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SIGLES ET ACRONYMES

ASM : Acybenzolar S Metyl
COV : Composés Organiques Volatiles.

HIPV : Volatiles végétaux induits par les herbivores (de I’anglais Hervibore Induced
Plant Volatiles).

PCP : Puceron cendré du pommier.
PdS : Plantes de service.
RSA : Résistance Systématique Acquise.

SDP : Stimulateurs de Défense des plantes.



GLOSSAIRE

Immunité écologique : étudie I'influence des facteurs environnementaux, biotiques et
abiotiques, sur I'immunité des organismes vivants (Martin, Hawley, Ardia 2011).

Parasitoides :  sont insectes dont le stade larvaire parasite se deéveloppe en se
nourrissant du corps d'un autre arthropode héte [5].

Plantes de service (PdS) : ensemble d’especes végétales cultivées, ayant pour objectif
d’améliorer des fonctions de 1’agroécosystéme, sans vocation a étre récoltées ou
paturées (Jouhet et al. 2022).




1. INTRODUCTION

Face aux famines passées et a I'exode rural, I'agriculture s'est intensifiée, entrainant une
dépendance croissante aux produits agrochimiques, qui ont rapidement révélé des effets
négatifs sur I'écosysteme et la santé humaine (Pingali 2012; Ramirez 2020). Cette
situation a également conduit a une reduction de la biodiversité (Chandrakumara,
Ishwaryalakshmi, Dhillon 2023). Pour y remédier, la diversification des cultures, avec
des plantes multiservices comme la féverole (Vicia faba) (Linneo, 1753) (Asteraceae),
est proposée pour améliorer la durabilité agricole (Kopke, Nemecek 2010; Karkanis et
al. 2018). Cependant, il est crucial de sélectionner ces plantes avec soin pour maximiser
les bénéfices écologiques tout en minimisant les impacts négatifs (Dassou, Tixier 2016;
Djian-Caporalino et al. 2020). En synthése, il est nécessaire de passer d'un paradigme de
cultures uniformes a des cultures diversifiées et repenser le systeme agricole vers une
agriculture de plus en plus durable (Frison 2016).

Ce nouveau paradigme passe notamment par le renforcement du systeme de défense de
la plante, dans le but de réduire I'utilisation d'intrants externes. Les défenses des plantes
englobent des mécanismes internes et environnementaux visant a prévenir ou atténuer
les effets des agressions, regroupés sous le concept d'immunité écologique (Pérez-
Clemente et al. 2012; Vot et al. 2021 ; Gong, Zhang 2014). Les mécanismes de défense
des plantes sont genéralement classés selon différentes catégories : défenses directes et
indirectes ou constitutives et induites (Zavala 2010 ; Gong, Zhang 2014). Les défenses
directes comme la production de composés toxiques, répulsifs, anti-appétents, ou
inhibiteurs de ponte, affectent défavorablement la préférence des insectes pour elles
(Howe, Schaller 2008). Les défenses indirectes n'ont pas en elles-mémes d'effet sur les
herbivores, mais favorisent des organismes antagonistes des ravageurs, par exemple, par
la production de nectar extrafloral et de composés volatiles attractifs volatiles végétaux
induits par les herbivores (HIPV) (Aljbory, Chen 2018). Les défenses constitutives sont
toujours exprimees par les plantes, méme en I’absence d’attaque ou de stress (Kaplan et
al. 2008 ; Preisser et al. 2007 ; Gong, Zhang 2014). Elles sont préventives et permettent
une réponse rapide des I’attaque. Les défenses induites sont mises en ccuvre en réponse
a Dlattaque d’un herbivore ou d’un pathogene, apres I’activation d’un systéme de
reconnaissance et d’une cascade de réactions physiologiques et hormonales (Karban,
Myers 1989). Elles présentent un certain retard, mais permettent de n’investir dans la
défense que lorsque celle-ci est nécessaire. Leur activation peut étre réalisée par
I'application de un stimulateur de défense des plantes (SDP) (Warneys et al. 2018 ;
Lefevere, Bauters, Gheysen 2020). Toutes ces réponses de la part des plantes sont
effectuées a 1’échelle individuelle (Gong, Zhang 2014). L’immunité des plantes fait
aussi intervenir des mécanismes supra-individuels, intra ou interspécifiques
(Tahvanainen, Root 1972). Cette résistance par association peut étre renforcée par la
communication entre plantes, par le biais des métabolites secondaires qu'une plante
libére apres avoir éte attaquée et qui est percue par d’autres plantes (War et al. 2012).
Tous ces mécanismes basés sur I’immunité écologique et la résistance par association
peuvent étre exploités pour concevoir des systéemes plus résilients, optimisant les
défenses de plantes et diminuant la dépendance des systémes de culture aux intrants
(Klingauf 1988; Jiménez 2009). Ainsi, la stratégie « Attract and reward» combine
I’attraction des ennemis naturels avec la diffusion de HIPV (Khan et al. 2016; Palsson et
al. 2022).



C’est dans ce cadre conceptuel que le projet CapZéroPhyto a été initié, pour identifier
plusieurs leviers basés sur les défenses des plantes et les combinaisons les plus
efficaces, pour concevoir des systemes de culture moins dépendants des produits
phytosanitaires. L’'une des cibles de ce projet est le puceron cendré du pommier,
Dysaphis plantaginea (Passerini, 1860) (Hemiptera :Aphididae), dont le contréle
nécessite 1’application de traitements phytosanitaires particuliérement néfastes pour la
biodiversité (Chandrakumara, Ishwaryalakshmi, Dhillon 2023; Ahmed, Al-khazraji
2024). L'unité PSH d'Avignon, partenaire du projet a ainsi identifié des plantes de
service répulsives pour le puceron cendré qui peuvent également produire, durant la
floraison, du nectar pour alimenter les ennemis naturels (Rizzi 2022). La tageéte (T.
patula) et le basilic (O. basilicum) sont décrits dans la littérature comme des sources de
nectar efficaces pour plusieurs especes de parasitoides dans différents systémes
(Macukanovi¢, Ranci¢, Daji¢ 2007 ; Rahat et al. 2005). En 2023, une étude préliminaire
a conduit au développement d'un protocole, pour étudier I'influence de la présence de
ressources florales de basilic et de tagete sur la survie des guépes parasitoides (Mardoc
2023). D’autre part, I’Institut de Recherche en Horticulture et Semences (IRHS) a mis
en évidence la production des composés organiques volatiles (COV) par le pommier
traité avec un SDP et ces composés, se sont révélés répulsifs pour le puceron cendré du
pommier (PCP) (Warneys et al. 2018). Parmi ces COV, certaines sont connus dans la
littérature comme attractifs pour les ennemis naturels, et notamment les parasitoides
(Sutherland, Hutchins 1972 ; Mumm, Hilker 2005 ; Liu, Matsuyama, Kainoh 2019). Le
puceron cendré du pommier est 1’hote de plusieurs parasitoides, certains généralistes
comme Aphidius matricariae (Haliday, 1834) (Braconidae: Aphidiinae), certains
spécialistes comme Ephedrus persicae (Froggatt, 1904) (Braconidae : Aphidiinae)
(Blackman, Eastop 1994).

Les effets directs sur les ravageurs sont faibles et ne peuvent a eux seuls constituer une
solution alternative aux produits phytosanitaires. 1l est cependant possible que ces
leviers aient également un effet indirect positif sur les ennemis naturels. La combinaison
de plusieurs effets partiels complémentaires pourrait présenter une additivité voire une
synergie et constituer une solution efficace et économiquement réaliste. Il est essentiel
d'évaluer globalement ces mécanismes pour déterminer s'ils peuvent, au-dela de leurs
effets directs sur les ravageurs, bénéficier aux ennemis naturels et permettre la mise en
place d'une stratégie « Attract and Reward », qui attirerait ces ennemis grace a la
production de HIPV par les SDP et leur fournirait des ressources alimentaires. La
problématique de cette étude est donc :

Les plantes de service et les stimulateurs de la défense des plantes sélectionnés
pour leur effet direct sur le puceron cendré permettent-ils d’attirer et d’augmenter
les performances des parasitoides ?

Nous faisons I'hypothése que I'une ou l'autre espéce de plante, basilic et tagéte, pourrait
fournir une source de nectar accessible et efficace aux parasitoides du puceron cendré
du pommier (PCP), et que cette accessibilité dépendrait de la taille de la corolle et de la
taille du parasitoide. D’autre part, nous faisons I’hypotheése que les parasitoides seront
attirés par I'odeur des pommiers, surtout lorsqu'ils sont attaqués, ce qui est simulé par la
stimulation avec I'Acibenzolar-S-méthyl (ASM). Cette attirance dépendra du degré de
spécialisation de I'espece parasitoide pour le PCP.

Pour évaluer si les plantes de service et de SDP permettent d'attirer et d’augmenter les
performances des parasitoides du PCP, nous avons développé une approche de test
d’attraction en olfactométre quatre voies de différentes espéces de parasitoides pour des

10



pommiers traités avec un stimulateur de défense ou non. Concernant la capacité de
plantes de service de fournir des ressources nutritives accessibles aux parasitoides, nous
avons choisi un test de survie en conditions contr6lées grace au dispositif clip cage.

1.1. Objectifs

Obijective général :

Evaluer les potentiels mécanismes de défenses indirectes de deux actions de stimulation
de la défense des plantes et de résistance par association congues pour leur action sur les
défenses directes.

Déterminer la capacité de plantes de service sélectionnées pour leur pouvoir répulsif
pour D. plantaginea a fournir en plus une source de nectar pour les ennemis naturels.

Obijectifs spécifiques :

o Veérifier, par des expériences comportementales, que les parasitoides sont attirés par
les COV individuels et les plantes entieres de pommier, en fonction de leur degré de
spécialisation pour le puceron cendré du pommier (D. plantaginea), surtout lorsque
la plante est stimulée. L’attraction pourrait varier selon le degré de spécialisation
des espeéces d’ennemis naturels considérés.

e FEtudier, au travers de tests de longévité, I'efficacité des plantes de service ayant un
effet répulsif sur les pucerons, a la fourniture de ressources florales aux
parasitoides.

e Envisager I’intégration de cette méthode alternative innovante de protection dans le
systeme de culture. Identifier les contraintes, les conditions de mise en ceuvre et les
conséquences sur les pratiques de gestion.

2. ETAT DE L’ART

2.1. Plantes de service

Les plantes de service (PdS) sont I'une des composantes de la transition agroécologique
actuelle, qui vise a réduire l'utilisation des pesticides par une diversification contrdlée
des systemes de culture (Castella et al. 2022). Leur intérét réside dans les services
écosystémiques qu'elles peuvent fournir [13], comme la fixation d’azote (Sierra,
Tournebize 2019; Fagan et al. 2014), la lutte contre les bioagresseurs (Parolin et al.
2012 ; Gong et al. 2024), la favorisation des ennemis naturels et des pollinisateurs
(Laffon et al. 2022 ; Gong et al. 2024), ’amélioration de la qualité du sol (Franck 1983),
la compétition avec les mauvaises herbes (Pickett et al. 2010), etc. Il existe des plantes
qui ont la capacite de fournir plusieurs services ecosystémiques, nommees
« multiservices », car elles remplissent plusieurs réles (Djian-Caporalino et al. 2020).

Les PdS peuvent cumuler plusieurs mecanismes de biocontrole directs, perturbant le
bioagresseur ou son interaction avec la plante, et indirects, en favorisant des organismes
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antagonistes du bioagresseur visé (Djian-Caporalino et al. 2020 ; Parker et al. 2013),
résume dans la Figure 1.

— Révéler la présence des bioagresseurs

— Masquer la culture de rente

— Directe contre les bioagresseurs  —

— Les repousser

— Assainir la culture

Les attirer
Indirecte a travers d’un organisme ‘ Les retenir en leur fournissant un habitat
intermédiaire ‘ et des ressources nutritives alternatives

Fonctionalité de biocontrole
I

Les élever

Figure 1. Classification des biocontréles des plantes de service (& partir de Djian-
Caporalino et al. 2020 ; Parker et al. 2013).

Les mécanismes de biocontréle directs ont été largement étudiés, principalement le
masquage de la culture de rente et la répulsion (Parker et al. 2013; Dardouri 2018;
Djian-Caporalino et al. 2020; Castella et al. 2022; Khan et al. 2016; Anton, Cortesero
2022). Les plantes masquantes ont la capacité de perturber la perception ou de modifier
le bouquet odorant créé par la culture principale (Parker et al. 2013 ; Anton, Cortesero
2022). Les plantes répulsives produisent des composés volatils percus par certains
insectes qui modifient leur comportement en réponse pour éviter la source d’odeur. De
nombreuses plantes, en particulier les plantes aromatiques, ont cette capacité, car les
COV qu’elles émettent comprennent des huiles essentielles complexes en forte
concentration, qui agissent comme des substances allélochimiques positives et/ou
négatives sur les insectes (Regnault-Roger 1997).

Parallelement a leurs effets allélopathiques, les plantes aromatiques peuvent étre
récoltées et générer des revenus complémentaires pour les agriculteurs, ce qui compense
les pertes de surface ou les baisses de rendement liées a la compétition (pour la lumiére,
I'eau ou les nutriments du sol) (Golijan, Markovi¢ 2018). Au cours des dernieres années,
leur demande a augmenté, car leurs composés sont respectueux de l'environnement, et
ces plantes et les huiles essentielles qu’elles produisent bénéficient d’un intérét croissant
comme alternative aux compos€s aromatiques synthétiques souvent suspectés d’étre
dangereux pour la santé (Christaki et al. 2012). La famille des Lamiacées compte un
grand nombre d'espéces connues, telles que la menthe, l'origan, le basilic, la lavande,
etc. (Dardouri 2018). Une autre famille intéressante de plantes aromatiques est celle des
Astéracées, qui comprend le genre Tagetes (Tomova, Waterhouse, Doberski 2005).

D’un autre co6té, les mécanismes indirects regroupent [’attraction, la rétention, la
fourniture de refuges et 1’alimentation des ennemis naturels. Cette alimentation peut
faire intervenir des proies alternatives au ravageur, ou des ressources complementaires,
comme le nectar ou le pollen (Evans 2009; Lundgren 2009). La fourniture de nectar a
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un effet fort sur la survie de plusieurs taxons d’insectes bénéfiques, leur fécondité et
leur activité de prédation ou de parasitisme (Letourneau et al. 2011 ; Parker et al. 2013 ;
Jones, Koptur, Wettberg 2017 ; Song, Han 2020; Liu et al. 2024).

Le nectar est une solution sucrée produit a partir de la séve phloémienne des plantes.
Cette substance est sécrétée dans les nectaires floraux ou extrafloraux (Rogers 1985;
Barrera, Nobel 2004). La concentration de solutés dans la solution de nectar varie de 10
a 30 % et se compose principalement de sucres simples tels que le saccharose, le
fructose et le glucose et d'environ un pour cent d'acides aminés (Barrera, Nobel 2004).
D'un point de vue entomologique et évolutif, le nectar floral est produit par les plantes
pour favoriser la visite des insectes pollinisateurs, car il nécessite des pieces buccales
spécifiques pour atteindre le fond des corolles (Torres, Galetto 2002; Barrera, Nobel
2004). Pour ce qui est du nectar extrafloral, directement exposé sur divers organes de la
plante, sa fonction est de fournir une récompense aux ennemis naturels (Rogers 1985).

L'efficacité des PdS dépend de nombreuses variables, comme le comportement du
ravageur, l'arrangement spatial de I’implantation (en bordure, entre les rangs ou
mélangées a la culture d'intérét) qui détermine la distance entre la culture d’intérét, la
plante de service et la combinaison d'espéces (Jouhet et al. 2022 ; Parker et al. 2013).
Ces parametres doivent donc étre évalués pour déterminer I’arrangement optimal. Dans
le cas contraire, le service risque d'étre perturbé, ce qui pourrait avoir des conséquences
néfastes, telles que l'attraction de ravageurs vers la culture cible ou I'éloignement
d'insectes bénéfiques (Djian-Caporalino et al. 2020). Pour cette raison, il est nécessaire
d'étudier plus en profondeur chaque espece a utiliser, afin de recueillir le plus
d'informations possibles. Dans cette étude, les plantes de service considérées sont la
tagéte (Tagetes patula) (Linneo, 1753) (Asteraceae) et le basilic (Ocimum basilicum)
(Linneo, 1753) (Lamiaceae).

2.1.1. Tageéte

La tagete (Tagetes patula L.) (Asteraceae : Asteroideae) est une plante annuelle au
feuillage compact, produisant des fleurs de couleur jaune, orange ou rouge-brun
arrangées en petits capitules (Neri et al. 2012). Cette espéce a une distribution
cosmopolite ([6], Tomova, Waterhouse, Doberski 2005). Elle produit des COV et des
composés chimiques dans tous ses organes (Singh, Laishram 2011), surtout dans les
fleurs (Souza et al. 2021). En raison de cette caractéristique, elle est utilisée comme
plante ornementale et médicinale, ainsi que comme une plante ayant des effets
pesticides, nématicides et fongicides (Bano et al. 2002 ; Tomova, Waterhouse, Doberski
2005 ; Singh, Laishram 2011). Les inflorescences contiennent trente et un COV, dont le
principal est la tagétone. De plus, les racines contiennent des composés chimiques
appartenant aux thiophenes, qui sont responsables de l'effet nématicide (Singh,
Laishram 2011). Leur concentration est cing a sept fois plus élevée que dans le reste des
organes de la plante (Jacobs et al. 1994).

Son inflorescence groupée en un capitule (Figure 2). Les fleurs de I'anneau extérieur
sont ligulées et celles du disque intérieur sont tubulaires (Braun 2020). Elles sont
visitées par de nombreuses especes d'insectes, comme les abeilles et les papillons
(Corbet 2000; Gurung, Koju, Koju 2020). Les nectaires, comme pour toutes les especes
de la sous famille des Asteroideae sont situés a la base du tube floral entourant le style,
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au-dessus de l'ovaire inférieur, formant un anneau de tissu nectariféere (Braun 2020).
Cependant, des traces de nectar peuvent étre retrouvées au-dessus des insertions des
étamines (Corbet 2000).

Figure 2. Coupe transversale de la fleur T. patula. Pris le 13/08/2024 a I’Institut Agro
Rennes-Angers, site d’ Angers par Angela Campos.

2.1.2. Basilic

Le basilic (Ocimum basilicum L.) (Lamiaceae) est une plante aromatique, ornementale
et médicinale, cultivée dans diverses parties du monde (Baritaux et al. 1992; Chwil
2007; Varga et al. 2017). Son cycle de vie est annuel (Bantis, Ouzounis, Radoglou
2016). C'est une plante ramifiée avec des feuilles soyeuses contenant des glandes
capables de stocker des huiles essentielles. Les fleurs sont de couleur blanche ou
violette et sont disposées en épis terminaux (Gossa et al. 2023). Elles sont groupées en
inflorescences et chaque fleur a une corolle bilabiée avec un tube infudibiforme
(Medina 2019). Les nectaires sont placés a la base interne de la corolle de la fleur,
enveloppant les ovaires (Figure 3) (Macukanovi¢, Ran¢i¢, Daji¢ 2007).

Figure 3. Nectaires de basilic entourant les ovules. Les structures vertes situées sous les
nectaires sont les sépales. Les pétales ont été enlevés. Pris le 12/07/2024 a I’Institut
Agro Rennes-Angers, site d’Angers par Camille Faber.
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Cette plante posséde de multiples usages culinaires ou pour [I'extraction d'huiles
essentielles a valeur commerciale (Varga et al. 2017 ; Golijan, Markovi¢ 2018). En
agroécologie, elle considérée comme une plante fournisseuse de nectar (Zhu et al.
2023), certains dipteres, hyménoptéres et lépidopteres sont connus pour visiter ses fleurs
a la recherche de ressources alimentaires (Raju 1989). Cependant, ce sont les abeilles
qui sont les principales visiteuses (Chwil 2007).

2.1.3. Féverole

La féverole (V. faba L.) (Fabaceae) est une légumineuse a grains multi-usages (animal,
humain et écosystéeme), cultivée dans le monde entier (Duc et al. 2015 ; Nurmansyah,
Alghamdi, Migdadi 2020). Ses fleurs ont une structure papillonacée typique, avec une
corolle blanche irréguliére et des taches noires ou brunes (Ferraguena, Refeh 2018). Le
nectar floral se trouve a la base de la corolle (Figure 4), tandis que le nectar extrafloral
se trouve facilement dans les stipules des feuilles (Turlings, Wéckers 2004; Ferraguena,
Refeh 2018; Lundin 2023).

Ses grains sont riches en protéines, car elle est capable de fixer I'azote atmosphérique
grace a une symbiose avec des bactéries du genre Rhizobium (Singh, Jauhar 2005).

Elle est trés utilisée comme plante de service, parce qu’elle peut participer a la
structuration du sol, concurrencer les mauvaises herbes, attirer les pollinisateurs grace
aux ressources florales produites, et fournir du nectar extrafloral pour alimenter les
ennemis naturels (Kdpke, Nemecek 2010; Karkanis et al. 2018 ; Barda et al. 2024).
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Figure 4. Section longitudinale de la fleur de féverole indiquant la localisation du
nectaire floral (d'aprés Ferraguena, Refeh 2018).

2.2. Stimulateurs de défense

Lorsque des insectes herbivores attaguent une plante, ils déclenchent une série de
réactions chimiques par I'intermédiaire d'éliciteurs de résistance induite (Karban, Myers
1989; War et al. 2012). La RSA commence par l'activation de genes codant pour des
enzymes responsables de la production de metabolites secondaires, tels que les HIPV
(Figure 5)(Warneys et al. 2018 ; Moreno-Delafuente et al. 2020). Chez les pommiers, il
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a été montre que le mélange de sesquiterpénes était modifié¢, augmentant la production
principalement d'a-farnéséne (Bengtsson et al. 2001 ; Amo et al. 2013).

Il existe des produits de synthése capables de déclencher une réponse de RSA.
L'avantage de leur application est qu'ils peuvent anticiper la réaction d'attaque des
herbivores, réduisant ainsi leurs effets indésirables (Warneys et al. 2018 ; Moreno-
Delafuente et al. 2020). L'acide salicylique fait partie des éliciteurs de la RSA du
pommier (Moreno-Delafuente et al. 2020). L'Acybenzolar S Methyl (ASM) est un
analogue de I’acide salicylique et est aussi un éliciteur de la RSA chez le pommier [8].
L'ASM est a l'origine un fongicide dont le réle a été largement étudié, notamment contre
des maladies telles que le feu bactérien (Erwinia amylovora) (Maxson-Stein et al. 2002 ;
Rodriguez-Pefia et al. 2022), qui attaque aussi le pommier (Ephytia 2024). 1l a
également fait I'objet d'étude sur divers ravageurs (Warabieda 2015; Warneys et al. 2018
; Moreno-Delafuente et al. 2020). Par exemple, l'application d’ASM, a eu des effets
positifs sur la réduction de la population d'acariens (Warabieda 2015).

Les SDP en déclenchant la synthése de divers métabolites secondaires, peuvent étre
utilisés pour renforcer leur défense dans d'autres organes, communiquer entre les
plantes, affecter les ravageurs directement et indirectement a travers des ennemis
naturels (War et al. 2012 ; Firstenberg-Hagg, Zagrobelny, Bak 2013).
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Figure 5. Schéma de mécanisme d'induction de la résistance. RSA : résistance
systématique acquise (illustration d'Angela Campos, d'apres le schéma de (War et al.
2012)).

2.3. Attract and Reward

L'attraction des guépes parasitoides vers leurs hotes est médiée par les HIPV émis par
les plantes endommagées (Figure 6)(Liu, Matsuyama, Kainoh 2019; Razo-Belman,
Ozuna 2023). Comme indiqué dans la section précédente (Stimulateurs de defense), les
défenses des plantes peuvent étre stimulées avec des composés de synthése, les amenant
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a produire des HIPV naturels. L’utilisation de la stimulation des plantes plutot que la
diffusion de HIPV synthétique présente plusieurs avantages: le bouquet de composé
volatiles complet émis lors de la stimulation est plus attractif pour les parasitoides qu’un
composé pur, ou qu’un mélange partiel (Giunti et al. 2015). L'émission des composés
volatiles est plus durable et la production en quantité moins couteuse.

D’une part, les plantes de service a introduire dans le systeme doivent étre sélectionnées
avec précaution, car l'objectif est de favoriser les parasitoides sans favoriser les
ravageurs. Dans le cas contraire, il pourrait en résulter un disservice (impact négatif),
comme par exemple, si les plantes de service servent de réserve d'inoculum pour le
ravageur a controler (Djian-Caporalino et al. 2020). D'autre part, pour que les
parasitoides fassent bon usage des plantes de service, celles-ci doivent avoir des fleurs
attractives visuellement et olfactivement et le nectar doit étre accessible (Figure
6)(Colazza, Peri, Cusumano 2023). De cette maniére, les parasitoides découvrent et
exploitent la ressource rapidement et peuvent se concentrer ensuite sur la recherche
d'hétes (Colazza, Peri, Cusumano 2023).
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Figure 6. Schéma conceptuel de la stratégie Attract and Reward chez le pommier, qui
incorpore 1’Acybenzolar S Metyl comme stimulateur de défense, pour induire
I'attraction des parasitoides et des plantes de service (féverole, tagéte et basilic) pour
fournir une récompense (illustration fait par Angela Campos).

2.4. Parasitoides étudiés

2.4.1. Généralités

Le mode de vie parasitoide est un mode de vie intermédiaire entre le parasitisme et la
prédation. Il est caractérisé par plusieurs criteres, comme le fait que seule la larve est
parasite, 1’adulte est libre, et que 1’hote est systématiquement tué¢ a I’issue de
I’interaction. Ce mode de vie est apparu de facon indépendante chez différents ordres
d'insectes mais c'est chez les Hyménoptéres qu'il s'est le plus développé et diversifié.
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La famille des Braconidae est 1'une des plus importante en termes de nombre d’especes
de l'ordre des Hyménopteres avec environ 40 000 especes, toutes parasitoides, réparties
dans 30 sous-familles [10]. Elle comprend la sous-famille des Aphidiinae, spécialisée
sur les pucerons, qui compte 27 genres et 120 especes en France (Petrovi¢ 2022). C'est
I'une des sous-familles les plus importantes et les mieux étudiées pour sa contribution a
la lutte biologique (Ziki¢, Lazarevié¢, Milosevié 2017). Les Aphidiinae sont caractérisés
par une couleur noire a brune et mesurent entre 2 et 3,5 mm [10]. Les guépes
parasitoides de cette sous famille sont des endoparasitoides solitaires koinobiontes.
Autrement dit, un seul individu (solitaire) ne peut se développer a I’intérieur d'un
puceron (endo parasitoide) et ce dernier reste vivant et continu de s’alimenter aprés la
ponte de la femelle parasitoide (koinobionte) (Lopez 2000; [10]). Les guépes
parasitoides ont des niveaux de spécificité d’hotes différents, divisés dans cing groupes
(Figure 7), bien que prés de la moitié des especes soient spécialisées dans une espece
du puceron (Zikié, Lazarevi¢, Miloevié 2017).

Oligophage étroit (2)

Oligophage
modeéré (3)

Monophage (1)

Figure 7. Groupes de spécificité des guépes parasitoides Aphidiinae en fonction de leur
gamme d'hétes. 1) une seule espéce hote, 2) deux especes ou plus du méme genre de
pucerons, 3) des espéces de deux genres ou plus de la méme sous-famille de pucerons,
4) Des espéces de deux genres ou plus de deux sous-familles ou plus de la méme famille
de pucerons, 5) Des especes de plusieurs genres de deux familles de pucerons ou plus
(illustration d'Angela Campos avec les informations de Ziki¢, Lazarevié¢, Milo3evié
2017).

2.4.2. Cycle de vie

Le cycle de vie d’un individu (Figure 8) commence par 1’émergence de la momie du
puceron. Ensuite, il cherche un partenaire avec lequel s'accoupler. La reproduction est
de type haplo-diploide, les ceufs fécondés donnent des femelles diploides et les ceufs
non fécondés donnent des méles haploides. Dans le cas de la femelle, elle doit trouver
un puceron qui constituera I'h6te pour y pondre son ceuf (Ferndndez 2012). Pour trouver
un hote, elle integre des informations olfactives et visuelles de 1’environnement, avec
les attractions innées et acquises par apprentissage tout au long de sa vie (Turlings,
Wéckers 2004). Lorsqu'elle le trouve, elle le palpe avec ses antennes et insert son
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ovipositeur pour le piquer dans son corps [10]. Une femelle peut pondre jusqu'a 300
ceufs [10].

Une fois la larve éclose, elle consomme les nutriments du puceron pour se développer et
grandir, en passant par trois stades larvaires (Fernandez 2012; O’Donnell 1987). C'est
au dernier stade qu'elle se nourrit des organes internes et tue son hote (typique d’un
koinobionte), puis elle tisse également son cocon de soie pour y effectuer sa
métamorphose (Boivin, Hance, Brodeur 2012; [11]). Parallelement, la cuticule du
puceron se durcit, s'étire et se desseche, formant une momie avant que la larve ne
devienne une pupe (Boivin, Hance, Brodeur 2012). Cette momie peut étre de couleur
claire, dorée ou foncée, selon l'espece [10]. Pour sortir, le parasitoide découpe un
opercule en forme de disque dans la cuticule de la momie (Boivin, Hance, Brodeur
2012; [10]). Une fois a l'extérieur, le régime alimentaire de 1’adulte est basé sur le
miellat et le nectar (Boivin, Hance, Brodeur 2012).
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Figure 8. Cycle de vie d'un hyménoptere parasitoide (d’apres Turpeau, Hullé, Chaubet
2011b).

2.4.3. Spécificités inter espéces

Les trois espéces étudiées présentent des caractéristiques communes et des différences.
L'une de ces particularités est la gamme d'hotes qu'elles peuvent occuper (Figure 7).
Ephedrus persicae est un oligophage modéré, Aphidius matricariae et Aphidius ervi
(Haliday, 1834) (Braconidae : Aphidiinae) sont polyphages (Rakhshani et al. 2019).

Ephedrus persicae est la principale guépe parasitoide du PCP en Europe (Bribosia et al.
2004; Bogdanovic et al. 2009; Dib et al. 2010). Leurs momies sont typiquement noires,
et ne restent pas toujours a I'endroit ou elles ont été parasitées, car le puceron migre
avant de mourir vers des abris, comme I'écorce des arbres ou le sol (Bribosia et al. 2005
; Doigni 2023). Une particularité de cette espece est qu'elle entre en diapause estivale,
en plus de la diapause hivernale commune a la plupart des especes de milieu tempéré
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(Bribosia et al. 2005). Quand elle parasite le PCP, son temps de développement varie
entre 21 et 23 jours a 20°C (Doigni 2023).

En ce qui concerne le genre Aphidius, il est le plus diversifié de la sous-famille des
Aphidiidae et regroupe des espéces de toutes les classes de spécificité (Ziki¢, Lazarevié,
Milosevi¢ 2017). Leur gamme d'hdtes est déterminée par la sélection ou les compromis
qui favorisent la spécialisation des especes et de sous especes pour des espéces ou des
populations d'hétes particuliéres (Hufbauer, Roderick 2005; Zepeda-Paulo et al. 2013 ;
Henry, Roitberg, Gillespie 2008).

Aphidius matricariae est une espéce utilisée en lutte biologique inondative et
commercialisée (Boivin, Hance, Brodeur 2012). Elle est capable de parasiter 40 espéces
de pucerons différentes (Giri et al. 1982) et présente une structuration genétique
intraspécifique liée a I’hote. Dans le cas particulier du PCP, son temps de
développement est de 15 jours a une température de 17°C (Tougeron et al. 2021).
Contrairement & E. persicae, ses momies sont dorées (Vevai 1942).

Aphidius ervi est une guépe parasitoide cosmopolite, qui attaque de nombreux pucerons
ravageurs des cultures, tel que le puceron du pois Acyrthosiphon pisum ou les pucerons
des céréales (Battaglia et al. 2000 ; He, Wang, Teulon 2005; Araj et al. 2006 ; Ziki¢,
Lazarevi¢, Milosevi¢ 2017) mais il ne parasite pas les pucerons du pommier, et est peu
rencontré en verger. Son développement dure 13,5 jours a 20°C [4].

3. MATERIELS ET METHODES

3.1. Matériel biologique

3.1.1. Especes veégétales

Pour maintenir les élevages et réaliser les expériences, quatre espéces de plantes ont été
cultivées. Le Tableau 1. Résumé d’especes végétales utilisées. montre le détaille de
chacune et son utilisation.

Tableau 1. Résumé d’espéces végétales utilisées.

Famille Espéce végétal Cultivar Utilisation
Fabaceae Vicia faba Tiffany Elevage et survie
Rosaceae Malus x domestica | Golden  Delicious | Elevage
(greffé)
Rosaceae Malus x domestica | Golden  Delicious | Olfactométrie
(semis)
Asteraceae Tagetes patula Double nain orange | Survie
Lamiaceae Ocimum basilicum | Pistou Survie

Pour toutes les plantes, un mélange de tourbe blonde et noire de Klasman-Deilmann,
Bourgoin, France, a été utilisé comme substrat dans des container de 1 L. Pour la
fertilisation, un engrais NPK liquide (6-5-6) a été utilisé, appliqué a une dose de 7mL/L

20



d'eau a une fréquence de cing jours. La photopériode dans toutes les salles climatisées
était de 16 heures de lumiére et de 8 heures d'obscurité.

Les plants de féverole (cv. Tiffany) utilisés pour I'élevage d’Acyrthosiphon pisum et
d’Aphidius ervi ont été obtenus a partir de graines semées directement dans les pots,
cing semaines avant l'utilisation. Les semences ont été achetées a la Coopérative
Agricole Valfrance, Senlis, France.

Pour I'élevage du PCP, des pommiers (Malus x domestica) cv. Golden Delicious greffés
avec au moins 6 feuilles, proviennent de I'INRAE Pays de la Loire. Deux femelles
adultes de D. plantaginea étaient placées sur les feuilles du pommier et retirées deux
jours apres pour obtenir un élevage synchrone (individus de méme &ge). Les plantes
infectées ont été placées dans une piéce climatisée a 22 °C pendant la journée et a 18 °C
pendant la nuit. L'humidité relative était de 90 % et la photopériode de 16 heures de
lumicre et 8 heures d’obscurité.

Les pommiers (Malus x domestica) cv. Golden Delicious de semis employés en
olfactométrie sont des jeunes plants qui, au moment des expériences, étaient agés
d'environ 3 semaines. Ses semences proviennent du verger de pommiers de I'INRAE
Pays de la Loire. Pour les pommiers traités au Bion, une pulvérisation foliaire a été
effectuée entre trois et sept jours avant les expériences.

La tagéte (cv. ‘Double nain orange’) et le basilic (cv. ‘Pistou’) ont été obtenus a partir de
graines semeées directement dans les pots trois semaines avant l'utilisation. Les graines
de tagéte ont été achetées a Graines Girerd, Le Thor, France, alors que les graines de
basilic ont eté achetées a HM Clause, Porte Les Valences, France.

3.1.2. Guépes parasitoides

Trois especes de guépes parasitoides de la famille des Braconidae ont été utilisées :
Ephedrus persicae, Aphidius matricariae et Aphidius ervi. Les individus fondateurs de
I'élevage d'E. persicae ont été obtenus entre avril et mai 2023 dans deux vergers de
pommiers, l'un situé dans le département du Maine-et-Loire et I'autre en Mayenne. A.
matricariae provient également de la Mayenne a la méme date. Pour A. ervi, des
momies ont été prélevées sur des plants de féveroles au printemps 2016 a Seiches sur
Loir (Maine et Loire).

Les guépes parasitoides ont été élevées dans des conditions contrdlées en laboratoire.
L'humidité relative et la photopériode éetaient les mémes pour toutes les espéces : 60%
d'’humidité relative et 16 heures de lumiére avec 8 heures d'obscurité. La température
variait selon les espéces : E. persicae et A. matricariae étaient a 20 °C pendant le jour et
la nuit, tandis qu'A. ervi était a 22 °C pendant le jour et a 20° pendant la nuit (Doigni
2023). Selon la littérature, la taille de ces trois espéces est différente. E. persicae est de
2,4 42,7 mm (Ziki¢ et al. 2009), A. matricariae est de 2 & 3 mm (Ephytia 2014a) et pour
A. ervi d'environ 4 mm (Chambre d’agriculture 2015).

E. persicae et A. matricariae ont utilisé Dysaphis plantaginea comme hote sur des
pommiers, alors qu'A. ervi a été élevé sur Acyrthosiphon pisum sur des féveroles.
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Chague espece de guépe parasitoide a été hébergée dans une salle différente pour éviter
la contamination inter-espéces.

Pour obtenir des guépes parasitoides d’age standard, accouplée, avec un état de satiété
similaire, sans expérience de ponte, une procedure commune est utilisée pour les deux
expériences (Figure 9). Pour chaque espece de parasitoide, 3 cages ont été définies :
¢levage, émergence et accouplement. Les cages d’élevage correspondent aux cages
contenant les guépes parasitoides avec leurs especes de pucerons respectives, ou elles
recoivent comme nourriture de I’eau, du nectar de féverole et un mélange de miel avec
de la levure et du pollen. Dans la cage d'émergence, des morceaux de plantes
sénescentes avec des momies de pucerons provenant de la cage d'élevage sont déposés
régulierement. C'est la que les guépes parasitoides émergent. Tous les jours, les
parasitoides nouvellement émergés sont collectés et transférés dans la cage «
d'accouplement » pour obtenir des femelles accouplées. En fonction de I'expérience a
réaliser, ils sont placés dans une cage sans nourriture (pour les tests de longévité) ou
avec (pour les expériences d'olfactométrie). Les guépes parasitoides nourries ont recu
un mélange de miel, de pollen, de levure et une plante de féverole. Avant d'étre utilisées
pour les expériences, elles ont été mises a jeun pendant environ deux heures. Avant
chaque expérience, les individus sont sexés a 1’aide d’une loupe, car seules les femelles

sont utilisées.
Cage d’élevage
’/ o

. Cage d’émergence
Sexage Caged aCCOuplementh,—_ J -
>
\ | plantes
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Femelle | : ! ,
&f - | R

Figure 9. Processus de préparation des femelles accouplées. Les fleches violettes
indiquent le flux d’individus d'une étape a l'autre. Les fleches rouges indiquent
comment différencier les femelles des males (illustration par Angela Campos).

3.2. Test de longévite

Le test de longévité des parasitoides a été fait avec un systéme de clip cage (Jamont,
Crépelliére, Jaloux 2013). Ces dispositifs permettent de mettre les parasitoides en
présence d’un organe végétal précis, sans le détacher de la plante (Moore et al. 2003).
IIs sont constitués d’une boite transparente ronde en plastique de 60 mm de diamétre,
avec un trou pour permettre le passage de la tige de la plante et un autre recouvert d'un
filet qui permet a I'air d'y pénétrer (Figure 10). Deux facteurs ont été étudiés : ’espece
de plante (O. basilicum, T. patula, V. faba) et ’organe (feuille ou nectar floral (O.
basilicum, T. patula) ou extrafloral (V. faba)). Un tuteur était utilisé pour soutenir la
cage et du parafilm a été utilisé pour I’assemblage. Une fois la boite installée, la survie a
été controlée visuellement tous les jours et la durée de vie de I’individu enregistrée. La
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durée de vie des insectes ectothermes étant fortement corrélée a la température (Roberts
et al. 2023), les expériences ont été réalisées dans des conditions controlées, avec un
suivi précis de la température de la piece climatisée. Les plantes avec les clips cages
contenant les parasitoides, étaient & une température de de 23 °C le jour et de 20 °C la
nuit. La photopériode était de 16 heures de lumiére et de 8 heures d'obscurité.
L'humidité relative a été maintenue a 60 %.

Boite de Petri

Entrée d'air

Parafilm qui
entoure la boite

Figure 10. Systéme clip-cage sur une fleur de T. patula. Pris le 06/05/2024 a I’Institut
Agro Rennes-Angers, site d’Angers par Angela Campos.

A leur déces, les femelles ont été conservées pour mesurer leur tibia arriére gauche plus
tard (Figure 11). La durée de vie dépend fortement de la taille de 1’individu chez les
parasitoides, avec une corrélation linéaire positive (Visser 1994; Beltra, Tena, Soto
2013; Sagarra, Vincent, Stewart 2001). Ceci est di au fait que la taille du corps ne varie
pas apres I'éclosion des guépes, puisqu'elle est déterminée par la taille de I'néte (King
1988; Visser 1994). La mesure de la taille permet de prendre en compte ce facteur dans
I’analyse de la survie. La longueur du tibia arriere gauche est un proxi fiable et facile a
mesurer de la longueur du corps de l’insecte, et souvent utilis¢é dans des études
précédentes sur les parasitoides (Le Guigo 2010). Les tibias ont été mesurés a l'aide
d'une loupe équipée d’un micromeétre oculaire, et étalonnée grace a un étalon gradué au
10éme de millimétre.

Figure 11. Mesures de la taille du tibia (en graduations). 1 graduation = 0,25 mm. Pris
le 03/06/2024 a I’Institut Agro Rennes-Angers, site d’ Angers par Angela Campos.
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3.3. Expériences de comportement

L’olfactométre a quatre voies est un dispositif qui permet d’étudier le comportement des
insectes. Au sein d’une aréne, les insectes sont exposés a quatre sources d’odeur et leur
position, la durée passée dans chaque secteur de 1’olfactométre, permet de mettre en
évidence une attraction ou une répulsion pour une odeur particuliére (Pettersson 1970).
Dans chaque coin, un trou permet de connecter une odeur, qui peut étre un composé de
synthese ou émise par une plante. Sur le dessus de I'olfactomeétre, un autre trou permet
de connecter un tuyau qui aspire l'air au centre a un debit de 0,5 L/min, pour diffuser les
odeurs dans chaque quadrant (Figure 12). Dans cette étude, les guépes parasitoides,
sont exposés a deux sources de ’odeur a tester, et deux sources controle. Pour les
composés individuels, de I'huile minérale inodore a été utilisée comme solvant pour les
composés purs afin d'obtenir une concentration de 1 pg/ulL. Puis, 10 uL ont été
appliqués sur un morceau de papier filtre qui se trouve a l'intérieur d'une pipette Pasteur
(Figure 13). Cette derniére est insérée dans une seringue de cing mL sans piston, qui est
inséré dans un bras de I’olfactomeétre. Deux des pipettes contiennent le stimulus et deux
contiennent le controle, I'huile minérale. Les composés identiques ont été placés en
diagonal I’'un de l’autre. Un papier filtre (§ cm x 8 cm) est placé sur le fond de
I'olfactométre, avec une zone centrale délimitée (considérée comme une zone de non-
choix), puisque les parasitoides se déplacent rapidement et sont difficiles a suivre quand
ils se trouvent au centre (Luquet et al. 2019).

Non-choix (centre)

flux d'air

Figure 12. Configuration de l'olfactométre a quatre voies utilisées pour les essais
comportementaux. Les fleches bleues indiquent la direction du flux d'air (d’aprés
Luquet et al., 2019).

" T

Figure 13. Pipette avec du papier filtre & I'intérieur de la seringue (illustration par
Angela Campos).
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Pour étudier les odeurs émises par des pommiers entiers, un systéeme de cloches en verre
a été utilisé (Figure 14). La cloche test contenait le pommier (stimulé ou non) en pot
dans le substrat et la cloche contrdle contenait uniquement le pot avec de la terre, sans la
plante. Les deux pots ont été recouverts de film transparent sur la surface du substrat
pour empécher I'émission d'odeurs. De l'air purifié par un filtre charbon et humidifié
était passé dans les cloches et les sorties de chaque cloche étaient reliées aux bras
diagonaux de I'olfactometre pour diffuser dans les zones correspondantes (Figure 12)
avec le méme débit que pour I'olfactométrie décrit ci-dessus.

Figure 14. Schéma du systeme de cloches utilisées pour 1'analyse d’olfactométrie avec
les pommiers entiers sur l'attraction des parasitoides (illustration par Angela Campos).

Comme de nombreux insectes, les hyménopteres parasitoides présentent généralement
un phototropisme positif, c’est a dire qu’ils sont attirés par la lumicre (Chen et al. 2012).
Pour éviter un biais d’interprétation de la position de la femelle, les expériences sont
réalisées dans une boite blanche pour un éclairage le plus homogéne possible. La boite
blanche ou était placé I'olfactometre était éclairée avec une lumiére blanche et froide
(deux tubes fluorescent de 18W).

Afin d’avoir une mobilité générale suffisante de la part de parasitoides, la tempeérature
était comprise entre 19 et 28 °C, tandis que I'humidité relative était comprise entre 24 et
69 %. Pour calmer les guépes parasitoides et réduire leur stress avant de les placer dans
I'olfactométre, elles étaient soumises a 5 minutes de froid dans une boite avec de la
glace. Une fois la guépe parasitoide a l'intérieur, le chronométre est lancé pendant 10
minutes (600 s) et chaque transition que la femelle effectue entre les quadrants est notée
sur le logiciel R avec une Interface D’encodage de Séquences Comportementales
(SequenceR, Hervé 2013). Lorsque le temps est terminé, I’olfactométre est ouvert et la
guépe est tuée. Chaque partie de I'olfactometre est lavée avec du liquide vaisselle et
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séchée pour une reutilisation future. A chaque nouvelle répétition, 1’olfactomeétre est
tourné 90° pour changer la position des odeurs dans I’olfactometre afin d’éviter un biais
d’orientation dans le dispositif.

3.3.1. Stimuli olfactifs

Des composes synthétiques individuels et des plants de pommiers entiers (stimulés par
Acybenzolar S Methyl ou non) ont éte étudiés. Selon la littérature (Bengtsson et al.
2001 ; Turlings, Wackers 2004 ; Giacomuzzi et al. 2017), les composes émis par les
pommiers stimulés lorsqu’ils sont attaqués sont: B-farnesene, o- farnesene et f-
caryophylléne.

Ces composés ont eté obtenus sous forme pure aupres de deux sociétés. L'a-farnésene et
le p-farnéséne ont été obtenus auprés de Bedoukian, Danbury, CT, Etats-Unis. Alors que
I'huile minérale et le B-caryophyllene ont été obtenus auprés de Sigma-Aldrich, St
Quentin, Fallavier, France. Les composés purs et leurs dilutions ont été conservés a -
20°C jusqu'a leur utilisation.

L'Acybenzolar S Methyl a été obtenu a partir du fongicide enregistré sous le nom
commercial Bion 50 WG de Syngenta. Il s'agit d'une poudre soluble que se dilue & une
concentration de 0,4 g/L dans I'eau avant pulvérisation sur les plantes [8]. Comme le
traitement se fait a petite échelle, il est effectué¢ a I'aide d’un flacon pulvérisateur de 100
mL appliqué manuellement sur la plante.

3.4. Analyses statistiques

Toutes les analyses statistiques ont été effectués a 1’aide du logiciel R (version 4.4.0) (R
Core Team 2024), avec les packages gimmTMB (Brooks et al. 2017), survival [9],
survminer (Kassambara et al. 2021), ggeffects (Lidecke 2018).

3.4.1. Test de longevité

L'analyse de longévité a été réalisée a I'aide du modele de régression de Cox (Cox 1972)
et représentés par courbes de survie Kaplan-Meier. La relation entre la longévité et la
taille du tibia a été analysée a l'aide d'un modele linéaire mixte généralisé a l'aide de
Template Model Builder (gimmTMB) (Brooks et al. 2017). Toutes les analyses ont été
réalisées indépendamment pour chaque espece avec les effectifs détaillés dans le
Tableau 2.

L’¢levage de I’espéce E. persicae n’a pas permis d’obtenir suffisamment de femelles
accouplées sans expérience de ponte, donc seules A. ervi et A. matricariae ont été
étudiées.

Tableau 2. Résumé des répetitions d'expériences de longévité
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Modalité A. matricariae A. ervi
T. patula avec fleur 30 31
T. patula sans fleur 30 30
O. basilicum avec fleur 30 30
O. basilicum sans fleur 28 30
V. faba avec nectar 22 28
V. faba sans nectar 30 30

La survie a été analyse avec un modele de regression de Cox (Schober, Vetter 2021,
Tougeron et al. 2021). Avant de commencer les analyses, les tests d’hypothése ont été
fait. Le test de Kolmogorov-Smirnov et le test de Shapiro-Wilk ont été utilisés pour
verifier la normalité des données, et le test de Bartlett a été appliqué pour vérifier
I'homogénéité des variances. Les tests d’hypothéses ont conclu a une non-normalité de
la distribution des données (P-value < 0.05) et un test non paramétrique de Kruskal-
Wallis a donc été utilisé.

La famille des modeéles GLM permet d'étudier des facteurs qui ne présente pas de
distribution normale [7]. Par exemple, la survie étant une donnée de comptage présente
une distribution de Poisson. Un modéle gImmTMB avec une distribution Gamma a
donc éte utilisé pour étudier ensemble I'effet de la survie, du traitement et de la longueur
du tibia. Le modéle a été validé en suivant la démarche décrite dans le workflow de
(Santon et al. 2023) (pas de sur dispersion et bonne représentation du modele et des
résidus). Les facteurs d’interaction des variables ont été testés et ont montré des
résultats non significatifs (x2 de type III Wald : P-value > 0.05). L'interaction a alors été
enlevée.

3.4.2. Expériences de comportement

Le temps total passé dans les deux zones contenant la méme source d'odeur a été
sommé. Puis, sur les trois types de zones considérés, seules les zones stimulus et
contrble ont été comparées, sans tenir compte de la zone centrale. La vérification de la
normalité a été effectuée par un test de Shapiro (p-value > 0.05), alors que I'égalité des
variances a été réalisée par un test de Fisher (p-value > 0.05). La comparaison
statistique entre les deux zones a été effectuée a chaque traitement a l'aide d'un test de
Student apparié (p-value > 0.05) (Liu, Matsuyama, Kainoh 2019; Souza et al. 2021).

Le temps passé dans la zone centrale, correspondant a une absence de choix a été
compare entre les traitements par une analyse de variance (ANOVA) a un facteur (p-
value > 0.05), suivie d'un test post-hoc de Tukey (p-value > 0.05). Le temps pasxsé dans
la zone centrale pour E. persicae a été analysé avec un test de Wilcoxon, car il n'y avait
que deux traitements et leur distribution n'était pas normale (p-value < 0.05). Le modéle
de régression linéaire construit est basé sur le pourcentage de temps passé par les
individus dans la zone centrale en fonction des traitements (facteur) de chaque espéce.

Le nombre de répétitions pour chaque modalité (espéece de parasitoide x source d’odeur)
était variable (Tableau 3) di a I’exclusion de certaines répétitions ou la femelle n’avait
pas bougé dans le temps imparti, ou pour des problémes de productivité de 1’¢élevage.
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Comme indiqué ci-dessus, les expériences comportementales n'ont pas non plus permis
d'obtenir un nombre suffisant de femelles d'E. persicae. Par conséquent, seuls les
traitements sur pommier stimulé et non stimulé ont pu étre réalisés pour cette espéce.

Tableau 3. Synthése du nombre de répétitions pour I’expérience d'olfactométrie.

Modalité E. persicae A. matricariae A. ervi

[-farnesene 0 29 30

a- farnesene 0 30 30

f-caryophyllene 0 29 30

Air pur 0 28 30

Pommier non 13 30 22
stimulé

Pommier stimulé 15 30 30

4. RESULTATS

4.1. Test de longévite

4.1.1. Analyse de survie

La survie des femelles des deux especes testées, A. ervi et A. matricariae, était
significativement différentes selon les sources de nourriture présentées, et ces
différences sont identiques pour les deux espéeces.

Pour A. ervi, des différences hautement significatives ont été détectées entre les
traitements (Cox model, logrank = 79.84, df = 5, p < 0.001). La modalité V. faba avec
acces au nectar extrafloral était associé a une survie moyenne des femelles trés
supérieure (Cox model, logrank = 79.84, df = 5, p-value < 0.001) avec une longévité
moyenne de 9 jours (£ 1 jours), tandis que la modalité T. patula sans fleur a aussi
présenté un effet significatif mais négatif (Cox model, logrank = 79.84, df = 5, p <
0.01), avec une survie de seulement 3 jours (£ 0 jour). Le reste des traitements ont eu
une survie de 4 jours (£ 0 jour), comme le montre la Figure 15.

Chez A. matricariae, il a été observé également des différences hautement significatives
entre les traitements (Cox model, logrank = 61.67, df = 5, p-value < 0.01) avec la
modalité V. faba avec acces au nectar (Cox model, logrank = 61.67, df = 5, p-value <
0.001) ayant un effet significativement positif sur la survie. Sa survie moyenne a été de
10 jours (= 4 jours). Pour les autres traitements il n’y avait pas de différence
significative. Les guépes parasitoides avec les autres traitements ont survécu 4 jours (x
1 jour) en modalite avec et sans fleur (ou nectar), comme le montre la Figure 16. Le
traitement d’O. basilicum sans fleur a été marginalement significatif négative (Cox
model, logrank = 61.67, df = 5, p-value = 0.0792).
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Figure 15. Probabilité de survie de I’espéce A. ervi. La ligne pour chaque modalité
indigue la moyenne, et la zone de méme couleur que la ligne représente I’intervalle de
confiance.

=== Basilic avec fleur Feverole avec nectar == Tagete avec fleur
Modalité
Basilic sans fleur Feverole sans nectar = Tagete sans fleur
1.00+
2 0.75-
Pes
=
7
1]
o
‘@ 0.501
=
=
@
[
a 0.251
0.001 e '

0 4 8 12 16
Temps (jours)
Figure 16. Probabilité de survie de I’espéce A. matricariae. La ligne pour chaque

modalité indique la moyenne, et la zone de méme couleur que la ligne représente
I’intervalle de confiance.
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4.1.2. Influence de la taille de la femelle sur la longeévité

Les tibias arriere gauche d'A. ervi mesuraient en moyenne 0,81 + 0,10 mm alors que
ceux d'A. matricariae ne mesuraient que 0,50 + 0,09 mm. Autrement dit, la taille
corporelle d'A. ervi était plus grande que celle d'A. matricariae. Une variation
intraspécifique a été observée chez les 2 espéces avec des longueurs de tibia de 0.53 a
1.00 mm pour les femelles A. ervi, et de 0.18 a 0.70 mm pour A. matricariae. La
longévité étant connue pour dépendre fortement de la taille de I’individu chez ces
parasitoides (Visser 1994; Sagarra, Vincent, Stewart 2001; Beltra, Tena, Soto 2013).
Une régression linéaire a été utilisée pour représenter cette relation, avec un R? de

0,0195 et 0,0045 pour A. ervi (Figure 17) et A. matricariae (Figure 18),
respectivement.
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Figure 17. Survie en fonction de la longueur de tibia de I’espéce A. ervi
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Figure 18. Survie en fonction de la longueur de tibia de I’espéce A. matricariae

Nous avons pris en compte la taille du tibia dans 1’analyse de I’influence de la source de
nourriture (dans notre cas, la modalité) sur la longévité grace au modéle gimmTMB. Le
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modele de Cox ne permettant pas de prendre en compte des facteurs aléatoires (Schober,
Vetter 2021). A I’intérieur du modele glmmTMB, l'interaction entre la taille du tibia et la
longévité d’A. ervi et A. matricariae n'était pas significative (32 de type III Wald, p-
value > 0.05), mais il y avait des effets significatifs de chaque facteur lorsque cette
interaction était enlevée (y2 de type III Wald, p-value < 0.05). Néanmoins, il est
possible de voir comment les trois variables interagissent entre elles dans la Figure 19
et la Figure 20 pour A. ervi et A. matricariae, respectivement.
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Figure 19. Survie en fonction de la longueur du tibia en tenant compte des modalités
pour A. ervi
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Figure 20. Survie en fonction de la longueur du tibia en tenant compte des modalités
pour A. matricariae
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4.1.3. Attraction des parasitoides pour I'odeur du pommier
traité a I'ASM

Les expériences d’olfactométrie n’ont pas permis de mettre en évidence d’attraction de
des espéeces de parasitoides pour les différentes sources d’odeur testées. Pour les especes
A. ervi et A. matricariae, ou toutes les modalités ont pu étre testées avec un nombre de
répétitions suffisant, aucune attraction n’a pu étre enregistrée. Les femelles A. ervi, A.
matricariae passaient le méme temps dans les branches tests que dans les branches
controles quelle que soit 1’odeur proposée (Figure 21 et Figure 22). De fagon
surprenante, le seul effet significatif détecté était la réponse d'A. ervi au pommier
stimulé, qui avait un effet répulsif significatif (t = -4.44, df = 29, p-value < 0.001)
(Figure 21). Il n'y avait pas non plus de différence significative (p-value > 0.05) dans le
temps passé dans la zone centrale de I'olfactométre entre les différents traitements.
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Figure 21. Distribution du temps passé (secondes) dans les différentes zones par
traitement pour I'espece A. ervi. Les barres indiquent I'erreur standard.
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Figure 22. Distribution de temps passé (secondes) dans les différentes zones par
traitement pour I'espéce A. matricariae. Les barres indiquent I'erreur standard.

Pour I’espéce spécialisee E. persicae, pour laquelle seuls les modalités pommiers
stimulés et non stimulés ont pu étre testés, avec un nombre limité de répétitions, aucune
attraction n’a pu €tre mise en évidence. Dans le traitement des pommiers non stimulé,
bien qu'il n'y et pas eu de résultat statistiquement significatif (t = 1.91, df = 11, p-value
= 0.08), il s'est trouve trés proche méme si toutes les répétitions n'étaient pas effectuees.
Il est remarquable aussi, qu'en présence du pommier stimulé, les femelles passent moins
de temps dans la zone centrale et plus dans les branches correspondant a lI'odeur du
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pommier stimulée. De maniére genérale, le temps moyen passé par les guépes
parasitoides dans les zones avec I’odeur des pommiers non stimulés et les pommiers
stimulés était de 299 £90 s et 324 + 152 s, respectivement (Figure 23). Des répétitions
supplémentaires auraient permis de confirmer ou d’affirmer cette tendance non
significative.
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Figure 23. Distribution de temps passé (secondes) dans les différentes zones par
traitement pour I'espéce E. persicae.

5. DISCUSSION

5.1. Survie des parasitoides en fonction de l'acces aux
ressources nutritives

L’expérience de suivi de la survie en clip cage a permis de démontrer que les fleurs de
tagete (T. patula nana) et de basilic a petite feuille (O. basicum) ne représentent pas une
source de nectar efficace pour aucune des deux especes de guépes parasitoides étudiées.
A T’inverse, conformément a de nombreuses études (Jamont, Crépelliére, Jaloux 2013 ;
Lu et al. 2014 ; Jamont, Dubois-Pot, Jaloux 2014), la féverole (V. faba) est une source
de nectar extrafloral efficace pour les parasitoides de cette sous famille. En moyenne, ils
ont survécu 9-10 jours contre 3-4 jours avec les autres traitements.

Nos résultats sont similaires avec d'autres études sur I'impact d'un acces efficace aux
sources alimentaires et sont en contradiction avec d’autres. Les durées de vie
enregistrées pour A ervi dans notre étude concordent avec celles relevées dans d'autres
études testant diverses sources de nectar (Araj et al. 2006). En revanche, la capacité du
tagete et du basilic a fournir une source de nourriture efficace semble varier selon les
auteurs ou les especes de parasitoides testés. Rahat et al. 2005 ont ainsi montré un effet
positif des fleurs de T. patula mais pas d'effet des fleurs de basilic sur la longévité de
Trissolcus basalis. Souza et al. 2018 ont observé un effet positif de la tagete T. erecta
sur la survie d'Aphidius platensis. L'architecture florale influence I'approvisionnement
en nectar des parasitoides dans les systémes de culture (Patt, Hamilton, Lashomb 1997).
Ces différences avec Rahat et al. 2005 pourraient provenir du fait qu'ils ont étudié le
tagéte cv. ‘Sophia’, qui a des fleurs plus grandes, et une espece différente de guépe
parasitoide (Trissolcus basalis). Notre étude differe également de celle de Souza et al.

33



2018, au niveau de la méthodologie, car ils ont fourni de I'eau aux guépes parasitoides
dans tous leurs traitements.

Ces différences d’effet de ’effet des sources de nourriture sur longevité entre notre
étude et celles de Rahat et al. 2005 et Souza et al. 2018, semblent indiquer que la taille
relative des guépes parasitoides a la taille des corolles des fleurs joue un réle important
dans leur capacité a exploiter le nectar floral (Sagarra, Vincent, Stewart 2001 ; Guigo
2010 ; Beltra, Tena, Soto 2013). En I’occurrence, la taille moyenne de T. basalis est de 1
a 1,3 mm [3], celle de A. plantensis de 1,75 a 1,8 mm (Martinez, Duque, Toro 2019), de
A. matricariae de 2 @ 3 mm [2] et celle d’A. ervi d'environ 4 mm [1]. Sans pieces
buccales adaptées, les espéces de parasitoides les plus petites semblent capables d’avoir
acces a plus de ressources florales que les grandes especes.

5.2. Orientation des parasitoides face a des stimuli
olfactifs

Les réponses des trois especes de parasitoides aux stimuli proposés dans 1’olfactomeétre
étaient trés variables et trés peu de résultats significatifs ont été mis en évidence avec le
dispositif utilise. Quelques résultats préliminaires sont quand méme intéressants a
discuter.

Il a pu étre démontré que les deux espéces non spécialisées, pour lesquelles D.
plantaginea est un héte généraliste (A. matricariae) ou n'est pas un hote (A. ervi), n‘'ont
pas de préférence pour les composés individuels ou les plantes entiéres de pommier.
Cela peut s'expliquer par le manque de signaux spécifiques indiquant un hote d’intérét.
Les plantes produisent des substances volatiles de fond que les plantes émettent
naturellement, issues de leur métabolisme (plantes non-stimulées) et des substances
volatiles supplémentaires induits quand les herbivores les attaquent (HIPV), qui peuvent
donner un signal spécifique aux parasitoides de la présence d'un héte d'intérét (Mumm,
Hilker 2005 ; Liu, Matsuyama, Kainoh 2019).

Nos résultats corroborent avec d'autres études que les parasitoides ont un sens de
I'odorat tres développé, qui leur permet de différencier une large gamme d'odeurs. Liu,
Matsuyama, Kainoh 2019 ont montré que les composés individuels n'avaient aucun effet
sur le comportement de recherche d'hétes de la guépe parasitoide Lytopylus rufipes sur
les poiriers japonais. Hodge et al. 2011 signale que l'application d'acide b-
aminobutyrique (un stimulateur de défense) dans le sol n'a pas d'effet sur le choix
olfactif d'A. ervi sur la féverole V. faba.

En revanche, Karatolos, Hatcher 2009 ont montré que la stimulation des choux de
Bruxelles par application foliaire d'acide acétylsalicylique, I'hnomologue de I’ASM, a des
effets négatifs sur I'émergence d'Aphidius colemani. Ils ont également indiqué que cette
espece était capable de différencier les HIPV émis par des plantes attaquées par leur
hote ou par d'autres organismes.

De maniére surprenante, A. ervi a montré une répulsion pour les pommiers stimulés, ce
qui pourrait indiquer la présence d'un composé répulsif émis par I’ASM, ou par la plante
traitée. Dans la littérature, aucun effet répulsif sur les guépes parasitoides n'a été
rapporté a notre connaissance.
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Etonnamment, A. matricariae n'a pas eté attiré par les COV émis par les pommiers
stimulés et non stimulés. Issus d’une souche constituée a partir de momies de D.
plantaginea, et élevés dans le complexe pommier-PCP, mais nous aurions pu s’attendre
a une attraction innée ou la mise en place d’un mécanisme d’apprentissage olfactif pré-
imaginal pour localiser des hotes pour leur future progéniture, avec une attraction pour
I’odeur du complexe plante-hdte d’origine comme montré pour A. ervi, (Luquet et al.
2020). L’absence d’attraction innée ou acquise observée pourrait s'expliquer par le fait
que le dispositif est inadapté, car il ne permet pas d'étudier les individus dans des
conditions de vol naturel.

La réponse d'E. persicae aux pommiers stimulés et non stimulés n'a pas été concluante,
probablement en raison du manque de répétitions. Un effet marginalement significatif a
été trouvé en faveur des pommiers non stimulés, mais en termes de temps brut, ils
passaient plus de temps dans les zones de pommiers stimulés et moins en zone centrale.
Cela peut indiquer gu'ils sont plus attirés par le pommier stimulé et qu'ils hésitent moins
a choisir. Cette expérience nécessiterait d’étre refaite avec un nombre suffisant de
répétitions, une fois I'élevage mieux maitrisé (voir le paragraphe suivant). Si elle était
avérée, cette attraction de 1’espece spécialiste E.persicae, mais pas des especes
généralistes pour I’odeur du pommier stimulée corroborerait notre hypothése initiale
d'un effet d’attraction limité aux ennemis naturels spécialisés, ce qui limiterait
I’efficacité générale potentielle de cette stratégie.

5.3. Limites de I’étude

La principale difficulté rencontrée dans notre étude a été la faiblesse de I’élevage
d’Ephedrus persicae, I’espéce spécialisée pour D. plantaginea qui n’a pas permis de
produire suffisamment d’individus pour tester les sources de nourriture sur cette espéce,
et a fortement limité le nombre de répétitions et de modalités testées dans le test
d’attraction pour les odeurs de pommier stimulé. E. persicae est une espéce complexe a
reproduire en raison de sa susceptibilité a la diapause estivale a la fin du printemps
(Bribosia 2004). Dans des conditions de laboratoire, la température et I'humidité relative
peuvent étre contrlées, mais méme ainsi, il n'a pas été possible d'obtenir un nombre
suffisant d'individus, possiblement a cause d’une mauvaise maitrise des conditions
abiotiques (Doigni 2023). Une autre difficulté de cette espece est que de nombreux
pucerons momifiés migrent loin de la plante, de sorte que lorsque les morceaux de
plantes ont été coupés et transférés dans les boites d'émergence, il n'y avait pas assez de
momies. Bribosia et al. 2005 ont été confronté a cette difficulté et ’ont résolue en
entourant la plante d’une bande de carton pour piéger les pucerons. Nous avons tenté
cette solution avec des bandes de feutre, sans succes.

Décrire le comportement des insectes est complexe, car ils peuvent réagir de fagon
différente a des conditions et a des stimuli donnés (Roberts et al. 2023). Au cours de nos
expériences d'olfactométrie, les conditions environnementales ont beaucoup varié. Les
températures minimales et maximales mesurées pendant les périodes de test ont varie de
19 a 28°C, tandis que I'humidité relative a varié de 24 a 69%. Sachant que les guépes
parasitoides sont ectothermes, ces variations ont un impact important sur leur
comportement (Roberts et al. 2023). La littérature indique que les insectes utilisent la
température et I'hnumidité relative comme informations complémentaires pour trouver
leurs hétes (Roberts et al. 2023). De plus, les expériences d'olfactométrie sont souvent
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complétées par d'autres types d'études afin d'obtenir des conclusions plus précises a ce
sujet (Ballhorn, Kautz 2013; Luquet et al. 2019).

5.4. Effet systémique des stratégies complémentaires

Les résultats obtenus montrent que le tagete et le basilic ne semblent pas constituer de
source de nectar efficace pour les parasitoides de D. plantaginea sélectionnés pour leur
capacité a perturber olfactivement la localisation du pommier par le puceron cendré
dans le cadre de la thése de Louna Rizzi (PSH INRAE Avignon). Elles ne semblent pas
fournir de ressources alimentaires pour les ennemis naturels, au moins pour les
parasitoides de D. plantaginea, comme la littérature aurait pu le suggérer. Le tagéte et le
basilic pourraient méme s’avérer néfastes pour les parasitoides. Nderitu, Kiptoo 2017
ont trouvé que l'application foliaire d'un extrait produit a partir de Tagetes erecta avait
des effets letaux (doses sublétals inconnues) sur A. ervi. (Ketoh, Glitho, Huignard 2002)
ont également constaté que I’extrait d’huiles essentiels d’O. basilicum ont une dose
sublétal de 0.69 pL/L sur le parasitoide Dinarmus basalis. Les traits fonctionnels
associes a la répulsion des ravageurs et a la fourniture de ressources pour les ennemis
naturels sont indépendants et leur combinaison au sein d’une méme plante est
hasardeuse, rendant 1’identification de plantes multiservices, efficaces pour plusieurs
mécanismes, difficile (Nderitu, Kiptoo 2017; Fabrick, Yool, Spurgeon 2020). Au
contraire, la féverole a montré une nouvelle fois constituer une source de nectar efficace
pour les espéces de guépes parasitoides étudiées. Il existe plusieurs plantes dont la
capacité a fournir une source de nectar efficace aux parasitoides a mainte fois été
démontré comme sarrasin (Fagopyrum esculentum Moench.) et l'alysse (Lobularia
maritima L.) (Rahat et al. 2005 ; Araj et al. 2006 ; Jado et al. 2019 ; Colazza, Peri,
Cusumano 2023). Irvin et al. 2006 ont étudié ’impact de ces deux plantes dans les
vergers de pommier en Nouvelle Zélande sur le parasitoide du carpocapse
Dolichogenidea tasmanica. lls ont trouvé que les deux especes der plante améliorent sa
longévité et, que 1’alysse améliore la production d’ceufs des femelles. Un autre avantage
de cette derniére est qu'il s'agit d'une plante persistante, qui n'a pas besoin d'étre semée
chaque année (Irvin et al. 2006). Cependant la précocité du développement des
populations de D. plantaginea au printemps, avant la floraison de ces plantes, limite leur
intérét [12]. La féverole qui produit du nectar extrafloral dés début mars semble la
plante de service la plus adaptée dans notre cas. Ce cas illustre la difficulté de trouver la
combinaison de traits fonctionnels et de caractéristiques agronomiques permettant de
mobiliser plusieurs mécanismes contre plusieurs ravageurs (Djian-Caporalino et al.
2020). Une approche combinant des mélanges de plantes présentant chacune des
caractéristiques idéales pour un objectif donnée peut sembler plus pertinente (Tilman,
Isbell, Cowles 2014). Elle s’accompagne cependant d’une complexification du systéme,
avec des interactions multiples, positives et négatives entre les différentes plantes et les
organismes associés, et un effet global variable et difficile a prévoir (Letourneau et al.
2011 ; Ratnadass et al. 2012 ; Tilman, Isbell, Cowles 2014).

L’effet de I'application d'ASM sur ’attraction d’E. persicae n‘a malheureusement pas pu
étre solidement démontré dans notre étude, a cause des problémes de productivité de
I’élevage. Cependant, ce produit mais il est connu pour avoir au moins des effets
positifs sur le contréle de D. plantaginea et certaines maladies attaquant les pommiers
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(Warneys et al., 2018 ; voir section Stimulateurs de défense). Malheureusement, en juin
de cette annee, le Réglement d’exécution (UE) 2024/1696 2024 a été publié, approuvant
le retrait de I'Acybenzolar S Methyl a partir du 10 juin 2025, car les effets néfastes sur le
systeme endocrinien de I'nomme et d'autres organismes n'ont pu étre ni affirmes ni niés
(EFSA 2014). De plus certains stimulateurs de défense des plantes peuvent avoir des
effets négatifs sur les guépes parasitoides a des doses élevées, comme la réduction du
pourcentage d'émergence (Karatolos, Hatcher 2009; Hodge et al. 2011). Cela impliquera
des recherches supplémentaires pour trouver des produits de synthése ou de biocontrole
qui obtiennent des résultats similaires sur des ravageurs sans les contraintes
réglementaires de I’application d'un produit phytopharmaceutique et sans effet négatif
sur les ennemis naturels pour pouvoir poursuivre le développement de cette stratégie
combinée basée sur la stimulation de la défense des plantes. D’autres leviers, physiques,
génétiques ou nutritionnels sont envisagés dans le cadre du projet CapZéroPhyto, pour
stimuler les défenses du pommier peuvent avoir des effets négatifs sur les guépes
parasitoides a des doses élevées, comme la réduction du pourcentage d'émergence
(Karatolos, Hatcher 2009; Hodge et al. 2011).

6. CONCLUSION ET PERSPECTIVES

Cette étude n’a pas montré que la combinaison des deux stratégies basées sur les effets
directs et indirects des défenses des plantes permettait d’améliorer les performances des
guépes parasitoides. Les pommiers stimulés par I'ASM, connus comme répulsifs pour
D. plantaginea sont potentiellement attractifs pour E. persicae, mais les difficultés
élevage ne nous ont pas permis de le prouver. Malheureusement, méme si cette
attractivité était vérifiée, I’interdiction imminente de ce produit ne permettrait pas
d’envisager son emploi dans le futur.

D'autre part, les plantes de tagete et de basilic, ayant montré un effet répulsif sur D.
plantaginea sont pas en mesure de fournir du nectar aux guépes parasitoides. D’autres
variété de tagete et de basilic avec des fleurs plus grandes pourrait étre considéré.
Certaines especes largement étudiées a cet effet, comme la féverole, semblent toutefois
plus @ méme de fournir ces ressources. Ces résultats confirment que les plantes
fournissant du nectar aux guépes parasitoides doivent étre choisies avec prudence. En
outre, les fleurs de tagetes et de basilic sont souvent trés voyantes par leurs couleurs,
mais peuvent étre un piege si elles ne fournissent pas efficacement du nectar.

La loi devient de plus en plus stricte dans ses exigences en matiére d'approbation des
produits synthétiques. Dans ce contexte, nous devons continuer a renforcer les systemes
basés sur la biodiversite, en acceptant I'interaction co-évolutive entre les ravageurs et les
ennemis naturels.

Par rapport a I'élevage d'E. persicae pour de futurs essais, il faudrait chercher des
moyens de piéger les pucerons parasités qui s'échappent a I'extérieur des plantes. Pour
les futurs tests d'olfactométrie, il pourrait étre envisagé d'utiliser des pieces climatisées,
ce qui permettrait un contrdle plus précis des conditions météorologiques. De plus, les
enregistrements de chaque répétition pourraient étre intégrés, remplacant ainsi
I'observateur qui peut étre a l'origine d'erreurs d'enregistrement. En ce qui concerne les
composés individuels, I'analyse de différentes doses pourrait étre ajoutée. Avec des
données fiables sur [lattraction des parasitoides spécialistes, I'échelle peut étre
augmentee et des essais sur le terrain peuvent étre conduits.
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En synthése, il serait possible de proposer une stratégie combinant plusieurs leviers
mais avec précaution, en sélectionnant un ensemble de plantes de services support d’un
ou plusieurs mécanismes couplés a I’application d’un stimulateur de défense a définir.
Cette stratégie nécessiterait de nombreuses études préalables envisageant les
interactions positives et négatives entre les différentes composantes de la stratégie afin
d’optimiser 1’'effet recherché et de proposer une solution efficace.
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