période. Les pousses axillaires apparalssent duran les deux dernidres périodes dans une
proportion simitaire aux plantes témolns (18 & 25% du poids sec 1otal, fig. 68).

Le poids sec fotal de ia phytomasse aérienne des piantes inlestées est environ 2 & 3 fois plus
faible que le polds sec lotal des plantes saines (ligs 65 et 67).

Comme il n'y a pas de repousse compensatoire & partir des bourgeons racinaires, le nombre de
pousses des plantes attaquées diminue théoriquement de 100 %, si loutes les pousses sont

intestées et meureni.
Dans la nature

En Hongrie, dans les stations & E. cyparissias et E. virgata, nous n'‘avons pas observé d'une
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manigre signilicative ia croissance de nouvelles pousses & partir des bourgeons racinaires. En
revanche, la croissance de pousses axillaires dans la partie supérieure des tiges infestées encore

vivantes ainsi que des tiges saines est trés [réquente chez ies deux espéces.

4.3.2, Concentration des sucres solubles tolaux des radicelles
Cas de E. x pseudovirgata

La concentration moyenne des sucres solubles totaux des radiceiles de plantes saines chute de
35% au début de la croissance des nouvelles tiges (lig. 73). Ensuite, dés le mois de mai, le bilan
énergétique tend & redevenir légérement positif, puis Ii se stabilise quand la croissance des pousses
est ferminée.

La concentration des sucres radicellaires des plantes infestées est identique & celle des piantes
saines, trois semaines aprés l'infestatlon (fig. 73). La concentration des sucres chute encore trés
modérément pendant quelques semaines puls remonte légérement en fin de période o elle
devient simllaire & celle des plantes saines. La variabilité des concentrations des sucres solubles
totaux est parfois extrémement grande chez les plantes Infestées. Elle est également assez

Importante chez les plantes saines en fin de croissance.
Cas de E. cyparissias

La concentration moyenne des sucres soiubles otaux des radicelles de plantes saines diminue
jusqu'a la fin du mois de mal puis elle se stabllise quand la crolssance des tiges est terminée (fig. 74).

La concentration des sucres radicellaires des plantes infestées est considérablement plus faible
que celle des plantes saines jusqu'aux troisiéme et sixiéme semalnes qui sulvent l'infestation (-45%
et -62 % respactivement, {ig. 74). Efle varle ensuite énormément. Elle peut étre trés faible ou

atteindre le niveau de celle des plantes saines.
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4.3.3. Concentration des sucrea solubles totaux des faullles caullnalres

Cas de E. x pseudovirgata

Les variations des concentrations de sucres sont peu marquées. Les tiges matures ont
apparemment un conlenu en sucres plus élevé que les tiges en développement (fig. 75). La
concentration des sucres loliairas de tiges Infestées est caractérisée par une trés grande variabilité.
Elle semble plus basse que celle des feullles de tiges saines dans les premigres semaines suivant

linfestation.
Cas de E. cyparissilas

La concentration des sucres foliaires de tiges salnes subit des variations trés prononcées
pendant les périodes observées mals semble également augmenter avec le vieillissement de
'ensemble des feullles (fig. 76). La concentration des sucres foliaires de tiges infestées est plus

faible au début de linfestatlon.

4.3.4. Concentration en chlorophylle a-et b
Cas de E. x pseudovirgata

La concentration en chlorophylle a des feuilles caulinaires de plantes saines a augmenté de 42
% dans les tiges ol I'dlongation est presque terminéde (période Intarmédiaire, fig. 77). La baisse de la
teneur en chlorophylle a est ansulle sensible pendant le viellissemenl de 'ensemble des feuilles (-
47 %). La teneur en chlorophylle b est relativement stable pendant I'ensemble de a période
observée (fig. 77).

La concentration en chlorophylle a des feullles de tiges Infestées est plus taible (-29 %) que
celle des feullles de pousses saines & 1a période Inlermédialre. La concentration en chlorophylle a
diminue ensuite lentement pour atteindre celle des feuilles de tiges saines & malurilé. La teneur en
chlorophylle b est également Infériaure A celle des feullles da tiges saines pendant la période

intermédiaire {- 31%) mals elle augmente chez les feuillea de tiges infestées agées (fig. 77).
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Cas de E. cyparissias

Les concentrations des chlorophylies a et b sont plus élevées dans les teuilles de tiges saines
ot I'dlongation es! terminée que dans les feuilles de tiges en développement. Pendant 1a période
intermédiaire, les concentrations des chlorophyles a et b des teuilles de tiges infestées sont
inférieures {-34% et -48 % respectivement) 4 celies enregistrées dans les feuilles de tiges saines.

4.3.5. Taux d'azote total des radicelles et des teullles caulineires

Cas de E. x pseudovirgata

La taux d'azote total des radicelles de plantes saines a diminué de 35% sur I'ensemblé dela
période observés (lig. 79). Les taux d'azote total des radicelles de plantes infestées sont identiques

A ceux obtenus chez les planles saines.

Le taux d'azote total de 'ensemble des teuilles caulinaires des tiges de plantes saines est
nettement plus élevé (5.7%) au début de ia croissance des tiges (fig. 80). Dé&s que 'élongation
s'accentue, les premidres feuilles basales deviennent matures et i'azote de I'ensemble des feuilles
caullnaires diminue immédiatement. La chute du taux d'azote est spectaculaire quand I'élongation de
la tige est quasiment terminde. Le taux d'azote total des feuilles de tiges & maturité est de 1.5%

seulement.
Le taux d'azote des feuilles de tiges infestées est Inférieur & celui des feuilles de tiges saines
trols semaines aprés Iinfestation, puls Il semble &tre supérieur (fig. 80).

Cas de E. cyparissias

Le faux d' azote total des radicelles de plantes saines diminue iégérement pendant la croissance
des plantes et Il est plus élevé que celul mesuré chez E. x pseudovirgata (tig. 81). Le taux d'azote

total des radicelies de plantes infestées est trés élevé au mols de mai et de juin.

L'azote totai des feuilles caulinaires de tiges saines chute rapidement alors que les pousses
s'allongent. Le taux d'azote des feullles de tiges infestées parait 1égérement supérieur A celui des

tiges salnes {fig. 82).
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4.4. Discussion

Les études que nous avons présentées dans ce chapitre ont le caractéra de travaux
préliminaires sur les possibilités d'évaluation de I'effet global de Pegomya sur l'organe et sur la
plante.

Les résultats obtenus sont partiels et non déterminants en raison de la natura des plantes
utilisées et de leur infestation (hétérogénéité "naturelle” des plantes el du dommage occasionné a
celles-ci) et du faible nombre d'échantlllons analysés. En outre, la nature trés hétérogéne des
organes analysés (en particulier les {euvilles caulinaires) et celle, possible, des échantillons

composites complique encore Fanalyse.

L'activité photosynthétique des feuilles est 1a plus élevée lorsque le limbe attein! 50 24 80 % de
sa surface maximale. (Sestak & Catsky, 1967). C'est & ce moment également, vers la tin du
déroulement foliaire, que la concentration en chlorophylles et en protéines est la plus élevée. La
concentration en azote total, en chlorophylies, l'activité photosynthétique et la respiration diminuent
avec le vigillissement de la teuille (Woolhouse, 1967; Sestak & Catsky,1967; Thomas & Stoddar,
1980), la dégradalion des chlorophylles étant un peu plus tardive que celle des produits azotés
(Smillie & Krotkox}, 1961; Woolhouse, 1967; Friedrich & Huffaker, 1980). Le degré de corréiation
entre Ia teneur en chlorophylle et l'aclivilé photosynthétique n'est pas clairemeni établi.
(Woolhouse, 1967; Sestak, 1966; Sestak & Catsky, 1967). §elon Sestak & Catsky (1967),ily aune
relation linéalre entre la teneur en chlorophylle el I'activilé photosynthélique dans des conditions
diintensité lumineuse maximale. D'autre part la teneur en chlorophylle a est un meilleur indicateur de
I'activité photosynthélique que la teneur en chiorophyile totale. S'glon Friedrich & Huffaker (1980), ia
dégradation des chlorophylies Intervient aprés le commencement de la baisse de l'activité
photosynthétique qui est corrélée d'une manidre significative avec le taux de La RuBPCase
(ribulose-1.5-biphosphate carboxylase ou enzyme de la carboxylation). Comme cet enzyme est le
composant azoté dominant dans la feuille, en particulier dans la feuille en développement (Carr &
Pate, 1967; Friedrich & Hutfaker, 1980), centalns auteurs ont corrélé diractement le taux d'azote total
mesuré dans la feuille avec l'activité photosynthétique (Osman & Milthorpe, 1971; Gulmon & Chu,
1981; Mooney & Gulmon, 1982).

Le rajeunissement des feuilles restantes d'une tige suite & une défoliation partielle ou a la
décapitalion de la tige, a été observé par plusieurs auleurs. Hodgkinson (1974) observe, aprés
déloliation partielle de Medicago sativa L., une augmentalion de la capacité photosynthétique des

feuilles restantes, jeunes et matures, comparable aux feullles en expansion alors que les teuilles plus
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vieilles rajeunlssent seulement partiellement. Les taux de protéines, d'ARN et de chlorophyiles chez
les feuilles d'une lige décapitée sont plus élevés que chez les feuilles d'une tige normale (Simon,
1967; Woolhouse, 1967; Carr & Pale, 1967; Thomas & Stoddart, 1967).

Les concentrations en chlorophylles a et b des feuilles caulinalres de E£. x pseudovirgata et E.
cyparissias sont plus élevées chez les tiges en tin de croissance {deuxiéme pérlode). Il est possible
toutefols que la concentration maximale soit atieinte avant la fin mal, quand la tige est encore en plein
développement. La comparaison des courbes de I'azote total et de la chlorophylie montre que la
dégradation des chlorophylles intervient plus tardivement que celle des produits azotés {volr par
exemple Friedrich & Huffaker, 1980), Contralrement a I'augmentation observée chez certaines
plantes décapltées, la teneur en chlorophylle a des plantes Infestées par Pegomya est notablement
plus faible que celle des plantes salnes. Sl il y a rajeunissement des chlorophylles des teullles de
tiges infestées, celui-ci doit Intervenir trés 161 aprés l'intestation et la dégradation doit tre trés rapide.
Il est probable que 'augmentation de la teneur en chlorophylles observée chez les blanles saines en
croissance n'a pas lieu chez les plantes Infestées, la translocation de certalns éléments constitulifs

des chlorophylles depuis les racines étant empéchée au niveau de la galle.

Comme ¢'est généralement le cas chez les végétaux, 'azote total des feuilles caulinaires de E.
x pseudovirgata el de E. cyparissias diminue avec le vielllissement de la lige. La chute est irés
prononcée quand I'élongation de la tige est terminde, donc au moment ot apport en nouvelles
feuilles, riches en azote, s'arréte. Chez les pousses infeslées, sulte a I'arrét de la croissance et donc
de l'augmentation de la surface foliaire, on semble assisler & un rajeunissement de lI'ensemble des
feuilles de la tige, révélé par une teneur en azolé des feullles plus élevée. La question resle posée
de savoir si celte teneur plus élevée en azote total iraduit une décélération de la dégradatlon des
protéines, donc, en principe, une réactivation de I'activité photosynthétique paliiant & la réduction de
la surtace folialre ou simplement une augmentatlon de substances azotées Inertes, résultant de la
disparition d'un consommateur important {sink de fapex). Selon Carr & Pate (1967) le rajeunissement
des feuilles d'une tige endommagée pourrait avolr deux causes synergétiques. D'une par, la
décapitatlon supprime un consommateur important et par conséquenl, I'exportation depuis les
teullles restantes est arréiée ou freinge. D'autre part, les substances Importées des raclﬁes et
destinées aux organes en expanslon s'accumulent dans les leullles restanies. Toulelols, Il semble
peu probable, en raison de l'allération du systdme vasculalre, que l'augmenlation en azote résulte
d'un apport racinaire prévu pour les tissus en développement et dérivé sur les leuilles restantes. i

laut noter que, s'il y a augmentation de I'actlvité pholosynthétique au niveau des feuilles restantes,

149



les produits de l'assimilation profiteront surtout soit au tissu cécidagéne, soit au développsment de

pousses axillaires.

Le métabolisme de la feuille change au cours de son développement (Thrower, 1967; Carr &
Pate, 1967; Thomas & Stoddart, 1980). La trés Jeune feuilie utilise le carbone assimilé et importe des
sucres des feullles plus agées (Mooney 1972) pour la synfﬁése dé produits azotés complexes
(enzymes, protéines de structures, acides aminés) et de polysaccharides. Rapidement, le
métabolisme foliaire est dirigé vers la production d'hydrates de carbone et déja avant sa maturité fa
feuilie est un exporateur net de carbone. Ensuite, au cours de la sénesnence, I'assimifation du
carbone et l'exportation des sucres de la feuille vers les autres parties de la plante décroissent.

La concentratlon des sucres solubies des feuilles caulinaires de E. x pseudovirgata n'évolue
pas d'une manidre significative mals tend & 8tre plutét élevée chez les tiges matures. Chéz E.
cyparissias la concentration des sucres foliaires est banicullérement élevéde, alors que les tiges sont
en pleine élongation. La chute de fa teneur en sucres des feuilles de tiges malures observée
ensulte chez cette espéce correspond & I‘exponation‘maxlmale de sucres observée par Thrower
(1967) chez les feuilles ayant atteint ieur surface maximaie. Alors que chez les feullles sénescentes
le taux en azote est particuliérement bas, la concentration en sucres tend 4 étre plutét élevée. Selon
Hopkinson (in Thrower, 1967) ia proportion du carbone assimilé exporté des feuilles décrait
Irréguliérement avec '4ge follaire. Friedrich & Huffaker (1980) observent également une
augmentation des sucres solubles avec I'age des feuilles alors que l'activité photasynthétique
décline et suggérent qu'une inhibition sélective du transport des sucres a fieu pendant la
sénescence. L'évolution de la cancentration des sucres solubles peut éire fiée également & d'autres
processus métaboliques, comme le stockage des hydrates de carbone sous forme d'amidon.

La concentration des sucres foliaires des tiges Infestées est inlérieure chez les deux espéces,
su début de linfestation, & celle des feullles de tiges salnes. Malgré la disparition d'un consommateur
important (apex), I'exportation des sucres semble pius importante chez les feuilles en début
d'Infestation, ce phénoméne étant peut-étre lié au rajeunissement de rensemble des teuilles
caulinaires d'une tige en arrét de croissance. Ryie & Poweil (1975) rapportent que les leuilies de
plantes-coupées chez lorge exportent plus de carbone assimilé que les feuilles de plantes saines,
pendent les premiers jours observés. D'une maniére générale, les variations des taux de sucres
follaires et leur grande variabilité sembient liés & des changements dans l'allocatlon, la translocation et
le stockage des prodults de I'assimilation plutst qu'a des changements Importants de Pactivilé
photosynthétique.
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Le développement d'une plante est étroitement (i§ aux mécanismes de transport de substances
trés diverses enlre ses différents organes, entre les lleux d'absorption ou de productlon (source) et
les lieux de consommation (sink). D'une manlére simplifiée, I'azote est absorbé majoritairement par
les racines sous forme d'ammonium et de nitrates et transporté par le xyléme sous forme d'acides
aminés et d'amides dans la plante entiére, en particulier dans les tissus méristématiques. L'azote
résultant de la dégradation des protéings dans lgs tissus en sénescence est réutliisé et transporté
dans ies lissus en développement de la plante. Les sucres permettant au printemps la croissance
des nouvelles pousses sont d'abord fournis par les racines (Jameson, 1963). Les feullies jeunes de
la tige exportent les produits de I'assimilation principalement vers le méristéme apical et les leuilles en
développement, tandis que les sucres prodults par les feullles plus 4gées sont transportés vers les
racines (Thrower, 1967; Carr & Pate, 1967). '

L'intestation des pousses d'euphorbe par Pegomya provoque trés rapidement l'arrét de
I'tlongation de la tige et donc la suppression d'un consommateur important. L'allocalion vers le
sommet de la tige des métabolites de certaines feullles et des racines doit &tre par conséquent
tortement perturbée. Aux changements dans I'allocation des ressources dus a la décapitation
s'ajoutent, aprés quelques semaines, les perturbations de la tfranslocation llées aux dommages
causés aux laisceaux conducteurs dans la partie inlérieure de la tige. Les mouvements de
translocation des sucres des leuilles matures vers la partie inférieure de la plante en direction des
racines se produisent vraisemblablement, mais sont bloqués au niveau de la galle qui fonctionne
elle-méme comme un consormnmateur. En effel, comme I'a remarqué Thrower {1967), le transport des
produits de 'assimilation vers les racines a lleu dans le cas de tiges dont la partie inférieure est gelée,
mais les métabolites restent bloqués et s'accumulent au niveau de la partie endommagée.

Méme sl il est probable que la tige solt rarement complétement coupée des racines, le transport
des substances des racines vers les parties aériennes de la plante doit étre fortement ralentl. La
capacité de transport de la planie étant réduite, la teneur en eau et en éléments nutritils peut &tre un

tacteur limitant de la survie des organes inlestées.

La levée de la dominance apicale des liges infestées est maniteste chez E. x pseudovirgata ol
eile provoque la suppression de linhibition des bourgeons racinalres. Chez E. cyparissias, la levée
de la dominance apicale provoque I'apparition de pousses axillaires dans la partie supérieure de la
tige inlestée. Le méme phénoméne a lieu chez les tiges matures des plantes saines. En Hongrie,
dans les stations & £. cyparissias et A E. virgata, lapparition de pousses axillaires sur les tiges

salnes et les tiges Infestées encore vivantes est générale. En revanche, la croissance de nouvelles
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pousses a partly des bourgeons racinalres est irés rare. Selon Mcintyre (1972; 1979) une corrélation
inhibitive axiste entra )2 tige principale de jeunes plantules de E. esula, les bourgeons latéraux et
les bourgeons racinalras. Ses résuitats renforcent fortement hypothése qu'une compétition pour
I'eau et i'azote est impliquée dans les mécanismes de la dominance aplcale. La suppression de
I'Inhibltion des bourgeons racinaires est corrélés positivernant a une augmentation de 'humidité
{Mcintyre, 1979). Lorsque fes plantules ¢’ E. esula sont cullivées en présence de falbles quanlités
d'azots, linhibition des bourgeons racinalras est partiellement levée aux dépens des bourgeons
axiliaires (Mclntyrs, 1972). En présence d'une plus grande quantité d'azote, ia dominance aplcale est
réduite, mais i crolssance des bourgeons axiliaires augments ie pouvoir inhibiteur de fa tige sur les
bourgeons racinaires, peut-étre & cause d'une compétition pour les sucres entre la tige principale et
la racine (Mcintyre, 1972; 1973). Aprés décapliation de 1a tige principale, ia crolssance des
bourgeons racinaires est corrélée positivement a 'apport en azote (Mcintyre, 1972),

Dans lgs tocalités da collection, la compétition pour 'eau entre 1es figes intestées, saines et les
_racines d'une méme plante apparait étre capitale et se faire aux dépens de la levée de l'inhibition des
bourgaons racinaires. D¢ plus, les habitats secs tavorisent et accéldrant ie dépérissement des tiges

infestées.

_Le taux d'azote lotal des racines est une donnée relativement peu mesurée par les auteurs.
L'exportation d'azote des racines ot ia baisse de l'azote totai racinalre pendant la phase principals de
crolssance végétative ont é1é observés par Carr & Pate (1967) ou Otzen & Koridon (1970). L'azote
organigue racinalre mesuré par Ary (1932) chez E. esuia (= E. x pseudovirgata) chute de 42 %
pendant la phase de crolssance rapide de la plante, entre le 26 avrll (1.18 %) et le 12 Juin (0.68 %). Le
taux d'azote total que hous avons observé dans les radicelles de plantes salnes chez E. x
pseudovirgata diminue également pendant la période observée, d'avril & juln (-35%). Les valeurs de
l'azote total des radicelles da E. x pseudovirgata sont plus Importantes que celles de l'azote
organlque obtenues par Arny (1932) dans les racines de E. esula. Elles sont proches, en
revahche, des valeurs mesurées par Mcintyre & Raju (1966) dans les racines de plantules de E. x
pseudovirgata récoltées dans le Saskatchewan en é1é, A des dates qui toutefois ne sont pas
précisées (1.03-1.4%). L'azote total des radlcelles de E. x pseudovirgata Intesté par Pegomya
évolue de fagon Identlque, l'azote exporté servant probablement au développement des bourgeons
racinaires.

Le taux d'azote total des radicelles de £. cyparissias diminue légérement pendant la phase de
crolssance des plantes saines. if est supérieur A celul mesuré chez E, x pseudovirgata, Le laux
‘d‘azola iotal des radicelles de plantes infestées chez E. cyparissias 4 la trolsléme ef 4 Ia quatriéme
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période est extraordinairement élevé et demande 2 &tre contirmé. Comme les plantes inlestées ne
produlsent pas de nouveiles pousses & partir des bourgeons racinalres, ces taux d'azote 1rés levés
pourralent révéler une forte réaction compensatoire au niveeu des méristdmes racinalres (Intense

synthése protélnique et prolifération celiulalre).

Selon un schéma classique, 16s réserves énergétiques des racines (qui diminuent légérement
pendant la salson dormante & cause de la respiration des racines nécessalre & la maintenance (May,
1960) sont fortement utilisées pendant la pérlode de croissance des nouvelies pousses (Jameson,
1963) . Un minima de la concentration en sucres racinaires est souvent décrit vers Iahﬂn dela
crolssance végélative sulvi d'un deuxléme au moment de la fructilication (Linscott & McCarty, 1962;
Jameson, 1963; Fonda & Bliss, 1966). Selon Sheard (1973}, la réaction de croissance d'un végétal
{aisant suite & une défolialion provoque une nouvelle exportation des sucres racinaires et un
détournement du carbone assimilé des tiges ou des feullies restantes en direction des nouveaux
tissus méristématiques, au détriment des racines. Les conséquences en sont: une balsse du taux
de sucres racinalres et un ralentissement de |a crolssance racinalre (Davidson & Milthorpe, 1966;
Ryle & Powell, 1975; Chapin & Slack, 1979). Selon d'autres ravaux (May & Davidson, 1958; May,
1960) la baisse des sucres racinaires qui suit une déloliation est surlout due & la ragspiration racinaire.

La déplétion des sucres radicellaires des plantes saines chez E. x pssudovirgata est forte
pendant la phase principale de crolssance végétative (- 35 %). Il faut noter que la chute de la
concentralion des sucres radicellalres commence certalnement avant la dale de la premiére mesure,
au moment de I'nitiation de 1a croissance des nouvelles pousses (Fonda & Bliss, 1966). En fin de
croissance, vers Ia fin du mois de mali, le bilan énargétique des nouvelles pousses est devenu
excédentaire et une partie des produits de I'assimilation est exportée vers les racines dont la teneur
en sucres tolaux s'équilibre ou augmente. Selon Arny (1932), la concentration des sucres racinaires
totaux chufe de prés de 40 % depuls la fin du mois d'avril jusqu'a 1a fin du mols de mal, dale a laquelie
las plantes commencent & flgurir. La concentration des sucres racinaires remonte ensuite
rapidement. Chez les plantes Infestées, la déplétion des sucres radiceilaires se prolonge
modérément pendant quelques semaines. La restauration des sucres racinalres des plantes
infestées est plus tardive, en ralson des dégéts causés aux faisceaux conducteurs des liges
Inlestées, qui empéchent la translocation et en raison de l'ulilisation de sucres recinaires
supplémentaires pour la croissance de pousses compensalolres. Plus tard, le bilan en carbone
assimité d’une partie des piantes Infestées redevient excédentaire et, dans ia période qui suit la fin
de la crolssance, la concentration des sucres radicellaires retrouve un niveau cemparable & celul des

plantes saines.
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Chez E. cyparissias, ia balsse des sucres radicellaires des plantes saines se prolonge pendant
le mois de mal, peut-&tre en raison de la croissance rapide des pousses, puls i se stabilise. La
concentration des sucres radicellaires des planies infestées est netlement inférieure a celle des
plantes saines, jusqu'd ia fin du mols de mal. Ensuite, chez certaines plantes infestées, le bilan
énergétique des radicelles redevient comparable A celul des plantes saines. Les échanges de
sucres entre les parties souterraines et aériennes sont présumés peu importants chez les plantes
intestées de E. cyparissias, puisque la trés grande majorité des pousses est Intestée et que la
repousse compensatolre est falble, Des changements intervenant dans la resplration racinaire des
plantes inlestéas pourralent expliiquer en pertie les variations des concentrations de sucres
radicellaires. Selon Sakural & gl. (in Jameson, 1963), une baisse de la respiratlon des racines peut
se produire chez les plantes coupées pour miniser l'effet de la destruction des tiges sur les sucres
racinaires. Une chute de la respiration racinaire et de 'absorption d'éléments nutritifs est également
observée par Davidson & Milthorpe (1966) chez certaines plantes défoliées. Chapin & Slack ( 1979)
observent au contralre une augmentation de la respiration racinaire aprés détoliation chez deux
greminées limitées en éléments nutrtifs. lis en concluent que rigtenslté de la resplration racinaire
dépend de I'état de ses racines en éléments nutritits, en panticulier chez une plante endommagée.
Plus une plante croit dans des conditions pauvres en éléments nutritifs, plus la respiration racinaire

sera importante pour satisfaire la demande deia plante.

En résumé, l'infestation provoque une diminution importante de la phytomasse aérienne et de ia
densité das tiges chez E. cyparissias, plus faible chez E. x pseudovirgata.

Au niveau métabollque, intestation tend a provoquer une diminution de la concentration des
chlorophylies chez tes tiges en crolssance et une teneur en azote plus élevée dans les feuilles de
tiges matures. L'azote radicellaire semble étre peu Influencé par finfestation alors que la
concentration des sucres radicellaires des plantes Intestées chez E. x pseudovirgata et E.
cyparissias est globalement Inférleure A celle des plantes saines pendant ia phase de croissance
végétative. Ensulte, les concentrations des sucres radicellaires des plantes Inlestées el des plantes
saines tendent & s'égaliser.

Ces résultats soni en accord avec 'hypothése généralement admise que la défoliation d'une
plante vivace est plus dommageable si elle intervient quand les réserves raclnaires sont basses,
(c'est-a-dire pendant la floralson et vers la fin de la salson), et & un moment ol la ptante n'aura plus le

_ lamps de reconstrulre ses réserves avant 'hiver, grace A diftérents mécanismes compensatoires
(Harrls, 1986).
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Limpact de Pegomya sur la vigueur de la piante el son devenir est donc Incertain. Cette
Incertitude est renforcée par le tail que nous n'avons pu mesurer I'évolution du poids sec des
racines. .

La réaction compensatoire de la plante & la destruction de tout ou partie de sa partle aérlenne est
favorisée par le falt que finfestation Intervient au début de la salson. Lintensité de la réaction
compensatoire va dépendre de la vigueur de la plante & la sortle de hiver ainsl que des facteurs de
I'environnement, dont les plus Importants paralssent étre la teneur en eau du sol et éventuellement
celle en éléments nutritifs. L'ensemble des observations de laboratolre et de terrain rend trés
Improbabla I'hypothése d'un phénoméne de surcompensation des plantes Infestées, tant au niveau
des réserves racinaires que de la production de graines.

L'effet principal de Pegomya sur Euphorbia est le dommage causé 4 la tige infestée, avec,
pour conséquences les plus évidentes, la réduction de e production de grelnes, |a diminution de la
phytomasse aérienne et, en admettant que la majorité des pousses Infestées meurent, une chute
importante de la densité das tiges qul devrait entrainer une diminution de la compétitivité de la
mauvaise herbe. La réduction de {a phytomasse aérienne st de 1a densité des tiges sera d'autant

plus forte qua la réaction compensétolre sera faible.

Cette étude filustre, dans les conditions de variabifité naturelle des plantes vivaces, la difficuité
de prévoir Iimpact d'un phytophage sur la vigueur de la plante, ses phénoménes compensatoires et
son devenir, Cette prédiction est d’autant plus difficlle dans la nature quand interviennent des
conditions environnementales différentes et varlables, ia compétition avec les autres végélaux et

l'influence d'autres organismes tant sur la plante que sur le phytophage.
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Trolsléme partle: EVALUATION DU POTENTIEL DE P. EUPHORBIAE ET
P. CURTICORNIS COMME AGENTS DE LA LUTTE
BIOLOGIQUE CONTRE LES EUPHORBES NATURALISEES
EN AMERIQUE DU NORD

INTRODUCTION

Etant donné la difficulté d'évaluer iimpact et i'sfficacitd d'un insecle, tant en iaboraloire que dans
l'aire de distribution géographique d'origine et, plus encore, d'en prédire l'efflcacité dans la région
d'introduction, les chercheurs tentent de détinir le candidat Idéal en lonction des succés el échecs

déja anreglstrés dans fa lutte bicloglque classique.

Le degré de contréle blologique d'une mauvalse herbe dépend des attributs écologiques et
démographlques de la plante (une fols connues l'ldentification exacte et l'origine) et de I'insecte.

Le degré d'anatogie de |‘habh:;l et du climat dans le pays d'origine el le pays d'accueil détermine
le degré d'adaptation éco-climatique de fnsecte candidat et facliite son établissement (Wapshere,
1975). Le développement salsonnler de la plante dans son nouvel habltat peut également étre
délerminant dans le succés ou I'échec de la colonisatlon d'un phytophage. La structure génétique
du végétai est aussi un facteur important de la winérabllité ou &e la résistance aux ennemis naturels.
Burdon & Marshall (1881), en §ludiant le degré do contrdle attelnt dans 81 projets de iutte
blologique sur 45 plantes nulsibles, ont mis en dvidence une corrélation significative entre le taux de
succés et lo mode de reproduction de la mauvalse herbe. Le succés en lutte biologlque a été plus
fréquent chez les plantes & reproduction asexude (végétative ou apomictique) que chez les plantes
& raproduction sexuée. Les plantes étrangdres & reproduction végétative dominante ont en etfet
tendance a avoir une structure génétique homogéne et appauvrie en raison d'un pool génétique de
déparl faible, surtout en cas de dispersion sur une grande distance (introduction délibérée ou
accidentelle dans le pays d'accuell de quelques graines seulement). L'homogénéité génétique de
telles populatlons les rend molns susceptibles de développar des souches résistantes lors de
l'attaque d'un organisme phytophage.

La plante joue également un réle Important dans la vitesse de disparsion de l'insecte. Crawley
(1986) montre que la vitesse de dispgrston n'est pas spécifique A lnsecte, mals dépend également
de la mauvalse herbe. Los Insectes se disparsent plus lantement sur las plantes vivaces ayant une
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grande capacité de croissance végétative que sur les plantes annuelles ou biannuelles &
reproduction sexués.

La connaissance des attribuls de la mauvalise herbe Intervient au moment de la sélection de Ja

plante pour la lutte blologlque classique. lis déterminent an partie Is choix des régions a étudier dans
I'aire de distribution d'origing, ainsl que celui des candidats & consldérer.

Une polémique assez vive est née ces demldres années lorsque Hokkanen at Pimentel (1984)
ont suggéré que les couples Insecte/plante-hdle nouvellement assoclés étalent plus sfficaces dans
1a lutte biologique que les couplas ayant coévolués. Autrement dit, ces auteurs proposalent d'utlliser
préférentieliement les ennemis naturels des espéces apparentéas 4 la mauvalse herbe dans l'aire
d'orlgine, el non plus ceux de la mauvaise herbe elle-méme, l'absence d'équlilbre interspécifique
évolué chez les couples Insecle/plante-héte nouvellement assoclés augmentant les chances de
succés. il faut noter que cette approche est utilisée depuls longtemps dans le cas des suphorbes
principalemant pour des raisons pratiques el non pas parce que ces Insoctes sont apparemment
plus efficaces. La polémique es! née surtout parce que la démonstration de Hokkanen & Pimentel
(1984) est basée, en ce qul conceme les mauvalses herbes, sur 12 exemples de plantes nuisibles
seulement, dont 8 appariennent au genre Opuntla (Goeden & Kok, 1986). Goeden & Kok (1986)
oni montré également que certains des 'nouveaux couples' sont erronés et que d'autres nouvelles
assoclations citées par Hokkanen & Pimeniel ont été possibles grace au transfert de {insecte de son
"ancienne” plante-héle & sa "nouvelle” plante-héte lorsque les deux espaces coexistent dans la
méme réglon. La plus grande efficacité des nouvelles associatlons exploiteur-viclime n'est donc pas
démontrée. Lincompatibilité de la plante-héte, pariols due & la conlusion taxonomique qul entoure la
mauvaise herbe ou linsecte, est méme une cause Iréquente (33 % des cas) d'échec dans la lutle
blologique (Crawley, 1986). L'explollation de nouvelles associations Insecle/planie-héte est aussi

limitée par les critéres de sécurité.

EVALUATION DU POTENTIEL DE P. EUPHORBIAE ET P. CURTICORNIS
COMME AGENTS DE LA LUTTE BIOLOGIQUE CONTRE LES EUPHORBES
NATURALISEES EN AMERIQUE DU NORD

Il est bien entendu impossible de spéculer sur 'homogénéité génélique de I'euphorbe feuillue
ot de l'euphorbe faux-cyprés en Amérique du Nord sur la seule base d'une reproduction végélative
importante chez ces aspaces. Bien que l'infestation par l'euphorbe feuillue soit le résultat

dintroductions multiples de deux espéces au moins (E. virgata et E. esula) el de leurs hybrides, I!
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est possible que certaines populations américaines alent une homogénéité génétique non
représentative du pooi génétique des popuiations européennes, ce qul les rend résistantes aux
Insectes monospécifiques inféodés aux espéces européennes (comme certaines espéces du
genre Chamassphecia). A linverse, cette différence génétique présumée (homogéne ou non)
peut rendre les popuiations américaines trés susceptibies & la sélection d'une espéce adaptée ou
aux especes oligophages.

L'oligophagie des espdces de Pegomya constitue donc un atout dans i'optique de la lutte
blologique contre les euphorbes nulsibles en Amérique du Nord.

En ce qui concerne le probldme de fefficacitd des nouvelles assoclations Insecte/plante-héte, it
est impossible, d'aprés nos observations, de démontrer une efficacité pius grande chez une espéce
particuliére. En revanche, les espéces récoltées sur E. virgata sont mieux adaptées a £. x
pseudovirgata que celles récoitées sur E, cyparissias et E. lucida (cf chapitre 6, 1er partie).

Le critére d'analogie du climat et de I'habitat étant-en partie satisfait dans le cas de l'utilisation de
Pegomya spp. (espéces continentales), il reste done, pour juger de I'efficacité potentielle de P.
euphorbiae et P. curticornis, & en évaiuer les attdbuts, en particuller démographiques, et les
dégéts occasionnés aux plantes-hétes.

En 1973, Hanis a établl un systdme de notation des insectes phytophages candidats 3 [a lutte
biologique. Ce systéme, modifié par Goeden en 1983, a pour but, en principe, d'évaluer f'aptitude
d'un candidat avant d'entreprendre des tests de spécificité exaustils, qui sont longs et couteldx. La
premlére étape du'sysiéme révisé par Goeden (1983) dvalue le dommage causé par le candidat et
son efficacité dans les conditions naturelles de son alre géographique d'origine. La deuxiéme étape,
grice aux Informations présentes dans la littérature et éventueilement grace & quelques essals
préliminaires, évaiue le degré de spécificité du candidat ainsi que sa disponibilité. La troisiéme étape
concerne ['expérience acquise aprés ies premidres ilbérations et ne s'applique donc pas & P.
euphorblae et P. curticomis. :

Nous avons appliqué & P. euphorblae et P, curticomis le systéme de notation proposé par
Goeden (1983). Le score atteint (dans ta phase t) par P. seuphorbiae et P. curticornis est de 20
points (tab. 28). Cette valeur est éloignée des 28 points obtenus par Chrysolina hyperici (Forster)
et C. quadrigemina (Sufidan) (Cot.; Chrysomelidae) Ideux insectes tras efficaces contre Hypericum
perforatum L. Le score atteint par P. euphorbiae et P. curticomis est également éloigné des 8
pdlnts obtenus par Altica carduorum Guérdn-Méneville (Col.; Chrysomelidae), une espéce trés
rarement établie et totalement Inefficace contre Cirsium arvense (L.) Scopoli (Goeden 1983).
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Tableau 28: Evaluation de I'efficacité potentielle de P. euphorbiae et P. curticornis
{d'aprés le protocole étabil par Goeden, 1983)

Phase i. Evaluation du pouvoir destructeur dans l'aire d'origine

score®
(1) dégats directs intilgés par l'insecte 4 sa plante-héte
(A) mineur des feullies - (1)
(B) piqueur-suceur ou tormation d'une galle 2
(C) détoliateur ou dégat phytotoxique - (4)
(D) destruction du tissu vasculaire 6
(E) prévention de ia formation c}e graines
- plantes vivaces 1
- plantes annueiles ou biannuelles {reproduction par gralnes) - {6
(2) dégAts indirects Infligés par linsecte
(A aueun - (0)
(B) limités 2
(C) plante rendue susceptible a une attaque secondalre - (4)
(D) insecte vecteur de phytopathogénes viruients - {6)
(3) phénologle de l'attaque -
(A) période fimitée, susceptibllité de la plante aux facteurs abiotiques
et compétitivité inchangée - {1)
(B) période limitée, ne couvrant pas toute ia période de reproduction - (2)
(C) période limitée, mais susceptibilité de ia piante augmentée
et compétitivité diminuée 4
(D) période prolongée, couvrant toute la période de croissance et
de reproduction - {6
(4) nombre de génération
(A) espéce obligatolrement univottine o]
(8) 2 ou 3 générations par année - {2)
- (C) 4 générations ou plus - {3
(5) fécondité
(A) <500 0
(B) 500-1000 - (@
(C) > 1000 - (3)
(6) facteurs de mortalité extrinséques
{A) ennemis non spécifiques, facteurs ablotiques - (0)
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(B) compétition par les autres phytophages ' - (@

(C) parasitisme Important, parasiioides spécialisés, maladies 3 (6)
(7) comportement allmentaire
(A) sofitalre 0
(B) grégaire -3
(8) distribution
{A) locale - (0)
{B) couvrant la moitié de I'aire de distribution de la plante-héte 2(?)
(C) couvrant lgs trols quaris de 'aire de distribution-de la plante-héte - (4)
(D) couvrant toute I'aire de distribution de 1a plante-héte - (6)
tolal = 20

Les valeurs entre parenthéses sont celles attribuées par Goeden lorsque te critére est
satisfait. '

* Un seul critére est satistait par catégorie. Dans la premidre catégorie, nous avons attribué
plusieurs notes en raison des différents modes de vie larvalre de Pegomya et des divers
types de dégats.

Le systdéme de Goeden permet certes, au début d'un programme de lutte blologique, de trier
les agents candidats en tonctlon de leur dispontbllitd, de leur spécificité probable et de la valeur
{Intuitive?) que Fon attribue & un type de dégat (et c'est 14 leur but principal). [l ne permet toutefois pas
de dégager les atiributs essentiels de 'efficacité d'un candidat. D'autre par, le systéme ne lait pas la
distinction entre la capacité d'établissement d'un organisme dans une région nouvelle et son degré
de nuisance réelle sur la plante-héte. De pius, comment est établie la valeur relative de chaque
critdre dans chaque catégorie P que! est le polds relatif de chaque catégorie ?

Tous les critdres du tableau 28 peuvent étre réunis en trols catégories principales qul sont (a) le
type de dégéts intligés en relation avec la phénologie de la plante (1/2/3) (b) ta démographie de
fnsecte en relatlon avec les tacteurs de mortalité (4/5/6) et (c) la distribution géographique (8). Le
score obtenu par Pegomya (20 points) est essentiellement dd aux cﬁtéres dimpact {15 polnts),

alors que la contributlon des attributs démographiques au score est pratiquement nulle,

Dans les années 1980, un projet coopératit d'évaluation a été mis en chantier par le C.A.B.
International, institute o! Biological Control. En 1985, la base de donnée informatisée comprenalt

plus de 75000 éléments d'information tirgs de 627 tentatives d'introduction (Moran, 1986). Les
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premiers résuitats de I'analyse de I'établissement et de l'efficaciié des insectes utllisés dans la lutte
blologique ont été fournis par Crawley (1986, 1987). Les causes les plus fréquentes d'échec &
I'établissement d'insecles inlroduits dans le cadre de progammes de lutie biologlque sont le mauvals
temps, (vague de froid, averses diluviennes; 44 % des cas), et les prédateurs généralisies dans 22
% des cas (en particulier les fourmls). Contralrement & une idée largement répandue, les insectes
phytophages, dont les populations sont faibles dans l'aire d'origine en raison d'un parasitisme
important, n‘ont pas une probabilité plus grande, une fois libre de tout parasitoide, de s'élablir dans
une région nouvelle. En revanche, comme nous l'avons déja signalé, 1a prédatlon esl une cause
fréquente d'échec. La probabilité d'établissement est également moins grande chez les espaces qui
déposent leurs oeufs en paquets ce qul facilite I'action des prédateurs. En outre, la longévité des
adultes est positivement corrdlée aux chances d'stablissement, car une période prolongée de ponte
augmente les chances de rencontrer des condltions favorables au développement.

Le lacteur le plus important déterminant la probabilité d'établissement est le taux intrinséque
d'accroissement naturei. Pius le taux intrinséque d'accroissement naturel est élevé, plus la
probabilité d'établissement est grande ( Crawley, 1987). Le taux intrinsdque d'accrolssement nature!
étant négativement corélé A la tailie (Soulhwood & al., 1974}, les Insectes de petite taille ont une
meilleure chance d'établissement. La probabllité d'établissement des insecles ayanl plus d'une
génération par an est aussi plus grande.

La méme anaiyse montre que les insectes communs et iargement distribués dans I'aire d'origing
ont beaucoup plus de chance de s'établir que les insectes rares et distribués localement, ce qui n'
implique pas cependant qu'une race Iécale appartenant & une popuiation largement distribuée-ne

constitue pas un mellleur candlidat.

Les Insectes les plus efficaces (ayant un impact sur 'ebondance de la mauvalse herbe) ont les
mémes attributs princlpaux, & savoir, un laux Intrinséque d'accroissement naturel élevé et plusieurs
générations par an. Par contre, ies Insectes déposant lsurs oeufs en paquets se révélent plus
elficaces (Crawley, 1986). .

L'impact sur la plante est inversement proportionnel & la voracité individuelle des ennemls
naturels. Autrement git, les gros mangeurs ne font pas les agents les plus efficaces. Cette corrélation
négative est probablement due & la reiation qui existe entre la quantité de nourriture ingérée, 1a taille
du corps el le taux intrinsdque d'accroissement naturel (Crawlay, 1987). Plus la taille d'un individu est

petite, plus la quantité de nourriture Ingérée esl importante par unité de poids.

Sionconsidére le cas de P. euphorbiae el P. curticornis, le taux intrinséque d'accroissement
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naturel est taible {r par année = 1.8 pour P. aupho}biae, cf chapitre 2.11) et donne a ces deux
espéces unlvoltines une probabliité falble d'établissement et de succés.

La distribution de ces espéces est mal connue. P. euphorbiae ex E. Cyparissias peut étre
considérée comme assez largement distribuée et abondante en Europe continentale, La distribution
et l'abondance des espéces obtenues de E. virgata est totalement inconnue. Les populations de
E. virgata en Hongrie sont situées 3 la limite occldentale de I'aire de distribution de cette espéce et
la rareté de Pegomya sur E. virgata en Hongrle ne peut étre par conséquent extrapolée &

I'ensemble des populations de E. virgata. D'aprés les tacteurs distribution et abondance, on peut
considérer que la probablliité d'établissement est relativement élevée pour P. suphorbiae. Elle est

Inconnue pour P. curticornis.

Sl on considére finalement mpact de Pegomya sur sa plante-héte, les dégats occasionnés a
l'organe Infesté (la tige) sont disproportionnds A la quantité de nourriture ingérée par les larves, & leur
taille et & leur nombre (dégat provoqué par une larve unique). Quant & limpact global sur la plante, on
peut considérer qu'll ne sera pas négligeable sur une plante poussant dans des conditlons non
optimales (ressources limitdes, autres ennemils naturels).

Globalement, I'univottinisme, le falble taux Inlrlns?que d'accroissement naturel, la brigdveté du
slade adulte et sa dépendance vis-a-vis des conditlons almosbhérlques, ainsl que la susceptibilité
probable des adultes & la prédation, hypothéquent I'établissement de ces espsces en Amérique du
Nord. La précocité de P. euphorbiag et P. curticornis rand toutefols ces espdces attractives et
complémentaires 4 la plupart des espaces déja utillsées dans la lutte blologique contre les
euphorbes. Si ces espéces rencontrent des conditlons favorables A leur établissement et
permettant une augmentatlon du taux intrinséque d'accrolssement naturel, il est probable que leur
Impact sera réel sur les populations-hétes (balsse de la production de gralnes, diminution de la
blomasse aérienne, de la densité des tiges et probablement de la compétitivité, susceptibilité accrue
& d'autres herbivores). Nous avons recornmandé (a libération de ces deux espéces dans des
habltats chauds et secs, tant pour tavoriser leur établissement, que pour augmenter leur impact sur
les plantes, en rédulre les réactlons compensatolres et ainsl intluencer la compétition végétale en

{aveur des autres espéces.
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CONCLUSIONS GENERALES

Le but général de ce travall éait de connalire la biologle et I'écologie d'une espéce, Pegomya
argyrocephala, son adaptation et son impact sur la mauvaise herbe E. x pseudovirgata ainsi que
sur ia plante-hdte E. cyparissias. Ces objectifs ont été en grande partie atteints.

Un complexe d'espéces el de plantes-hbtes nouvelles a é1é mis & jour au fur et & mesure de
'avancement de ce travall, qui a permis de faire progresser la taxonomie du groupe et de metlre en
évidence un certain nombre de relalions de ces espéces avec leurs plantes-hdles. La diversiié el la
rarelé du matériel & I'élude, ainsi que son éioignement de nolre ligu de travall, nous ont contraint &
limiter nos recherches & P. euphorbiae, P. curticornis et P. lucldae et & parfols effleurer
seulement certains aspecls de ia biologle et de I'écologie de ces espéces.

Les résullals accumulés dans ce Iravail onl été discutés & la fin de plusieurs chapllres-ciés. Nous
n'y reviendrons donc pes en détail. La connalssance de sa blologle représente la carte
de vislte Indispensable de tout organisme. L'empressement de certains commandilaires 2
vouloir s'assurer au pius vite de la sOreté du candidat alin de l'introduire dans les déiais ies plus brels
contrainl souven! le chercheur & une étude superticlelle de 1a biologle du phytophage. Nous
sommes convaincus que c'est grace & une élude comparative détaliiée de la biologle et de récologie
des agents de lutte que nous parviendrons & expliquer, en partie du moine, I'échec ou le succés de
certains programmes de iulte biologique.

Les études de la biologle nous ont permis d'entrevoir des différences minimes dans le
développemeni des ditférentes espéces aux basses tempéralures. La connalssances des
températures de mainlien et de levée de la diapause, alnsi que de la vitesse de développement
nymphal permetironl d'ajuster en Amérique du Nord 'éclosion dee adultes & [a phénologie des
plantes-hétes et, éventueliement, & des prévisions météorologiques favorables.

Le genre Pegomya n'est pas un groupe monophylélique (Hannig, 1973) et les espéces
inléodées aux euphorbes occupent une position isolée et mal définie dans le genre. Les études de
prélérence pour 'héle ont montré une adéplallon écologique et physiologlque de chaque espéce &
sa plante-hdte et aux espéces étrollement apparentées. Nous pensons que ies espéces du groupe
Pegomya assoclées & Euphorbia fournissent une trés bonne opportunité a I'étude de la formation
des races biologiques et des espéces jumelles (sibling specles).

Ce travail a également mis en évidence Fexislence de deux modes de vie larvaire tout-a-fail
inhabituels chez ies Insectes. L'adaptation aux conslituants biochimiques oflerts par la plante-héte
ou toule aulre planle rencontrée et acceptée par ia femelle pour [a ponle se lait en deux élapes. La

premiére est une adaptalio'n aux substances nulrtives et défensives rencontrées par la larve
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pendant sa phase mineuse. Comme nous I'avons constaté dans Iés éludes de spéctlicité, le
développement larvalre subséquent A la ponte sur une plante-hdte expérimentals est fréquent et
par conséquent, i'‘éventail d’hdles potentiels A ce stade de développement assez large. La
deuxiéme étape de I'adaptation larvalre consiste dans le processus de formation de la galle. A ce
stade, I'éventall d'hdtes potentiels se restreint considérablement, solit parce que la larve est
incapabie d' Induire la formation de la galle indispensable & sa survle, soit parce que la plante ne
répond pas au stimulus cécidogéne.

L' arrét de croissance de la tige Infestée et la mort fréquente de la partle gallée piaident trés
fortement en faveur d'une relatlon strictement parasitique entre l'insecte et ia plante (Price & al.,
1987). Il taut volr dans Ia tormatlon de la galle un mécanisme adaptatif favorable & linsecte
uniquement et qui apparalt &tre de deux ordres: 1) amélioration du régime alimentaire, 2)
amélioration du micro-environnement (atténuation des variations hygrothermiques).

v anatomie de la galle & maturité est le résultat d'une sérle d' événements dont on peut attribuer
la responsabllité tantét & Insecte (destruction du tissu vasculaire, formation du parenchyme
cécidien) tantét a la plante (prolifération de tissu vasculaire et formation du tissu péridermique de
protection). Les galles de Pegomya spp. que nous avons étudiées sont anatomiquement
semblables, alors que ce n'est généralement pas le cas, méme chez des insectes étroitement
apparentés (Shorthouse, 1982). L'analyse histochimique des tissus cécidiens devrait apporter
d'autres informations sur les modes de nutrition des larves habitant ces galies et leur adaptation & des
espeéces-hbtes ditférentes.

Nous avons montré que la survie et la floralson des tiges infestées de E. cyparissias et de E. x
pseudovirgata sont tortement compromises et que la phytomasse aérienne totale des plantes
intestées est plus faible que celles des plantes saines, maigré certaines réactions de compensation.
En revanche, tinfestation ne semble pas avoir un eftet prépondérant sur les taux radicellaires de

sucres et d'azole lolal,

Au cours de ce travall, nous avons 4 plusieurs reprises insisté sur les difficultés & évaluer dans un
environnement naturel limpact global d'un herblvore sur sa plante-hdte et & prédire son efficacité
comme agent de lutte biologlque. C'est blen 14 le handicap principal de la lutte biologique contre les
plantes nuisibles.

L'adaptation d'ennemis naturels - méme quand lis sont préalablement solgneusement
sélectionnés en fonction de fa plante-héte et du principe de similarité éco-climatique - & un nouvet
environnement est souvent confrontée & un ensemble de difflcultés qui ne se résolvent qu'aprés un

nombre respectable de générations. L'expérlence canadienne montre que 2 4 13 générations
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successives sont nécessaires pour qu'une population parvienne, par séleclion naturelle, 4 coloniser
l'aire visée par les libérations (Harris, 1984b).

Face 2 la montée des cofits de ia lutte chimique, & son inefficacitd & long terme et aux probléemes
liés & la résistance, face surtout & la montée des problémes liés a I'environnement et A la poliution, fa
lutte bioldglque classique a prouvé qu'elle pouvait &tre dans de nombreux cas une solution elficace,
stable, propre et relativement peu cotteuse dans le cas des plantes nulsibles d'origine étrangére.
Sans parter des succés largament connus remportés contre Opuntia spp. ou Hypericum
perforatum L., ou plus récemment contre la fougére aquatique Salvinia molesta Mitchell (Room &
al., 1984), le taux de succés obtenu en lutte blologlque classique contre les mauvaises herbes
atteint en etfet 30 % (Julien, 1984).

La futte contre une mauvalse herbe quifait irruption dans une alre blogéographique exige uﬁe
exploration systématique de tous les organlsmes exollques ou indigénes susceptibles d'exercer
une Influence favorable sur I'évolution dynamique de ses populations. La lutte blologlque ulllise fa
conjugaison d'organismes sirs et d'autres éléments (compétition par les autres végétaux, stress
climatique) propres en synergle & empécher ou réduire les densités de nuislbles de tagon
significative. La recommandation de l'ulllisation de P. euphorbiae et P. curticomis dans 1a lutte
biologique contre I'auphorbe teulliue et l'euphorbe taux-cyprés en Amérique du Nord s'inscrit dans

cetle stratégie.
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RESUME

1. La lutte biologique contre les plantes nuisibles consiste dans ['utilisation d'organismes vivants
dans le but d'arréter la progression de la mauvaise herbe ou de diminuer son abondance & un niveau
économiquement et écologiquement acceplable.

2. Euphorbia x pseudovirgata et E. cyparissias sonl des plantes herbacées vivaces d'origine
eurasiatique. E. x pseudovirgata est une mauvalse herbe irés Importante dans les pralries
d'Amérique du Nord et sa taxonomie est contuse. E. cyparissias est pour f'instant une plante
nuisible d'Importance secondaire.

3. Ce travail a mis en évidence l'exlIstence de cing espéces appartenant au genre Pegomya
(Diplera; Anthomylidae) Inféodées & Euphorbia en Europe occldentale et centrale el susceptibles
d'éire utilisées comme agenl de 1a lutie biologique contre les euphorbes naluralisées en Amérique
du Nord.

4. Les condilions du maintien de la diapause el de son éliminalion, la vitesse de développemeni
nymphal, I'écloslon et la survie des adultes, la fécondité, le développement larvaire sont décrils pour
P. suphorbiae. De nombreuses Informaiions sur la blologie des autres espéces sont également
fournies. )

5. Une étude blométrique comparatlve des oeufs, des stades larvaires et des pupes de F.
suphorblas, P. curticornis et P. lucldas et de la morphologle de I'armature buccale a été laite. La
malorilé des paraméires mesurés sont signillcativement différents entre les trols espéces. La plante-
héte et les conditions de I'élevage ont une Intiuence sur I3 tailie des stades de développement.

6. A l'exclusion de quelques critéres morphologiques des adultes parfols peu marqués, seuls
des écarts falbles de la température-éeuil liée au développement nymphal et des prélérences
signilicatives pour I'hdte permettent de distinguer les espéces étudiées.

7. Ity a corrélation entre la préférence a l'oviposition el le développement larvalre chez P.
suphorbias, P. curticornis et P. lucidas. P. curticornis et P. suphorbiae ex E. virgata sont
les espéces les misux adaptées A E. x psaudovirgata.

8. P. suphorbias, P. curticornis et P, lucidas sont des espéces oligophages. Leur éventail
d'hétes potentlels est (imité & un petit nombre d'espéces appartenant au genre Euphorbia.

9. Ce travall a mis en évidence une biologle larvaire \rés particuiigre, & la fols mineuse el
cécidogéne. La farve est moblle pendant 43 5 semalneé ot creuse une galerle & i'intérieur de la
moégile en se nourrissant exclusivement de celluies parenchymateuses médullaires et de éellules de
cal.

10. En s'attaquant aux tlssus conducteurs de la partie souterraine de 1a tige, la tarve provoque la
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formatlon d'une galie. La galle est primitive et ie lissu cécidien consisle en un parenchyme nutritif
peu dlfférenclé. Le cambium ilbéro-ligneux est désorganisé et dans les gailes matures, ie systéme
vasculaire apparait sous la forme de nodules de dégradatlon et parfois de plages de faisceaux
vasculalres denses souvent contigus & la cavité larvalre, La cavité nymphale est entourée d'un
périderme de protection.

11. L'action des larves néonates sur le mérstéme aplcal Interrompt la croissance de 1a tige
Infestée et prévient la floraison. L'action des larves L3 sur le tissu conducteur provoque
tréquemment la mort de la .tige Infestée.

12. La suppresslon de la dominance apicale chez E. x pseudovirgata provoque ia levée de
rinhibition des bourgeons racinaires et la croissance de nouvelles pousses, qui particlpent d'une
maniére importante a la phytomasse aérlenne totale. Le poids sec total de la phytomasse aérienne
des plantes Intestées est en moyenne 30% Inférieure 2 celui des piantes salnes. Le polds sec des
tiges Infestées est 2 & 3 x plus faible que celul des tiges saines. )

13. Il n'y a pas de croissance de nouvelles pousses chez E, cyparissias. Le poids sec total de la
phytomasse aérienne des plantes Intestées ast 2 & 3 x plus falble que celul des plantes saines.

14. La concentration des sucres soluhles totaux radicellaires chez E. x pseudovirgata et E.
cyparissias diminue pendant la croissance des plantes et se slabilise au début de I'été. Les
concentrations des sucres radicellalres de plantes attaquées chez E. x pseudovirgata et £,
cyparissias sont giobalement Intérieures & celles des plantes saines pendant la période de
croissance des tiges. Les concentratlons des sucres radicellaires des plame's infestées ot saines
tendent ensuite & s'égaliser.

15. Les taux d'azote totat radicellal_re des plantes salnes diminuent légérement pendant la phase
de crolssance des plantes. Les taux d'azote total des plantes Intestées de E. x pseudovirgata sont
inchangés.

16. Lo taux d'azote total des leullles de tiges en développement est beaucoup plus élevé que
celui des feuilles de tiges matures. Le taux d'azote lotal des fevilles de tiges infestées 3 maturité
chez les deux plantes semble supérleur 2 celul des teuilles de tiges saines.

17. La teneur en chlorophylle a+b des feullles caulinalres de tiges saines est maximale lorsque
I'élongation des tiges est terminée. La tenaur en chlorophylle a+b des teuilles caulinalres de tiges
intestées chez E. x pseudovirgata et E. cyparissias est intérieure 2 celle des teullles de tiges
saines au moment ou I'élongation des pousses se termine.

18. La capacité potentlelle d'établissement de P euphorbiae et P. curticornis dans les alres
de libération apparait limitée en raison d'un taux Intrinséque d'accrolssement nature! faible. En

revanche, en cas d'établissement réusst, l'impact de ces espéces sur les populations-hétes apparait
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{rés probable & moyen terme, en raison de {a réduction de la production de graines, de la diminution
de la phytomasse aérienne et de ia densité des tiges. L'impact sur les tiges infestées est plus
important et la réaction compensatolre de 1a plante plus talble dans des conditions séches.

19. L'introduction de P. euphorbiae et P. curticornis en Amérique du Nord pour ia lutte
bioiogique contre les euphorbes naturalisées est recommandée. P. curticornis et P. euphorblae
(ex E. virgata) seront utilisées contre E. x pseudovirgata. P. auphorbiae ex E. cyparissias sera
introduit prioritairement contre E. cyparissias. La libération de ces deux espéces est recommandée

dans des habitats ouverts, chauds et secs.
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SUMMARY

1. Biologicat control of weeds is the use of natural enemles to reduce and stabillze weed
populations at an economically and ecologlcally tolerable fevel.

2. Euphorbia x pseudovirgata and E. cyparissias are herbaceous perennials of Eurasian origin.
E. x pseudovirgata has become a serious weed in pastures and non-cropland areas in North
Amelrica. its taxonomy s confused. £. cyparissias is so tar a minor weed.

3. A complex of five specles o Pegomya was found to be associated with Euphorbia spp in
wastern and central Europe. Two specles, P. suphorbiae and P. curticornis, have been selected
for the blologlcal controi of Euphorbia spp. in North America.

4. The rate of dlapause development, the temperature threshold and rate of pupal development,
the emergence ol the adults and thelr survival and fecundity, as well as larval development have
been studied In detail for P. guphorbiae. Information on the biology of the other species are al‘so
provided.

§. The blometry of eggs, larvae and pupae of P. guphorbias, P. curticomis and P. lucidae is':
compared. Most of the biometric data are signlficanlly different between the three species. The host
plant and rearing conditions influence the size of the Immature stages.

6. With the exception of a very tew morphological characters of the adults, the spacies of
Pegomya can only be distinguished by their host preference and the temperarture threshoid for
pupal development.

7. The oviposition preference and the rate of larval survival ot P. euphorbiae, P. curticornis and
P. lucidae are correlated. P. curticomis and P. euphorbiag ex E. virgata are the most suitable
species for the biological control of £. x pseudovirgata.

8. P. euphorbiae, P. curticornis and P. lucidae are ofigophagous spacles. Their potential
host range is limited 10 a few spacies in the genus Euphorbia.

9. Thase Ihree species are unusual as they belong to two feeding gullds: they are stem borers
and gall inducers. For the first 4-5 weeks of thelr larval development they feed as borers and consum
exclusively pith and callus cells.

10. The gall is induced when the larva feeds at the shoot base on the ring of vascular tissue. The
gall Induced is of the primitive type, there Is no proliferation of specialized nutritive cells but instead
thick layers of gali parenchyma. The vascular camblum Is disorganized, and, in'mature galls,
concentric vascular bundles appear In the cortical and gall parenchyma. The pupal chamber is
surrounded by a wound periderm.

11. Shoot growth Is stoppad almost Immediately by the newly-hatched larvae feeding on the
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merlstematic tissues ol the shoot apex. Flowering Is prevented. Death of the shoot occurs when the
third Instar larvae chew ‘the vascutar bundies at the shoot base.

12. The supbresslon of the aplcal dominance of E. x pseudovirgata shoots relsases the root
bud Inhibltion and provokes the growth of new shoots. The aerlal blomass of infested plants remains
30% Inferior to that of healthy plants. Dry welght of Infested shoots Is 2-3 times lower than that o!
healthy shoots.

13. There Is no regrowth of shoots by £. cyparissias. The aerial biomass of Intested plants is 2-3
times lower than thal of healthy plants. A

14. The total soluble carbohydrates In the rootlets of £. x pseudovirgata and E. cyparissias
decrease during the main shoot growth period and stabllize In early sui-nmer. The sugar content of
the roollets of Inlested plants of £. x pseudov{rga!e and E. cyparissias Is on average lower than
that of Infested plants during the main shoot growth period. Later both tend to equaliize.

15. The total nitrogen conlent of the rootlets of healthy plants slighlly decreases during the main
period ot shoot growth, The lotal nltrogen content ot the rootiets of healthy and infested £. x
pseudovirgata Is similar.

16. The total nitrogen content of the leaves of growing shoots Is much higher than that of leaves
on mature shoots. The total nitrogen content ol the leaves of mature shoots of the two spurge
specles seems 1o be higher on attacked shoots.

17. The a and b chlorophyll content of the leaves of healthy shoots Is the higher when shoot
growth Is finished. The a and b chlorophyll content of the leaves of Infested shoots of the two spurge
species is lower than that of healthy shoots.

18. The capacity of establishement of P. euphorbiae and P. curticornis In the reiease areas
may be handicapped by thelr low Intrinsic rate of Increase. However, when established, the Impact ot
P. euphorblas and P. curticornis could be Important due to the reduction ol seed production, and
the reduction of shoot density and aerial blomass. At dry habitats, the Impact of Pegomya spp. on
the shoots of Euphorbia spp. Is stronger and the compensatory regrowth negligeable.

19. The release of P. euphorbiae and P. curticornis In Norih America is recommanded. P.
curticornis and P. euphorbiae ex E. virgsta should be released in £. x pseudovirgata stands.

P. suphorbiae ex E. cyparissfas should be used agalnst £. cypanissias The two species will be
released in open dry habilals.
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ZUSAMMENFASSUNG

1. Biologische Unkrautbekampfung beruht auf dem Einsatz lebender Organismen, um die
Ausbreitung von Unkrautern zu begrenzen und ihre Haufigkeit aut ein Niveau unterhalb einer
dkonomischen Schadensschwelle zu senken.

2. Euphorbia x pseudovirgata und £. cyparissias sind perennierende Pflanzen eurastatischen
Ursprungs. E. x pseudovirgata ist ein bedsutendes Unkraut der nordamerikanischen Prarien mit
ungeklarier Taxonomie. E. cyparissias st bis jetzt eln Unkraut von sekundarer Bedeuiung.

3. Die Exislenz von f0n in West -und Mitteleuropa mit Euphorbia spp. assoziierten Arten der
Gattung Pegomya wurde nachgewlesen, und hre Eignung zur biologischen Bekamptung von in
Nordamerika eingeblrgerten Euphprbia-Anen Testgestellt.

4., Die Bedingungen fUr die Beehdigung der Diapause, die Entwicklungsgeschwindigkeit bis zum
Schiliipten der Fliegen und deren Lebensdauer, die Reproduktionsrate und dle Larvalentwickiung
von P. euphorbiae werden beschrieben. Es werden ebeniails zahireiche Informationen zur
Biologie der anderen Arten gegeben.

6. Die Ergebnisse elner vergleichenden biometrischen Studie der Eier, der Larvenstadien und
der Puparien von P. euphorbiae, P. curticornis und P. lucidae werden dargestelll, und die
Morphologie der Schlundskelette beschrieben. Die Mehrheit der gemessenen Parameter ist bel den
drei Arten signifikant unterschiedlich. Es wurde festgestellt, dass die Wirtsplianzenart und die
Zuchtbedingungen einen Eintluss aut die Grésse der verschiedenen Entwickiungsstadien haben.

6. Mit Ausnahme elniger, oft undeutlich ausgebildeter morphologischer Merkmale bel den
Adulten, erlauben nur schwache Unterschiede In der Schwellentemperatur tir die
Weiterentwicklung und signitikante Unterschiede in der Winspflanzenwahl elne Unterscheidung der
drei Arten.

7. In Bezug auf die Wirtsptianzen gibt es eine Korrelation zwischen Eiablagepralerenz und
Larvalentwicklung bel P, euphorbiae, P. curticornis und P. Jucidae: P. curticornis und P,
euphorblae ex E. virgata sind die am besteh an E. x pseudovirgata angepassten Aren.

8. P. euphorbiae, P. curticornis und P. lucidae sind oligophage Arten. Ihr potentieller
Winskreis ist jedoch auf einige wenige Arten der Gattung Euphorbia beschrankt,

9. Die vorliegende Untersuchung fGhrte zur Auldeckung elner spezlellen Art der Larvalblologie:
die Larven minieren und verursachen die Blidung von Gallen an der Sprossbasis. Wahrend der
ersten 4-5 Wochen sind die Larven mobll, minleren innerhalb des Sprosses und eméahren sich von
Parenchym- und Kalluszsiien.

10. Erst spater, wenn die Leltgewebe an der Sprossbasis angegrifien werden, induziert die
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Larve eine Galle. Dle Galle ist elnfach, es kommt nicht zur Ausbildung spezialisierter Nahrzellen
sondern zu dicken Schichien von Parenchymzelien. Das Kamblum Ist gestdrt und in voli
entwickeiten Galien entstehen konzentrische Leltb@nde! im Rinden- und Gallengewebe. Die
Puppenzelle Ist von elnem Kailusperiderm umgeben.

11. Der Frass der frischgeschliipften Larve am aplkalen Meristemn unterbricht das
Sprosswachstum und verhindert die Bidtenblidung. Der Frass des dritten Larvensladiums an den
Leitbidndeln iihn oft zum Absterben des befaflenen Sprosses. ‘

12, Die Unterdnlickung der Apikaldominanz fihrt bel E. x pseudovirgata zur Aufhebung der
Hemmung von Wurzelknospen und der Bildung von Sprossen, die einen bedeutenden Anteil an
der oberirdischen Biomasse haben kénnen. Das Trockengewicht der oberirdischen Biomasse
betallener Pfianzen ist im Durchschnitt 30% geringer als das von unbelallenen Pflanzen. Das
Trockengewicht befallener Sprosse Ist 2 bls 3 mal geringer als &as unbefallener Sprosse.

13. Bel E. cyparissias kommt es nicht zur Blidung neuer Sprosse. Das Gesamttrockengewicht
der oberirdischen Blomasse befallener Pllanzen Ist 2-3 mal geringer als das unbetallener Ptianzen.

14. Der Gehait von 16slichen Kohlenwasserstoften in den Wurzein nimmt bel £. x pseudovirgata
und E. cyparissias wahrend des Sprosswachstums ab und stabilislert sich zu Beginn des Sommers.
Der Kohlenwasserstotigehalt Ist bei betallenen Pflanzen von E. x pseudovirgata und E.
cyparissias wahrend des Sprosswachstums Im Durchschnitt geringer als bel unbelallenen Plianzen.
Danach nahern sich die Werte an.

15. Der Stickstotigehalt der Wurzeln unbefallener Ptlanzen falit wahrend des Sprosswachstums
leicht ab. Die Wurzein belallener und unbelaliener Pflanzen von E. x pseudovirgata haben in etwa
den gleichen Stickstoltgehalt.

186. Der Stickstoligehait von Blattem sich entwickeinder Sprosse Ist wesentlich hoher als jener In
ausgewachsenen Sprossen. Der Stickstotigehatt von Blattern eusgewachsener Sprosse ist bel
belden unlersuchten Euphorbia Arten vergleichswaise hdher, wenn sle befallen sind.

17. Der Gehalt an Chiorophyil a+b der Sprossblatter erreicht bel unbetallenen Sprossen nach
Beendigung des Langenwachstums sein Maximum. Bel befallenen £. x pseudovirgata und E.
cyparissias Ist er geringer ais bel unbefallenen Pflanzen.

18. Dle eriolgreiche Ansiedlung von P. euphorbiae und P. curticornis wird wegen der
geringen Vermehrungsrate als schwierlg elngeschatzt. Dagegen wird im Fall der erfolgreichen
Ansiediung erwartet, dass sle mitleliristlg elnen wesentlichen Einfluss aut inre
Wirtspflanzenpopulationan haben werden, der auf die Herabsetzung der Samenproduktion und die
Reduktion der oberirdischen Biomasse und der Sprossanzahl zurickzutiihren wire. Die Auswirkung
aut die befallenen Sprosse und die Regenerationsfahigkelt befallener Pilanzen ist bei Trockenstress
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grosser.

19. Dle Elnfuhr und Frellassung von P. euphorbiae und P. curticornis zur biologischen
Bekampfung von elngebdrgerten Euphorbia-Arten In Nordamerika wird empfohlen: d.h. von P
curticornis und P. suphorbiae (ex E. virgata) gegen E. x pseudovirgataund von P.
euphorbiae (ex E. cyparissias) gegen E. cyparissias. Beide Arten sofiten In offenen, trocken-
warmen Habitaten frelgelassen werden.
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Annexe |

Taille des pousses ds E. x pseudovirgata dans le jardin ds 'institut

semaine moyenne (cm) écart-type n
0 16.1 7.7 15

3 31.8 15.0 15

6 36.7 18.1 15

9 41.8 21.1 15

12 44.7 21.4 15

Taille des pousses saines ds E. x pseudovirgala en pots

semaine moyenne (cm) écart-type n
0 8.4 5.1 8

3 15.9 6.1 8

6 22.0 8.4 20

9 26.5 8.6 6

12 27.6 10.0 . 40

Taille des pousses Infestées de E.x pseudovirgata en pots

semaine moyenne (cm) écant-type n
0 9.7 13.8 8

3 10.8 4.1 8

'8 10.1 6.0 12

9 11.1 2.4 8

12 11.0 6.5 16



Taille des pousses de E. cyparissias dans le jardin de l'nstitut

semaine
0 7.2
3 17.4
-6 19.4
9 19.8

Taille des pousses salnes de E. cyparissias en pois

semaine
0 3.6
3 6.8
6 12.1
9 11.5
12 12.6

Taille des pousses infestées de E. cyparissias en pols

semaine
"0 3.7
3 4.2
6 5.6
9 4.3

12 4.5

moyenne (cm)

moyenne (cm)

moyenne (cm)

écant-type

éca

écart-type

1.9
4.1
5.1
4.9

1.9
3.0
4.0
0.9
5.5

n-type

1.6
1.6
2.4
0.9
2.1

24
24
24

24

17

14

13
13
20
13
21



Annexe i

Poids sec de la phytomasse aérienne des plantes saines de E. x pseudovirgata en pots

pousses non infestéés  nouvelles pousses total
semaine n moy.(mg) écart-type  moy.(mg) écart-type moy. (mg) écart-type
0 3 71 47 - - Yal 47
3 3 301 188 6 ‘9 307 197
6 3 983 411 - - 983 411
9 3 792 244 33 30 825 245
12 3 9892 303 85 112 1057 414

Poids sec de la phytomasse aérienne des plantes infestées de £. x pseudovirgata en pots

pousses non infestées  pousses infestées nouvelles pousses total
semaine N moy.(mg) écart-type  moy.{mg) écart-type moy. (mg) écart-type moy.(mg) écart-type
3 3 - - 291 133 4 6 295 136
6 3 171 296 464 127 17 3 652 404
9 3 233 206 197 116 314 273 743 188
12 3 - - 432 106 243 60 676 128

Longeur totale des tiges des plantes saines de E. x pseudovirgata en pots

pousses non infestées  nouvelles pousses
semaine n moy. (cm) écart-type  moy. (cm) écart-type

0 3 47 2.9 - -
3 3 15.0 7.1 2.5 3.5
6 3 264 7.7 - -
9 3 280 10.8 4.5 4.0
12 3 302 6.4 5.2 8.9

Longueur totale des tiges des plantes infestées de E. x pseudovirgata en pots

pousses non infestées  pousses infestées nouvelles pousses
semaine n moy.{cm) écart-type  moy. (cm) écarl-type moy.(cm) écart-type

3 3 - . 13.4 1.3 0.7 1.2
6 3 42 7.2 12.4 2.9 4.7 8.0
.8 3 158 14.7 11.9 1.2 7.3 6.3
12 3 - - 6.3 1.1 165 65



Poids sec de la phytomasse aérienne des plantes saines de E. cyparissias en pots

pousses non infestées
semaine n moy. (mg) écart-type

"0 3 38
3 5 201
6 5 595
s 3 463
12 5 238

15
79
479
298
74

71
150
90

pousses axillaires
moy. (mg) écart-type

29
37
88

total
moy. (mg) écart-type
38 15
201 79
666 449
613 331
326 62

Poids sec de la 'phytomasse aérienne des plantes infestées de E. cyparissias en pots

pousses non Infestées
semaine n  moy.(mg) écart-type

3 6 12
8 7 -
9 5
12 5

20

196
201
216
143

pousses infestées
moy. (mg) écart-type

105
106
123
103

nouvelles pousses pousses axillaires
moy. (mg) écart-type moy. (mg) écart-type

13 36 - -

- . 73 84

- - 32 49

total
semaines  moy. (mg) écart-typs

3 208 93
6 214 86
9 290 163

12 175 106



Longueur totale des tiges des piantes saines de E. cyparissias en pots

semaine n
0 3

3 5

6 5

9 3
12 5

‘3.1
‘7.4
13.5
11.0
12.2

moy. (cm) écart-type

0.7
1.8
5.2
0.5
33

Longueur totale des tiges des plantes infestées de E. cyparissias en pots

semaine n
3 6

6 7

9 5

12 5

0.7

3.7
4.5
4.1
4.3

pousses non infestées  pousses infestées

moy. (cm) écart-type  moy. (cm) écart-type

0.5
1.2
0.6
1.8

nouvelles pousses
moy. (cm) écart-type

11 3.0



Annexe |ll
Sucres solubles totaux

Radicelles de E. x pssudovirgata, piantes saines

semaine  moy. (mg/g poids sec)  écart-type n
.0 3407 76 3

3 219.8 7.6 2

6 262.8 35.9 3

9 276.6 43.8 3

12 258.1 23.0 3

Radicelles de E. x pseudovirgala, plantes infestées

semalne  moy. (Mg/g poids sec)  écarttype n
3 : 226.7 55.2 3

6 192.9 32.6 3

9 198.2 121.8 3

12 242.1 46.6 3

"Feuilles caulinaires de E. x pseudovirgata, pousses saines

semaine  moy. (mg/g polds sec)  écart-type n
0 168.2 19.8 2

3 188.5 2.5 2

6 . 170.3 335 2

9 179.9 17.8 2

12 212.4 11.3 2

Feuilles caulinaires de £. x pseudovirgata, pousses infestées

semaine  moy. (Mg/g poids sec)  écant-lype n
©3 158.7 5.2 2

6 194.7 57.1 2

9 202.4 7.3 2

12 _ 214.2 70.8 2



Radicelles de E. cyparissias, plantes salnes

semaine
3
6
.9
12

moy. {mg/g poids sec)

277.5

208.7

216.6
182.5

écari-type

47.9
8.8
48.4

Radicelles de E. cyparissias, piantes infestées

semaing
3
6
9
12

Feullles caulinaires de E. cyparissias, pousses salnes

semaine
0
3
6
9
12

Feuilles caulinaires de E. cyparissias, pousses infestées

semaine
3
6
9
12

moy. (mg/g poids sec)

152.1

78.7
167.8
130.7

moy. {mg/g poids sec)

147.2
247.6
148.8
192.6
262.4

moy. (mg/g poids sec)

149.0
206.2
172.9
189.2

écart-typs

‘3.6
71.4
69.6

écart-type

35.0
42.1
10.4
33.9

écart-type

28.0
28.5

cW W W = D
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Annexe IV

Taux de i‘azote totai

Radicelles de E. x pseudovirgata, plantes saines

semaing moyenne écan-type n
0 1.58 0.16 3

3 2.01 0.94 2

6 1.38 0.31 3

8 1.30 0.39 3

12 1.03 0.15 3

Radiceiles de £. pseudovirgata, plantes infestées

semaine moysnne écart-type n
"3 2.08 0.55 3

6 1.43 0.27 3

9 1.41 0.68 3

12 1.12 0.20 3

Feuilles caulinaires de £. x pssudovirgata, pousses sainas

semalne moyenne écart-type n
0 5.67 1.

3 4.88 1

6 2.52 1

9 2.26 1

12 1.50 1

Feuilles caulinalres de E. x pxgeudovirgata, pousses infestées

. semaing moyenne écart-fype n
‘3 3.89 1

6 2.94 1

9 3.17 1

i2 1.90 1



Radicelles de E. cyparissias, plantes salnes

semaine moyenne écart-type
0 2.10 0.16
3 - -
6 1.79 0.34
9 1.68
12 1.94 0.03

Radicelles de E. cyparissias, plantes infestées

semaine moyenne écant-type
3 - -
6 4.87
9 6.64
12 1.78 0.19

Feuilles caulinaires de E. cyparissias, pousses saines

semaine moyenne écart-type
0 4,97
3 4.45
6 2.75

Feuilles caulinaires de E. cyparissias, pousses infestées

semaine moyenne écart-type
'3 4,68 '
6 3.25

@ 3

N = N
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Annexe V

Teneur en chlorophylle a

E, x pseudovirgata, feuliles caulinaires de tiges saines

semaine  moy. (mg/g poids frais)  écan-type n
0 1.22 0.24 3

"6 1.74 0.18 3
12 0.98 0.07 3

E. x pseudovirgata, teullles caufinaires de tiges infestées

semaine  moy. (mg/g poids frais) écart-type n
6 1.23 0.36 3

12 0.82 0.26 3

E. cyparissias, feuiiles caulinalres de tiges saines

semaine  moy. (mg/g poids frais)  écart-type n
o] 1.34 0.37 3
6 1.85 0.44 3
E. cyparissias, feullles caulinairas de tiges infestées
semaine  moy. (mg/g polds frais)  écart-type n
"8 . 1.22 0.03 3
Teneur en chiorophylie b
E. x pseudovirgata, feulllas caulinaires de liges saines
semalne  moy. (mg/g poids frais)  écart-lype n
0 0.42 ) 0.05 3
6 0.49 0.04 3
12 0.41 0.05 3

E. x pseudovirgats, feuilles caulinaires de tiges infestées

semalne  moy. (mg/g poids frais)  écart-type n
"6 0.32 0.08 3
12 0.48 0.06 3



E. cyparissias, teullles caulinaires de tiges salnes
semaine  moy. (mg/g poids frals)  écart-type

0 0.44 0.13

6 0.59 0.22

E. cyparissias, feuilles cautinalres de tiges infestéss

semaine  moy. {mg/g polds frais)  écan-type
6 0.30 0.02

Teneur en chlorophyllies a+b
E. x pseudovirgate, feullies caulinalres de tiges salnes

semaine  moy. (mg/g poids trais)  écart-type

0 1.64 0.30
"6 2.22 0.22
12 1.34 0.09

E. x pseudovirgata, feuilies caulinalres de figes Infestées

semaine  moy. (mg/g poids frais)  écan-type
6 1.55 0.44
12 1.23 0.25

E. cyparissias, feuilles caulinaires de tiges saines
semaine  moy. (mg/g poids frais)  écart-type

6 1.78 0.50

12 2.44 0.65

E. cyparissias, feuilles caulinaires de tiges infestées

semaine  moy. (Mg/g poids frais)  écart-type
6 1.52 0.02

W W w2
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