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Résumeé

Apres I’oxygéne, le silicium est le second élément le plus abondant de la croite terrestre. Aujourd’hui,
il est communément accepté comme étant un élément bénéfique pour la majorité des végétaux. Le
silicium améliore la résistance de la plante & de nombreux stress biotiques et abiotiques. Présent dans
la feuille de la plante, il agit comme une barriére mécanique en rigidifiant les tissus et induit des
processus de défense chimique face a un insecte phytophage. Ce travail est consacré a 1’étude de
I’impact du silicium sur la croissance d’une plante et sur le développement d’une chenille folivore. Le
modeéle plante-insecte choisi est composé de plants de Zea mays L. et de I’insecte Spodoptera exigua
(Hiibner). La croissance des plants de mais n’a pas été modifiée par un apport de silicium au substrat.
En revanche, les feuilles enrichies en silicium ont influencé certains parameétres de développement de
S. exigua. Le mais enrichi en silicium est davantage digeste mais moins efficacement converti en
masse corporelle. Ainsi, la larve gagne moins de poids et la période larvaire est allongée dans le cas
d’une alimentation enrichie en silicium. Enfin, la proportion d’individus femelles est augmentée dans
le cas d’une alimentation non-enrichie en silicium.

Abstract

Besides oxygen, silicon is the second most abundant element of the Earth’s crust. Nowadays, It is
commonly considered as a beneficial element for most plants. The silicon improves crop resistance to
many biotic and abiotic stresses . It acts as a mechanical barrier by strengthening plants tissues and
inducing some chemical defence mechanisms in response to an insect attack.

This work aims to study the impact of silicon on the plant growth and on the development of a leaf-
feeding caterpillar. The plant-insect model is Zea mays L. and Spodoptera exigua (Hubner).

Silicon input in the substrate did not impact maize growth. However, silicon-enriched leaves have
affected some development measures of S. exigua. Silicon-enriched maize is more digestible but it is
less efficiently converted into body mass. Then the weight gain is lower and the larval development is
lengthened when the diet is silicon-enriched. Finally, the percentage of females is higher in the case of
a nonenriched diet.
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1. Lesilicium

1.1. Sources de silicium

Le silicium est un métalloide tétravalent et un élément ubiquiste dans les sols (Liang et al., 2015).
Aprées 'oxygene, le silicium est le second élément le plus abondant de la crofite terrestre. Il constitue
approximativement 28% de la lithosphére (Bakhat et al., 2018), principalement sous forme d’oxydes
ou silicates insolubles (Hodson et al., 2005). Trois formes de stockage du silicium sont généralement
définies : le stock minéralogique du sol, le stock biogénique et le stock dissous dans la solution du sol
(Struyf et al., 2009).

1.1.1. Stock minéralogique

Le silicium minéral est le silicium retrouvé sous la forme de minéraux silicatés primaires (olivine,
quartz,...), secondaires (illite, vermiculite, kaolinite,...) et amorphes (allophane, opale). Dans la cro(te
terrestre, le silicium est essentiellement présent sous forme d’aluminosilicates et de quartz. Ce stock de
silicium n’est que partiellement soluble et est souvent biogéochimiquement inerte (Liang et al., 2015).
La concentration en silicium minéral du sol est fonction du type de matériel parental et varie entre 10
et jusqu’a plus de 95% dans un sol inorganique essentiellement formé d’aluminosilicates et de quartz
(McKeague & Cline, 1963). Mais elle peut chuter jusqu’a 1% dans un sol fortement lessivé de type
latosol, retrouvé dans les foréts tropicales (Sivarajasingham et al., 1962). Seuls les histosols, composés
essentiellement de matériel organique, peuvent étre dépourvus de silicium minéral (Liang et al., 2015).

1.1.2. Stock biogénique

Le stock biogénique reprend les stocks zoogéne, phytogene, microbien et protistique (Fig. 1) (Puppe et
al., 2015). Les organismes accumulent le silicium sous différentes formes (Ehrlich et al., 2010). Le
silicium est retrouvé dans I’exosquelette des diatomées (Seckbach & Kociolek, 2011), dans les
spicules des éponges (Uriz et al., 2003) ou encore dans les stromatolithes produits par certaines
cyanobactéries (Whitton, 2012). Chez les mammiféres, et I’Homme en particulier, le silicium peut
s’accumuler dans le cortex cérébral des personnes adgées (Prado Figueroa et al., 2008), dans des calculs
rénaux (Dessombz et al., 2016) et dans les os et les mitochondries (Voronkov, 1975). Chez les plantes,
le silicium s’accumule sous forme de particules d’opale-A hydratées, appelées phytolithes
(Si0,.nH,0) lorsqu’elles mesurent plus de 5 um (Sommer et al., 2006). Les phytolithes représentent la
majeure partie du silicium phytogéne retrouvé dans les sols (Hodson, 2016). Ceux-ci s’accumulent, en
petite quantité, dans les cellules siliciques de 1’épiderme (Kumar et al., 2017), en dép6ts dans les
nodules des légumineuses (Sangster & Parry, 1976), sous forme de fibres dans les feuilles de cannes a
sucre (Amre et al., 1999) ou encore sous la forme de granules dans la vacuole (Lins et al., 2002).
Mais, majoritairement, les phytolithes s’accumulent dans les trichomes (Rotskowska et al., 2016), les
enveloppes des ceréales (Villareal & Juliano, 1989) et les extrémités de la plante en général
(Motomura et al., 2014).

L’organisme vivant est a la fois une source de silicium, lorsqu’il se décompose, et un puits lorsqu’il
croit et préleve des nutriments (Meunier et al., 1999). La végétation participe activement a la
dynamique du silicium dans la solution du sol (Meunier et al., 1999). Les racines de la plante



accroissent la percolation du silicium dans le sol, et particulierement dans les foréts pluviales
(Alexandre et al., 1997). Les plantes permettent d’augmenter la concentration en CO, du sol en
absorbant le CO, atmosphérique et en le relachant dans le sol une fois décomposées (Lucas, 2001). Le
CO, contenu dans le sol va réagir avec les roches silicatées pour libérer de 1’acide silicique, qui peut a
nouveau étre prélevé par une plante ou percoler dans les profondeurs du sol (Berner & Berner, 1996).

Biogenic 5i pools
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Si pool Si pool Si pool Si pool
4 P P P
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Figure 1 : Stocks de silicium biogénique (Puppe et al., 2015).

1.1.3. Stock soluble et biodisponible

Dans la solution du sol, la teneur en silicium est définie en fonction du niveau d’altération des
minéraux silicatés (Sommer et al., 2006) mais également, en moindre quantité, du recyclage du
silicium biologique (Meunier et al., 1999). Le stock de silicium organique est limité en quantité mais
est rapidement dissous, alors que le stock de silicium minéral est important en quantité mais lentement
altéré et donc peu biodisponible (Alexandre et al., 1997). L’acide monosilicique (ou orthosilicique)
(H4SiOy) est la seule forme de silicium totalement soluble dans 1’eau et assimilable par les plantes
(Jones & Handreck, 1967). Sa concentration varie entre 0.1 et 0.6 mM (Epstein, 1999; Hodson et al.,
2005). Les plantes prélevent le silicium sous cette forme car, a pH physiologiques, c’est la seule
capable de traverser les membranes plasmiques des racines (Epstein, 1994). Au moins 75% de I’acide
monosilicique prélevé est issu de l’altération des silicates minéraux (Alexandre et al., 1997).
L’altération des minéraux varie avec la nature chimique du sol et du matériel parental (Sommer et al.,
2006) mais également avec la végétation (Kelly et al., 1998), le climat (température et précipitations),
la taille des particules et le temps de séjour de ’eau interstitielle dans le sol (Struyf et al., 2009;
Grégoire, 2013).

Ainsi, malgré I’abondance du silicium dans les écosystémes terrestres, seule une infime partie est
biodisponible et peut étre utilisée par le monde végétal (Savant et al., 1997).

1.2. Importance du silicium dans les écosystemes naturels

Le silicium est un élément reconnu comme bénéfique pour les plantes (Epstein, 1994). Un élément est
essentiel s’il ne peut tre substitué par un autre et s’il participe au bon fonctionnement biologique et
physiologique de 1’organisme (Hasanuzzaman et al., 2018). Un élément bénéfique répond a des
besoins complémentaires ou spécifiques mais non essentiels (Hopkins, 2003).

Le silicium est impliqué dans 1’évolution des écosystémes entre les populations animales et végétales
(Massey & Hartley, 2006). Le silicium rend la plante moins attractive pour les herbivores, qui
choisiront probablement des especes ou des individus au contenu moins important en silicium, et
feront ainsi évoluer la population végétale (Massey et al., 2006 ; Massey & Hartley, 2006). De plus,
les herbivores seront affectés par la présence de silicium et leur fitness pourra en étre altéré (Slansky,
1982 ; Massey & Hartley, 2006). Le fitness d’un phénotype ou d’un génotype désigne sa valeur
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reproductive et sa survie (Bouwhuis et al., 2011). Il permet de prédire la représentation qu’aura un
individu dans les générations futures et donc caractérise 1’évolution de la constitution d’une population
(Tantawy & Rakha, 1964).

1.3.  Importance du silicium en agriculture

La demande mondiale en aliments croit avec 1’augmentation de la population. Pour répondre & ces
besoins et produire suffisamment de biomasse, I’agriculture exerce une pression croissante sur les
écosystemes (Vitousek et al., 1997). L’exploitation des sols se fait de maniere plus intensive, au
détriment des surfaces forestiéres et de la qualité des sols. Les apports excessifs en éléments minéraux
et I’exportation d’éléments organiques déséquilibrent le contenu en nutriments essentiels et bénéfiques
dans le sol, causant une réduction des performances des cultures (Vitousek et al., 2009).

En conditions naturelles, non cultivées, les plantes ne souffrent normalement pas de déficience en
silicium (Hodson et al., 2005). Lorsque les sols sont cultivés, la situation est différente. Puisque le
silicium augmente les rendements et améliore la qualité des cultures de maniére significative, il est
considéré comme un élément important (Savant et al., 1999 ; Yan et al., 2018). La réduction de sa
concentration dans les sols pourrait causer un déclin des performances de rendement (Guntser et al.,
2012).

Dés le Moyen-Age, une fertilisation & base de scories a été effectuée en Europe afin de stimuler les
rendements. A 1’époque, plusieurs pays se sont spécialisés dans la métallurgie et les coproduits issus
des hauts fourneaux étaient épandus sur les champs. Ces fertilisants sont intéressants puisque les
scories sont riches en phosphates, silicates et calcium (Liang et al., 2015).

Le silicium est d’abord un support de la croissance puisqu’il soutient mécaniquement la plante, en
rigidifiant ses parois (Struyf et al., 2009). Face a des vents violents ou dd & la présence de maladies,
les cultures céréaliéres peuvent verser et voir leur rendement chuter de maniére considérable (Ma,
2004). Le silicium, qui se dépose sous forme de phytolithes (SiO,.nH,O) dans la paroi des tiges,
agrandit les faisceaux vasculaires et renforce ainsi mécaniquement la tige en empéchant la plante de
ployer sous la force des vents (Epstein, 1999 ; Dorairaj et al., 2017).

Certaines cultures, telles que le riz, ’orge, le blé et le coton, peuvent voir leur rendement chuter
lorsque cet élément est peu présent (Lewin & Reimann, 1969). Le silicium augmenterait le nombre de
grains par épillet et le nombre d’épillets par plant (Ma et al., 1989), ainsi que I’efficacité de
I’utilisation de 1’azote (Detmann et al., 2012). Sa biomasse aérienne et son contenu en chlorophylle
seraient également augmentés par 1’apport de silicium (Chen et al., 2019). Khan et al. (2018)
démontrent qu’une fertilisation silicatée augmente de maniére significative la masse seches des parties
aériennes et souterraines de deux variétés de mais (Syngenta 8441 et EV 1089). Les rendements des
cultures de riz, de blé et de canne a sucre augmentent de 5 a 20%, de 4 a 9% et de 10 a 50%
respectivement avec une fertilisation en silicium dans des zones carencées en cet élément (Liang et al.,
1994 ; Savant et al., 1999).



2. Le silicium et la plante

2.1. Transport dans la plante

Les transporteurs de silicium ont d’abord été identifiés chez le riz (Ma et al., 2006) et quelgues années
plus tard chez le mais (Mitani et al., 2009a, 2009b) et d’autres especes telles que I’orge (Chiba et al.,
2009), le blé (Montpetit et al., 2012) et la préle (Grégoire et al., 2012).

Le transport de silicium peut étre actif, passif ou réjectif (Fig. 2-A) (Takahashi et al., 1990). Le
transport actif est plus rapide que le prélévement de 1’eau, ce qui entraine une diminution de la
concentration en silicium dans la solution du sol (Fig. 2-A) (Takahashi et al., 1990). Les plantes
présentant un transport passif absorbent le Si a un taux similaire a celui de I’eau. Les plantes ayant un
transport réjectif excluent le Si ce qui entraine une accumulation du Si dans la solution du sol (Yan et
al., 2018). La plupart des monocotylédones prélévent le silicium activement, alors que la majorité des
dicotylédones le prélévent passivement (Yan et al., 2018). Quelques dicotylédones excluent le silicium
de leurs tissus : la tomate (Lycopersicon esculentum) (Takahashi et al., 1990), le haricot (Phaseolus
vulgaris) (Jones & Handreck, 1967) et la feve (Vicia faba) (Liang et al., 2005). Le transport actif colte
de I’énergie a la plante, au contraire du transport passif qui ne demande pas d’énergie (Yan et al.,
2018).

Le transport du silicium peut étre décrit en trois étapes (Fig. 2-C, D, E):

A. Le prélévement et le transport radial dans la racine

L’absorption racinaire est le moyen optimal pour le prélévement de 1’acide orthosilicique (Ma et al.,
2006 ; Guével et al., 2007). Les transports de 1’cau et de 1’acide monosilicique se réalisent de fagon
concomitante de la racine vers les extrémités supérieures de la plante. Dans la racine, deux
transporteurs contrélant le prélévement du silicium ont été identifiés : Lsil (low silicon 1) et Lsi2 (Fig.
2-C) (Ma et al., 2006). Le premier (Lsil) est un transporteur qui amene le silicium dans la racine
(Influx transporter) et le deuxiéme (Lsi2) est un transporteur de sortie de silicium hors des cellules
racinaires du xyléme (Efflux transporter). Le géne codant pour le transporteur Lsil a d’abord été
caractérisé pour le riz, OsLsil (Oryza sativa low silicon 1) (Ma et al., 2006). Ensuite, il a été
caractérisé chez d’autres plantes comme le mais (ZmLsil) (Mitani et al., 2009a,b), le blé (TaLsil)
(Montpetit et al., 2012), ’orge (Hordeum wvulgare ; HvLsil) (Yamaji et al., 2012), le concombre
(Cucumis sativus ; CSiT-1) (Wang et al., 2014), la courge musquée (Cucurbita moschata ; CmLsil)
(Mitani et al.,, 2011) et le soja (Glycine max; GmLsil) (Deshmukh et al., 2013). Lsil est un
transporteur de type aquaporine qui agit de maniére active.

L’absorption foliaire a aussi été étudiée mais elle s’aveére beaucoup moins efficace que I’absorption
racinaire (Guével et al., 2007). Les éléments nutritifs sont généralement appliqués au sol. Par contre,
I’application foliaire est envisageable lorsque des symptomes sont visibles sur le feuillage (Fageria et
al., 2009). Elle est cependant difficile a mettre en place car la surface foliaire doit étre suffisante, la
concentration du produit ni trop élevée pour ne pas endommager la culture, ni trop faible pour pouvoir
étre absorbée, 1’application doit étre répétée apres une pluie, etc. Cependant, elle peut étre avantageuse
dans le cas particulier d’une déficience en fer, par I’application de sulfate ferreux ou fer chélaté. Les
feuilles sont en effet capables d’absorber des éléments organiques et inorganiques (Franke, 1967). Les
membranes cuticulaires sont perméables ; elles peuvent absorber certains ions selon leur charge, leur
absorbabilité et leur rayon. L’ion pénétre la cuticule de maniére passive, passe au travers de la
membrane plasmique par un phénomene de liaison et pénétre finalement le cytoplasme par un
mécanisme actif. L’ouverture des stomates peut faciliter ce passage (Burkhardt et al., 1999).



B. Le transport xylémien et inter-vasculaire

Une fois absorbé par les racines, le silicium est véhiculé dans la seve par le flux de transpiration (Yan
et al., 2018). Mais le passage au travers des vaisseaux est réalisé par I’intermédiaire de trois
transporteurs : Lsi2, Lsi3 et Lsi6, localisés dans les nceuds (Yamaji et al., 2015). Les génes codant
pour ces derniers ont été identifiés chez le riz, I’orge et le mais (Ma et al., 2006). Lsi2 permet la
libération du silicium vers le xyleme et fonctionne de maniére passive (Ma et al., 2007 ; Mitani et al.,
2009b). Lsi3 est un transporteur présent au niveau des nceuds et est responsable du transport passif du
silicium au travers des cellules parenchymateuses (Yamaji et al., 2015). Les transporteurs Lsi3 et Lsi6
apportent le silicium dans les feuilles de maniére passive et active, respectivement (Fig. 2-D, E) (Ma et
al., 2007 ; Mitani et al., 2009b). De méme que pour les transporteurs racinaires, Lsi6 est un « Influx
transporter » responsable de la décharge du silicium contenu dans le xyléme (Mitani et al., 2009b).

C. Le dép6t du silicium dans la feuille

Une fois I’acide silicique déchargé du xyléme, il se concentre en perdant de I’eau via le flux de
transpiration, se polymérise et enfin se dépose dans les parois cellulaires des tissus épidermiques
(Lewin & Reimann, 1969) et aux extrémités végétales (Handreck & Jones, 1968), sous forme de ‘gel
de silice’ ou silice amorphe hydratée (H,SiO,) (Exley, 2009). Une fois déposée, la silice ne peut se
diluer ou se resolubiliser (Exley, 2009).
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Figure 2 : Transport du silicium dans le plant de riz, mais et orge (Yan et al., 2018).

2.2.  Accumulation dans la plante

Certains organismes vivants subissent la ‘biosilicification’. Ce phénoméne se produit lorsque de
I’acide silicique contenu dans I’environnement, a concentration inférieure a sa solubilité (<2mmol/L),
pénétre les cellules ou les compartiments systémiques de 1’organisme dans lesquels il s’accumule pour
étre déposé en silice amorphe hydratée (Exley, 2009). La plante est un organisme contenant du
silicium. Ce dernier peut étre distribué uniformément dans la plante ou s’accumuler par endroits,
essentiellement dans les parties aériennes, ou, plus rarement, dans les racines (Lewin & Reimann,
1969).



Dans les parties aériennes de la plante, le contenu en silicium varie en général entre 0.1 et 10% du
poids sec (Epstein, 1999 ; Liang et al., 2015 ; Ma et al., 2011). Une méta-analyse réalisée par Hodson
et al. (2005) sur 125 études a permis d’évaluer que la concentration moyenne de silicium dans une
plante est de 0.722%. La concentration en silicium est plus importante chez les dicotylédones de la
famille des Equisitaceae, Urticaceae et Cucurbitaceae (Hodson et al., 2005) et chez les
monocotylédones de la famille des Cyperaceae et Poaecae des zones humides (10 & 15%) et Poaceae
des zones séches (1 a 3%) (Lewin & Reimann, 1969 ; Conley, 2002). Une exception est le bambou
(Arundinaria gigantea (Walter) Muhl.) qui peut contenir jusqu’a 20% de son poids sec de silicium
(Collin et al., 2012). En moyenne, le contenu en silicium est bien plus important chez les
monocotylédones que chez les dicotylédones (Richmond & Sussman, 2003) qui en contiennent
maximum 0.5% (Conley, 2002).

Cet élément a tendance a s’accumuler dans certains organes en particulier. On le retrouve en plus
grande quantité dans le limbe foliaire, la gaine foliaire, les nceuds, les spicules, les épines, les aiguilles,
etc. (Lewin & Reimann, 1969). Le silicium s’accumule davantage dans I’apex de la plante car le flux
de transpiration y est plus intense et, comme énoncé précédemment, le flux de silicium suit le flux
d’eau dans la plante. Ainsi, la feuille étendard est celle au contenu en silicium le plus élevé, avec une
concentration maximale a son apex et minimale a sa base (Handreck & Jones, 1968). Chez les
céréales ; les paléas, glumes, glumelles et barbes sont elles aussi particuliérement riches en silicium
(Handreck & Jones, 1968).

Alhousari et Greger (2018) reprennent dans leur article les conclusions de Ma et Takahashi (2002) :
une plante est qualifiée d’hyper-accumulatrice, faiblement accumulatrice ou intermédiaire selon le
pourcentage de silicium contenu dans ses tissus. Une plante hyper-accumulatrice contient 10 a 15% de
silicium dans sa masse séche. Les poacées des zones humides (cad riz, bambou et canne a sucre) font
partie de ces hyper-accumulateurs. Les intermédiaires contiennent de 1 a 3% de Si en poids sec, ils
sont représentés par les graminées des zones séches comme le blé par exemple. Les non-
accumulateurs ou faiblement accumulateurs contiennent moins de 1% de silicium en poids sec et sont
essentiellement des dicotylédones. Les plantes hyper-accumulatrices et intermédiaires prélevent le
silicium activement et de maniére active et passive respectivement, au contraire des faiblement
accumulatrices qui le prélévent de maniére passive (Raven, 2003 ; Liang et al., 2006).

Le contenu en silicium de la plante est donc essentiellement fonction de 1’espéce étudiée (Ma et al.,
2011), pouvant varier d’un facteur 1000 entre le bambou et le houx (llex aquifolium L.) (Hodson et al.,
2005). 11 change avec I’existence et la densité des systémes protéiques de transport (Yan et al., 2018).
Le contenu en silicium de la plante dépend en grande partie de I’efficacité du prélévement racinaire
mais varie aussi avec 1’environnement et notamment la concentration en silicium dans le sol et le pH
(Sangster, 1978). En moindre mesure, le contenu en silicium de la plante est également influencé par
le paturage. Des individus qui ont été fortement consommeés dans le passé auront tendance a accumuler
plus de silicium, ce qui leur permettra d’améliorer leur défense mécanique face aux herbivores
(McNaughton & Tarrants, 1983 ; Brizuela et al., 1986).

2.3. Caractere essentiel ou bénéfique

Arnon & Stout (1939) définissaient un élément chimique comme essentiel s’il permet a la plante
d’accomplir son cycle végétatif ou reproductif et ne peut étre substitué par un autre élément. Il doit
aussi étre impliqué dans la nutrition de la plante et dans la correction de certaines conditions
microbiologiques ou chimiques défavorables.



En 1994, Epstein considére que cette définition n’est pas adéquate et que le silicium devrait étre
considéré comme un ¢élément ‘quasi-essentiel’. En 1999, il définit un élément ‘quasi essentiel’ comme
un élément omniprésent dans la plante qui, quand il est déficient, peut causer des effets défavorables
sur la croissance, le développement, la reproduction ou la viabilité du végétal.

Aujourd’hui, un élément est considéré comme essentiel pour la plante s’il n’est pas substituable et s’il
a un réle a jouer dans le bon développement biologique et physiologique de la plante (Hasanuzzaman
et al., 2018). Actuellement, le silicium est donc communément accepté comme étant un élément
bénéfique pour la majorité des végétaux (Liang et al., 2006). Il est considéré comme un élément
essentiel uniquement pour les plantes de la famille des Equisetaceae (préles) (Lewin & Reimann,
1969), pour les algues unicellulaires telles que les diatomées de la famille des Bacillariophyceae (Ma
& Yamaji, 2008), et les flagellés de la famille des Chrysophyceae (Hamilton, 1969).

2.4. Lesilicium et la résistance aux stress de la plante

Les roles du silicium sont multiples et bien illustrés dans la littérature (Liang et al., 2015). Cet élément
agit sur :
- la croissance, le rendement et la qualité de la culture (Ashraf et al., 2009) ;
- la résistance a la verse (Dorairaj et al., 2017) ;
- une meilleure interception de la lumiére et donc une photosynthése améliorée (Khan et al.,
2018);
- la résistance aux maladies causées par des champignons, des bactéries, des virus et des
nématodes (Reynolds et al., 2016) ;
- la résistance aux herbivores (insectes phytophages et mammiferes) (Dorairaj & Ismail, 2017) ;
- la résistance a la toxicité des métaux lourds (Ma, 2004)
- la résistance a la salinité (Bosnic et al., 2018)
- la résistance a la sécheresse (Matoh et al., 1986) ;
- la résistance aux températures élevées, au refroidissement et au gel (Agarie et al., 1998 ;
Matichenkov & Calvert, 2002 ; Yadav, 2010) ;
- la résistance aux rayonnements UV ou a une exposition monochrome (Agarie et al., 1998) ;
- I’activité des enzymes (Farooq et al, 2013) ;
- la réduction du stress minéral (Ma & Takahashi, 1990b) ;
- la formation de nodules chez les Iégumineuses (Nelwamondo & Dakora, 1999)

2.4.1. Résistance aux stress abiotiques

Le systéme agricole actuel produit davantage de gaz a effet de serre qui sont en partie responsables du
changement climatique (Vitousek et al., 1997). Un réchauffement climatique s’accompagne entre
autres d’une perturbation du cycle de I’cau, des températures et de la concentration en CO,
atmosphérique (IPCC, 2014). En conséquence, de nombreux stress abiotiques liés au climat
s’intensifient et se diversifient.

Les effets d’un apport de silicium sont particulierement visibles en présence d’un stress, qu’il soit
biotique ou abiotique (Epstein, 1994, 1999 ; Ma, 2004). Fauteux et al. (2006) ont réalisé une analyse
du transcriptome complet de plants d’Arabidopsis thaliana et ont démontré qu’un apport de silicium
n’avait presque aucun effet sur le transcriptome d’Arabidopsis si I’oidium n’était pas inoculé. En effet,
les plantes enrichies en silicium et non infestées ne présentaient qu’une altération de 1’expression de
deux génes sur I’entiéreté du génome de la plante. Les plantes infestées, carencées ou enrichies en
silicium, présentaient une altération de 1’expression de plus de 4000 génes différents. Dans le cas des
plantes ayant recu une fertilisation en silicium et infestées, la régulation négative de genes impliqués
dans le métabolisme primaire de la plante était supérieure de 25% en comparaison aux plantes



carencées en silicium et infestées. L’effet du silicium sur la régulation des génes impliqués dans la
défense de la plante n’est donc fortement marqué qu’en présence du stress.

De nombreuses études confirment qu’il est nécessaire que la plante soit stressée pour bénéficier des
effets du silicium. Cet effet a de nouveau été démontré sur des plants de froment, des plantes non
infestées ne présentent pas de différence si elles sont carencées ou enrichies en silicium. Cependant,
les plants de froment infestés et enrichis en silicium sont moins impactés que les plants non traités
(Guével et al., 2007).

Le silicium réduit I’impact de nombreux stress abiotiques tels que la salinité, la toxicité due a la
présence de métaux lourds, un déséquilibre nutritionnel, les radiations UV-B, la température et la
sécheresse (Ma, 2004). Les membranes cellulaires vegétales sont sujettes a de nombreux dommages
induits par ces différents stress: leur perméabilité est modifiée (McKersie & Tomes, 1980). Le
transport de sucres, protéines, minéraux et électrolytes au travers de cette membrane est perturbé
(Siminovitch et al., 1964 ; McKersie et al.,, 1982). Le silicium présent dans ces membranes,
particulierement du c6té externe, permet le renforcement de leur intégrité et donc une meilleure
résistance face aux stress (Agarie et al., 1998).

Les stress abiotiques perturbent 1’homéostasie cellulaire et augmentent la production de dérivés
réactifs de I’oxygene, qui sont toxiques pour la plante (Cooke & Leishmann, 2016). Dans le cas d’une
plante amendée en silicium, les parois cellulaires des feuilles contiennent davantage de particules
denses en électrons, composées de gel de silice polymérisé qui endurcit 1’épiderme (Agarie et al.,
1998). Ce renforcement ralentit le processus de vieillissement des feuilles (Agarie et al., 1998).

a) Salinité

Les principales conséquences de la salinité sont la production de dérivés réactifs d’oxygene et la
peroxydation des lipides (Lehner et al., 2008). La croissance des jeunes feuilles de la plante est
ralentie et le vieillissement des feuilles matures est accéléré (Chen et al., 2014). Il a déja été prouvé
que le silicium permet de réduire les effets néfastes engendrés par une salinité excessive (Liang et al.,
2007). Chez le riz et le blé, une salinité excessive dans le sol cause une réduction de la croissance, qui
peut étre freinée par un apport de silicium (Matoh et al., 1986 ; Chen et al., 2014). Le silicium est
également efficace pour soutenir le rendement et la qualité des cultures de canne a sucre (Ashraf et al.,
2009). Les performances de germination du mais sont aussi impactées positivement par le silicium en
présence d’un stress salin (Khan et al., 2015).

Une hypothése sur le mécanisme d’action du silicium dans la plante a été introduite par Matoh et al.
(1986) : le silicium induirait une réduction du flux de transpiration et ainsi une diminution de
I’absorption de sodium par les racines. Ainsi, la concentration en sodium et en chlore des parties
aériennes de la plante est diminuée. Selon Xu et al. (2015), I’absorption de 1’ion sodium (Na®) est
limitée par la stimulation d’une pompe a protons qui permet I’absorption de 1’ion potassium (K*) et
I’excrétion de I’ion sodium au niveau de la membrane plasmique de la racine. Yeo et al. (1999)
expliquent que le silicium bloque partiellement le flux bypass, qui est le pourcentage de flux
transpirationnel traversant la racine par voie apoplastique. Le flux apoplastique transporte une grande
part du sodium et le silicium, en bloquant une partie de ce flux, réduit le passage du sodium vers les
parties épigées de la plante (Yeo et al., 1999). La concentration en sodium dans 1’apoplaste des
feuilles est aussi diminuée par sa liaison aux parois cellulaires (Habibi et al., 2014).

De maniere plus générale, le silicium agit a plusieurs niveaux et induit des modifications dans
I’accumulation d’ions, le taux de photosynthese, I’activité d’enzymes et les composés phénoliques;
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améliorant ainsi la croissance de la plante soumise a un stress salin (Khan et al., 2018). L’application
de silicium est donc une stratégie efficace pour 1’amélioration de la résistance a la salinité dans le
contexte d’une agriculture respectucuse de 1I’environnement (Tuna et al., 2008).

b) Toxicité aux métaux lourds

Les métaux lourds sont des métaux de densité supérieure a 5 g cm™3 (Mitra, 2015). Six d’entre eux
sont des micronutriments essentiels pour la plante (Fe, Mn, Zn, Cu, Mo et Co). Cependant, lorsque
leurs concentrations dépassent un certain seuil, ils peuvent devenir toxiques (Nies, 1999 ; Mitra,
2015). L’argent, le mercure, le cadmium, 1’aluminium et le nickel sont d’autres métaux lourds
toxiques pour la plante (Nies, 1999 ; Mitra, 2015).

Une plante au contenu trop élevé en manganese présentera des taches nécrotiques sur ses feuilles
(Williams & Vlamis, 1957). Ces taches réduisent la capacité photosynthétique de la plante. En
présence de silicium, le métal se répartit de fagon plus homogéne dans I’ensemble de la feuille grace a
une augmentation de son accumulation dans les parois cellulaires et a une réduction de sa
concentration symplasmique (Rogalla & Rémheld, 2002 ; Liang et al., 2007). La plante serait donc
davantage tolérante & une accumulation plus importante de manganese (Ma et al., 2001). Ainsi, les
nécroses dues a de fortes concentrations locales en manganése seraient réduites (Rogalla & Rémheld,
2002). Cependant, le contenu total en manganése de la plante n’est pas influencé par un apport de
silicium (Maksimovic et al., 2012). Ces effets ont été prouvés chez 1’orge (Horiguchi & Morita, 1987),
le riz (Li et al., 2012), le concombre (Feng et al., 2009), le mais (Doncheva et al., 2009) et bien
d’autres especes.

Un exces de cadmium entraine la production de dérivés réactifs de I’oxygene et de malondialdéhyde
(MDA), produit de la peroxydation des lipides (Chaoui et al., 1997). Le silicium limite la transcription
des genes qui codent pour des protéines transportrices de cadmium (Chen et al.,, 2019). Le
prélévement et le transport du cadmium sont ainsi ralentis et sa concentration dans le xyléme de la
plante est réduite (Liang et al., 2005a). Le silicium induit un mécanisme de détoxification par la
production d’enzymes antioxydants dans les racines et les parties aériennes (Farooq et al, 2013). Il
réduit significativement la production de malondialdéhyde (MDA) et de dérivés réactifs d’oxygeéne
(Song et al., 2009). Un apport de silicium sous forme de métasilicate, scories ou silicium alcalin
augmente aussi le pH, ce qui réduit la disponibilité du cadmium pour la plante (Chen et al., 2019). Le
silicium est efficace pour limiter I’accumulation et les effets néfastes d’un exces de cadmium chez
diverses espéces végétales dont le riz (Nwugo & Huerta, 2008), le mais (Vaculik et al., 2012), le blé
(Rizwan et al., 2012), la cacahuéte (Shi et al., 2010) et le concombre (Feng et al., 2010).

L’arsenic peut s’accumuler dans le grain de riz en grandes quantités (Abedin et al., 2002) et causer
des problémes pour la santé humaine (Leslie, 2019). L’apport de silicium réduit significativement le
prélévement et la concentration en arsenic dans la plante mais n’a pas d’action sur la translocation de
1’élément toxique des racines vers les parties aériennes (Guo et al., 2005). L’acide silicique et I’acide
arsénique ont une taille moléculaire similaire et utiliseraient les mémes types de transporteurs
racinaires (Lsil, Lsi2) (Ma et al., 2008). Comme pour le cadmium, le silicium agirait en influencant
I’expression de génes codant pour des transporteurs racinaires, en favorisant le prélévement de
silicium au détriment du prélévement d’arsenic (Sanglard et al., 2016).

Le silicium précipite avec le zinc sous forme de silicate dans le cytoplasme avant d’étre dégradé
(Neumann & Zur Nieden, 2001). Le zinc sera ensuite stocké dans la vacuole, via un mécanisme
d’invagination (Neumann & Zur Nieden, 2001). Le zinc pourrait aussi étre bloqué dans les parois
cellulaires (Song et al., 2011). La détoxification via la complexation en silicates serait également
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rencontrée dans le cas d’un excés de manganése ou d’aluminium (Galvez et al., 1987). De plus, le
silicium stimule la synthese de composés antioxydants, utiles pour détoxifier les cellules des dérivés
réactifs de 1’oxygéne produits en présence d’un excés de zinc (Song et al., 2011).

L’aluminium réduit significativement la longueur des racines et le poids sec total de 1’orge (Horduem
vulgare L.) (Barcelo et al., 1993). Le silicium augmente significativement la longueur racinaire qu’il y
ait - ou non - toxicité metallique (Barcelo et al., 1993). Le silicium diminue significativement
I’accumulation d’aluminium dans les racines (Hammond et al., 1995). En présence d’aluminium, la
croissance racinaire et la croissance aérienne sont significativement augmentées avec un apport de
silicium (Barcelo et al., 1993). Plusieurs mécanismes peuvent expliquer 1’effet du silicium en cas
d’excés d’aluminium. Premiérement, les deux éléments peuvent former un complexe dans le sol,
I’hydroxyaluminosilicate, non toxique pour la plante (Cocker et al., 1998). Le silicium intensifierait
aussi la production d’exsudats racinaires phénoliques de type flavonoides par 1’apex racinaire, qui
joueraient un réle dans la réduction de I’absorption d’aluminium (Kidd et al., 2001). Finalement, le
silicium peut se co-déposer avec I’aluminium sous forme d’aluminosilicates dans les parois cellulaires
(Prabagar et al., 2011).

¢) Radiations UV-B

La disparition progressive de 1’ozone stratosphérique entraine une intensification des radiations
solaires UV-B regues sur la surface terrestre (A-H-Mackerness, 2000). Les performances des plantes
sont réduites lorsque ces radiations augmentent (Correia et al., 1999). De plus, ces radiations
engendrent la production de composés actifs de I’oxygeéne qui endommagent les lipides et protéines
végétales et peuvent mener a la mort cellulaire (A-H-Mackerness, 2000). Shen et al (2010) ont étudié
I’effet du silicium sur des plants de soja subissant différentes doses de radiation UV-B. Une
application de silicium permet de réduire le stress causé par les radiations UV-B. Le silicium
augmente ’activité de la superoxyde dismutase et de la catalase, qui sont des enzymes aux fonctions
antioxydantes. La surface foliaire et le poids sec total du soja augmentent significativement avec
I’application de métasilicate de sodium. Le silicium améliore aussi le taux de photosynthése, altéré par
les radiations UV-B. Le silicium protegerait les pigments photosynthétiques, limiterait les dommages
faits au chloroplaste et augmenterait 1’expression de génes associés a la photosynthése chez le riz
(Song et al., 2014). De nombreuses autres plantes peuvent bénéficier d’une photosynthése améliorée
en présence de silicium, telles que le coton (Farooq et al., 2013), le mais (Malcovska et al., 2014) et
I’orge (Ali et al., 2013).

d) Stress hydriques

Dues aux changements climatiques, les prévisions estiment que les sécheresses seront plus fréguentes
et plus sévéres a I’avenir (Shen et al., 2010). Un manque d’eau entraine la fermeture des stomates et
limite le taux de photosynthése et la productivité de la plante (Zlatev & Yordanov, 2004). Le silicium
peut réduire le stress hydrique en diminuant le flux de transpiration et en limitant les pertes en eau. Le
silicium peut se déposer en une couche sous la cuticule de la feuille et former une barriére mécanique
au passage de 1’eau (Matoh et al., 1986). Dans le grain des céréales, sa présence est particulierement
importante et permet de contenir une certaine humidité (Ma, 2004). Dans leur livre, Liang et al. (2015)
citent d’autres mécanismes qui limiteraient les effets dus au stress hydrique comme 1’élongation
racinaire, la production d’agents antioxydants et la stimulation de la photosynthése.
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e) Températures

Le silicium augmente la résistance de la plante a la chaleur (Ma, 2004). Des températures élevées
causent une fuite des solutés cytoplasmiques en dehors des tissus végétaux (Agarie et al., 1998). Le
pourcentage de fuite d’électrolytes, utile pour mesurer ’intégrité des membranes, augmente avec la
température mais est atténué par un apport de silicium (Agarie et al., 1998). Au niveau des parois
cellulaires, le silicium augmente la teneur en polysaccharides, qui contréle en partie la gestion de 1’eau
contenue dans les cellules (Agarie et al., 1998).

Les températures basses s’accompagnent d’une déshydratation de la plante et causent le méme genre
d’effets déléteres qu’un stress hydrique (Yadav, 2010). Le silicium permet donc également d’alléger
les symptdmes engendrés par ce stress.

f) Désequilibre minéral
Déficience ou exces de phosphore

Les effets bénéfiques du silicium sur une déficience en phosphore ont déja été démontrés chez de
nombreuses cultures (Ma & Takahashi, 1990b). Une premiére hypothése indique que 1’apport de
silicium sous forme de silicates de calcium ou sodium fait augmenter le pH et rend ainsi le phosphore
plus disponible. Le phosphore est adsorbé sur les particules du sol a pH entre 2 et 4, alors que le
silicium est adsorbé a pH entre 9 et 10 (Higashi & Shinagawa, 1981 ; Imai, 1981 ; Obihara & Russell,
1972). Donc, le phosphore est relaché a pH l1égérement alcalin (Toth, 1939).

Dans un second temps, I’absorption de phosphore par la plante est meilleure lorsque les rapports P/Mn
et P/Fe augmentent. Ce sont de meilleurs indicateurs de la nutrition phosphorée que la seule
concentration en phosphore dans la plante (Ma & Takahashi, 1990a). Le phosphore a une forte affinité
pour le mangangse, le fer et d’autres métaux et sa disponibilité dépend de leur concentration (Ma,
2004). La disponibilité du phosphore sera améliorée si les concentrations en manganese et fer sont
réduites (Ma, 2004). En général, le prélevement de manganese mais également de fer sont réduits avec
la présence de silicium, ce qui permet a la plante de prélever plus facilement le phosphore (Ma, 2004).

Les exces de phosphore sont fréquents avec 1’utilisation de fertilisants phosphatés (Silveira et al.,
2012). lIs engendrent des chloroses ou des nécroses des feuilles, probablement dues a la réduction de
la disponibilité de métaux essentiels comme le fer et le zinc (Ma, 2004). Le silicium peut limiter le
prélevement de phosphore en se déposant sur les racines et/ou en limitant la transpiration. Ainsi, la
concentration en phosphore inorganique interne chute (Ma, 2004). Le silicium peut aussi se déposer
dans les cellules endodermiques de la racine et agir comme une barriére dans 1’apoplasme, empéchant
le passage radial du phosphore dans la racine (Lux et al., 2003).

Excés d’azote

L’azote est souvent utilisé pour augmenter le rendement mais il peut aussi causer la verse et une
augmentation de la sensibilité aux maladies et ravageurs (Ma, 2004 ; Malav & Ramani, 2015). Le
silicium déposé dans les tiges prévient la verse, comme cité précédemment (Ma, 2004). Il a aussi
certains effets positifs contre des maladies et ravageurs des cultures. Ceux-ci seront abordés dans les
points suivants.
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2.4.2. Reésistance aux phytopathogénes

L’effet du silicium sur la résistance aux maladies a surtout été traité dans le cas de pathogenes
fongiques (Reynolds et al., 2016). L’effet qu’a le silicium sur les maladies fongiques est
essentiellement d & son accumulation et sa polymérisation dans certains organes vegétaux (Ma et al.,
2011). En se déposant sous la cuticule des feuilles et en formant ainsi une double couche (Ma &
Yamaji, 2006), il empéche la pénétration des appressoria du champignon dans 1’épiderme végétal (Fig.
3) (Ma et al., 2011; Debona et al., 2017). Il se peut que, malgré cette barriere physique,
I’appressorium parvienne a pénétrer 1’épiderme. Cependant, la période d’incubation et la période de
latence du champignon pourront étre allongées par ’action du silicium (Cacique et al., 2013 ; Guerra
etal., 2013 ). De plus, le développement des haustoria dans 1I’épiderme peut étre altéré (Fig. 3) (Carver
et al., 1998). Le silicium favorise la formation de papilles et I’accumulation de callose et composés
phénoliques glycosilés qui sont d’autres mécanismes de défense contre les maladies fongiques
(Bélanger et al., 2003).

Une application foliaire de silicium réduit I’impact du phytopathogene Podosphaera xanthii,
responsable de I’oidium (Liang et al., 2005b ; Guével et al., 2007). Le silicium appliqué ainsi aurait un
effet mécanique et osmotique sur ces spores, méme si son absorption est limitée. Son effet serait
localisé sur la feuille traitée uniquement, puisqu’une fois absorbé, le silicium est immobilisé dans les
parois cellulaires et n’est donc pas transporté via le xyléme dans d’autres organes de la plante
(Samuels et al., 1991).

Une application racinaire de silicium est cependant plus efficace puisque le silicium est mieux absorbé
de cette maniere (Guével et al., 2007). Le silicium permet ainsi de limiter les effets de différentes
maladies dans différentes cultures. Le silicium réduit I’impact de I’oidium dans la culture de blé
(Guével et al., 2007), melon (Buttaro et al., 2009), concombre (Liang et al., 2005b), courgette (Savvas
et al., 2008) ou encore, dans la culture de fraise (Kanto et al., 2006). Il réduit aussi la propagation de la
pyriculariose, qui est la maladie fongique la plus destructive dans les rizieres (Seebold et al., 2001).

Le silicium agit sur la résistante a de nombreuses autres maladies telles que 1I’échaudement des feuilles
(Microdochium oryzae) (Araujo et al., 2015) et le rhizoctone brun du riz (Rhizoctonia solani) (Zhang
et al., 2013), I’helminthosporiose du blé (Bipolaris sorokiniana) (Domiciano et al., 2013), la fusariose
du coton (Fusarium oxysporum) (Whan et al., 2016), etc.

Pour que son effet sur les phytopathogénes soit optimal, le silicium doit é&tre appliqué en quantités
suffisantes et de fagon réguliére car son effet est limité dans le temps (Sun et al., 2010).
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Figure 3 : Accumulation de silicium sous la cuticule des feuilles et protection contre ’agent phytopathogéne (Debona
etal., 2017).

3. Le silicium et les insectes folivores

Le fitness d’un ravageur est influencé par son génotype et I’environnement dans lequel il évolue
(Slansky, 1982). Le comportement et les processus physiologiques de I’individu sont modifiés dans un
environnement changeant (Slansky, 1982).

Chaque espéce végétale est unique quant a ses constituants nutritifs et différentes espéces d’insectes
présentent donc des régimes alimentaires différents suivant leurs besoins alimentaires (Bernays &
Chapman, 1994). Ainsi, une plante enrichie en silicium ne posséde pas les mémes caractéristiques
physicochimiques qu’une plante non enrichie. L’effet induit par le silicium est un des grands
mécanismes de défense physique des plantes (Hartley et al., 2015). Son effet sur la consommation des
herbivores vertébrés (Massey & Hartley, 2006 ; McNaughton & Tarrants, 1983) et invertébrés
(Goussain et al., 2005) a déja été démontré & de nombreuses reprises. En affectant les quantités
ingérées par I’insecte, le silicium affecte aussi son développement, sa survie et sa reproduction
(Slansky, 1982). De plus, I’insecte ne semble pas pouvoir développer de résistance a cet ¢lément
(Massey & Hartley, 2009), au contraire de nombreux autres moyens de défense chimiques (Ratzka et
al., 2002). Le silicium induit certains mécanismes de défense directe, en affectant 1’insecte ravageur,
et indirecte, en attirant les prédateurs du méme ravageur (Alhousari & Greger, 2018).

3.1. Meécanismes d’action du silicium

3.1.1. Modifications biochimiques

Une plante émet un ensemble de composés organiques volatils (COV) lors de son développement
physiologique mais aussi en réponse a un stress biotique ou abiotique (Altindal & Altindal, 2017). Les
COV peuvent étre un mécanisme de défense directe ou indirecte de la plante (Heil, 2008). Il existe
quatre grandes classes de COV : les terpénoides, les dérivés d’acides gras, les phénylpropanoides et
les composés soufrés ou azotés (Mumm & Dicke, 2010). Le silicium est impliqué dans 1’émission de
ces COV.
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Les HIPVs sont des COVs impliqués dans la défense indirecte de la plante contre les ravageurs
(Turlings et al., 1997). Lorsque la plante est endommagée par un insecte phytophage, elle produit ces
HIPVs (Alhousari & Greger, 2018). Ces composés allélochimiques émis par la plante sont soit des
attractants, soit des répulsifs (Slansky, 1982) et leur émission, production et composition peut varier
avec le contenu en silicium de la plante (Alhousari & Greger, 2018 ; Liu et al., 2017). Ces
modifications ont un effet sur 1’attraction des parasitoides et des prédateurs de I’insecte ravageur
(Schuman et al., 2012), mais également sur le ravageur lui-méme. Face a un choix entre deux plantes,
I’une fertilisée en silicium et 1’autre non, 1’insecte folivore (Spodoptera exempta) préférera la plante
qui n’a pas regu de silicium (Massey et al., 2006). L’insecte phytophage est particuliérement sensible
aux stimuli olfactifs et gustatifs émis par la plante hote, qui varient avec sa composition en micro et
macro-nutriments, et donc avec les composés allélochimiques notamment (Slansky, 1982).
L’appétence, de par la présence de la barriere mécanique formée par le silicium, est réduite chez une
plante amendée en silicium (Massey et al., 2006).

3.1.2. Modifications physiques

Les herbivores doivent pénétrer la paroi végétale pour se nourrir (Epstein, 1994). La consistance de la
paroi est un facteur important affectant I’intensité de 1’attaque (Epstein, 1994). Les plantes au contenu
élevé en silicium seraient davantage protégées contre ces herbivores grace a son dép6t dans les corps
siliciques et les trichomes (Massey & Hartley, 2006 ; Dorairaj & Ismail, 2017).

Le silicium rend les tissus de la plante plus abrasifs et difficiles a prélever, réduisant ainsi leur
consommation par 1’herbivore (Massey & Hartley, 2006 ; Massey et al., 2006 ; Alhousari & Greger,
2018). Les mandibules de Spodoptera exempta sont significativement abimées par une diete enrichie
en silicium (Massey & Hartley, 2009). Lors de la mue, la larve renouvelle ses mandibules et le
silicium n’affecte donc leur usure que pour un stade larvaire a la fois (Massey &Hartley, 2009). Cette
abrasion des mandibules est corrélée a une réduction de la croissance et a une absorption réduite de
’azote et donc, a une digestibilité réduite (Massey &Hartley, 2009).

3.2. Efficacité de I’ingestion et de la digestion

Afin d’étudier I’influence de la qualité de la diéte sur le fitness du ravageur, il est essentiel d’aborder
son comportement alimentaire (Slansky, 1982). Ce dernier aura des conséquences directes sur son
développement, sa survie et sa reproduction (Slansky, 1982). Il faut noter qu’une alimentation d’une
certaine qualité n’a pas le méme effet sur tous les individus de la population (Awmack & Leather,
2002). Une population est constituée d’un ensemble de génotypes qui ont une certaine plasticité et
peuvent répondre différemment a une alimentation identique (Lill & Marquis, 2001).

Contrairement aux autres défenses chimiques de la plante (Wiseman et al., 1996), le silicium a le
méme effet délétere sur chaque stade larvaire (Massey & Hartley, 2009). Lors d’une exposition a plus
long terme, sur plusieurs stades, le silicium a un effet progressif sur la larve et celle-ci ne développe
pas de tolérance, a condition que le contenu en silicium de la diéte soit élevé (Massey & Hartley,
2009). Pour eux, un contenu en silicium est bas/élevé lorsqu’il atteint 1,79/6,62% de la matiére séche
de Deschampsia caespitosa, 0,52/2,44% chez Festuca ovina et 0,54/4,68% chez Lolium perenne.

Le silicium affecte la consommation et I’assimilation du végétal par 1’insecte. Différents index, décrits
ci-dessous, sont utilisés pour évaluer les performances de I’insecte en présence d’une diéte carencée
ou enrichie en silicium. Les formules utilisées pour calculer ces différents indices sont reprises dans la
section « Matériel et méthodes ».
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Taux de consommation relatif

Le taux de consommation relatif ou relative consumption rate (RCR) est le poids de diéte ingérée par
la chenille en fonction du poids moyen de la larve multiplié¢ par la durée de I’essai (Senthil Kumar et
al., 2007). Le RCR augmenterait significativement (de 130%) avec une diéte fortement enrichie en
silicium (Han et al., 2015). La chenille consommerait au moins un tiers supplémentaire et jusqu’a
deux fois plus de matériel végétal (Massey et al., 2006). Mais ces résultats ne se limitent qu’a
certaines espéces végétales et, selon les mémes auteurs, la capacité d’ingestion de la larve reste
limitée.

Taux de croissance relatif

Un indice utilisé pour mesurer le développement des larves en fonction de la diéte fournie est le RGR
ou relative growth rate, qui est le poids gagné par la larve en fonction du poids moyen d’une larve
multiplié par la durée de I’expérimentation (Senthil Kumar et al., 2007).

Spodoptera exempta voit son RGR larvaire réduit de plus de 50% en présence d’une diéte enrichie en
silicium en comparaison avec une diéte non enrichie (Massey et al., 2006 ; Massey & Hartley, 2009).
Si la larve est exposée durant une plus longue période a la diéte a haute teneur en silicium, son RGR
sera davantage atteint (Massey & Hartley, 2009).

Des végétaux peu digestibles vont prolonger la durée du développement de I’insecte (Massey et al.,
2006). Le RGR varie donc en fonction de la teneur en silicium de la diéte mais également en fonction
des espéces animale et végétale étudiées.

Le déficit de croissance larvaire engendre des nymphes de masse inférieure (Massey et al., 2006). Lill
et Marquis (2001) ont démontré que la masse des nymphes dépendait de la qualité de 1’alimentation
donnée aux larves. Si la larve est alimentée avec une diéte pauvre en éléments nutritifs, sa nymphe
sera plus petite et 1égere. Et d’une nymphe plus légere émergera une femelle moins féconde, qui
produira moins de gametes (Labeyrie, 1978). La fécondité est bien sir essentielle pour la
multiplication d’une population et une alimentation de moindre qualité peut donc directement réduire
la pression d’un ravageur sur une culture.

S. exempta peut s’adapter a une diéte faiblement enrichie en silicium et améliorer son RGR a condition
qu’elle ait précédemment été nourrie avec cette dicte (Massey & Hartley, 2009). Cependant, si la dicte
est plus riche en silicium, la réduction de croissance et d’efficacité d’utilisation de la nourriture seront
irréversibles, méme si la larve est par la suite exposée a une diéte non enrichie. Le silicium a un effet
majeur et a long terme sur le développement de la larve (Massey & Hartley, 2009).

Digestibilité approximative

La digestibilité approximative (AD), soit le pourcentage de nourriture ingérée qui a été réellement
absorbé (Shannag et al., 2014), n’est pas impactée par une diéte enrichie en silicium, selon Han et al.
(2015).

Efficacité de conversion du matériel ingéré

L’efficacité de conversion de la nourriture ingérée (ECI), soit la facilité avec laquelle la larve
transforme la biomasse ingérée en masse corporelle, est réduite en présence d’une dicte enrichie en
silicium chez S. exempta et S. gregaria (Massey et al., 2006 ; Massey & Hartley, 2009 ; Han et al.,
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2015). L’efficacité de conversion de la diéte ingérée est affectée plus intensément avec une exposition
prolongée a la diéte enrichie en silicium (Massey & Hartley, 2009).

Efficacité de conversion du matériel absorbé

L’efficacité de conversion du matériel absorbé ou digéré (ECD) représente la facilité avec laquelle le
matériel digéré est transformé en masse corporelle (Senthil Kumar et al., 2007).

Les avis concernant I’impact du silicium sur ’ECD divergent. Selon Massey et Hartley (2009), le
silicium n’impacte pas cet indice chez S. exempta. Mais selon Han et al. (2015), le silicium réduit
significativement I’ECD du lépidoptére Cnaphalocrocis medinalis.

En affectant les capacités d’ingestion et d’absorption de nutriments, le silicium affecte la durée du
cycle de développement de I’insecte. La croissance de la larve est ralentie, la larve et la nymphe sont
plus légeres et la proportion de larves se nymphosant est réduite, sans que la durée de la nymphose soit
affectée (Han et al., 2015). La survie des larves est significativement réduite si celles-ci sont nourries
avec une diéte riche en silicium (Han et al., 2015).

3.3. Reproduction

Comme énoncé précédemment, la fécondité est en partie liée a la taille de la nymphe. Celle-ci est
quant a elle dépendante de la qualité de I’alimentation de la larve. Elle dépend aussi d’autres
contraintes environnementales, telles que le climat ou la stimulation chez les insectes sociaux
(Labeyrie, 1978).

Avant I’oviposition, la femelle réalise un choix notamment en fonction de 1’alimentation qu’a regue la
larve (Spodoptera littoralis) (Anderson et al., 2013). Une larve nourrie sur une espéce végétale en
particulier aura tendance, une fois adulte, a pondre davantage sur la méme plante héte (Anderson et
al., 2013). La femelle sera davantage féconde si elle a été nourrie a 1’état larvaire avec une plante non
enrichie en silicium (Alvarenga et al., 2017). En plus de la diéte de la larve, les qualités de la plante
hoéte telles que la taille de la plante, la couleur, ’odeur et la présence d’autres ceufs sont également
importantes dans le choix d’oviposition (Rausher, 1978, 1979 ; Williams & Gilbert, 1981; Markheiser
et al., 2018).

Ainsi, en sachant que le silicium influence la croissance et la production de composés allélochimiques
de la plante, il est possible qu’il influence également 1I’oviposition de I’insecte folivore (Silva et al.,
2014). Un insecte nourri avec une diéte enrichie en silicium produira moins d’ceufs une fois adulte (He
et al., 2015). La fécondité et le choix d’oviposition sont directement liés a la qualité de la plante et
donc aux métabolites (terpénoides,...) qu’elle contient, I’adulte préférant pondre sur la plante qui
assurera le meilleur taux de survie de ses larves (Awmack & Leather, 2002).

4. Etude d’un folivore en particulier : Spodoptera
exigua (HUbner)

Ce travail est destiné a 1’étude de I’impact d’un substrat enrichi en silicium sur les interactions plantes-
insectes. Le modéle insecte utilisé est Spodoptera exigua, appelée plus couramment la légionnaire ou

la noctuelle de la betterave, beet armyworm en anglais (CABI, 2018). 1l s’agit d’un |épidoptére
folivore appartenant a la famille des Noctuidae (Idris & Emelia, 2001).
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4.1. Problématique

Spodoptera exigua est polyphage et peut se nourrir de diverses adventices et de nombreuses espéces
cultivées telles que le coton, le mais, la pomme de terre, la betterave sucriére, la tomate, le soja et
1’oignon ainsi que certaines espéces de prairie (tréfle, luzerne) et especes sauvages (plantain, amarante,
mauve) (Ahmad & Arif, 2010 ; Abdullah et al., 2000). C’est un ravageur qui cause des dommages
importants en grandes cultures (Idris & Emelia, 2001). Un insecte folivore ou phyllophage est un
insecte broyeur ou suceur qui se nourrit des limbes foliaires (Varanda & Pies, 2006). Les larves de S.
exigua sont folivores et consomment les limbes foliaires pour ne laisser que les nervures (Mardani-
Talaee et al., 2012). Lors des premiers stades larvaires, les individus sont grégaires mais deviennent
solitaires durant les derniers stades (Mardani-Talaee et al., 2012).

Cette espece est cosmopolite, de climat tropical et tempéré, puisqu’on la retrouve en Amérique du
Nord, en Amérique Centrale, en Europe, en Afrique, en Asie et en Océanie (Fig. 4) (Abdullah et al.,
2000 ; CABI, 2018). Elle est originaire du sud de 1I’Asie (Yonow et al., 2018) et s’est disséminée vers
les autres continents il y a plus d’un siécle (Zheng et al., 2011).

Figure 4 : Répartition de Spodoptera exigua (CABI).

Cette espece a été recensée en Europe des 1856 (French, 1969). On la retrouve dans des pays du sud
de I’Europe tels que I’Espagne, le Portugal, I’Italie, la Gréce et la Bulgarie (CIE, 1972). Elle est
présente en France (CIE, 1972) et a été trouvée en tant qu’espeéce migrante dans des pays plus
nordiques tels que la Pologne, avant les années 2000 (Winiarska, 2002) ; la Suéde en 2006 (Lindeborg,
2007) ; le Royaume-Uni des 1856 (Tremewan, 2002) et les Pays-Bas dés 1868 (French, 1969). Selon
une étude de 1’Université de Gand, Spodoptera exigua a également été prélevée dans des serres en
Belgique, juste avant le début des années 2000 (Smagghe et al., 2000).

Ce ravageur a des capacités de multiplication et d’expansion impressionnantes. Ceci peut s’expliquer
par sa résistance aux insecticides, son potentiel de migration et sa fécondité mais également par un
changement des pratiques agricoles et le réchauffement climatique (Talekar & Shelton, 1993 ; Ahmad
& Arif, 2010). Les insecticides et les conditions climatiques changeantes favorisent le développement
de Spodoptera exigua en éliminant ses ennemis naturels plus sensibles (Stewart et al., 1996).
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Son développement dans les pays du nord est limité par le froid hivernal (French, 1969) puisqu’elle ne
posséde pas de mécanisme de diapause (Kim & Kim, 1997). Cependant French (1969) a révélé que
I’espéce immigrait dans les iles britanniques tout au long de 1’année et ce, deés le mois de février. Le
réchauffement climatique pose donc un probléme de taille. En plus d’étre une espéce migrante avec
une présence limitée a certaines régions et périodes dans les pays du nord de I’Europe, elle pourrait
immigrer précocement et se multiplier davantage voire survivre aux hivers plus doux, se reproduire et
se disperser tout au long de 1’année.

4.2. Cycle de développement

Les ceufs sont déposés en lots de 50 a 150 ceufs sur les feuilles des plantes (Dyar, 1984 ; Abdullah et
al., 2000). La période d’incubation, qui s’étend de la ponte a 1’éclosion des ceufs, dure en moyenne 3
jours (Azidah & Sofian-Azidun, 2006).

La période larvaire dure de 10 a 29 jours selon les conditions d’élevage et comprend cinq & Six stades,
selon les individus et selon les références bibliographiques (Fye & McAda, 1972 ; Dyar, 1984 ;
Abdullah et al., 2000 ; Idris & Emelia, 2001 ; Mardani-Talaee, 2012). La rapidité du développement
de la larve dépend d’une part de la température ambiante (Fye & McAda, 1972) et d’autre part de son
alimentation. La larve mue plus rapidement si la température est plus élevée, avec une température
minimum de 15°C et maximum de 33°C (Fye & McAda, 1972). En fonction de I’espéce végétale, le
contenu en nutriments et composés secondaires varie (Mardani-Talaece, 2012). Le passage de 1’état
larvaire a 1’état nymphal pourrait nécessiter jusqu’a sept ou huit stades si la diéte recue par la larve est
de mauvaise qualité (Azidah & Sofian-Azidun, 2006 ; Mardani-Talaee, 2012).

Le stade nymphal dure de 9 a 10 jours (Azidah & Sofian-Azidun, 2006) et se termine avec
I’émergence de I’adulte. La période de post-oviposition dure de 1 & 10 jours (Fye & McAda, 1972).
L’adulte vit de 10 a 13 jours (Azidah & Sofian-Azidun, 2006 ; Mardani-Talaee, 2012). La femelle vit
un peu plus longtemps que le méle et produit en moyenne 500 ceufs (Abdullah et al., 2000).

Ci-aprés est repris la durée de développement de chaque période et les mesures des larves telles
qu’observées dans les conditions de nos expérimentations.
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Figure 5: Cycle de vie de S. exigua, tel qu’observé en conditions de laboratoire dans nos expérimentations. Les
longueurs minimale et maximale des larves observées pour chaque stade sont indiquées en bas a droite sur la photo. Les
larves ont été prises en photo sur du papier millimétré ; la plus petite unité fait 1x1 mm de c6té. Le code couleur en légende
est utilisé pour renseigner les durées minimale et maximale de développement des différents stades.

4.3. Lutte

Un contréle chimique peut étre effectué pour lutter contre Spodoptera exigua mais est peu efficace
(Idris & Emelia, 2001). En effet, cette noctuelle a développé des résistances croisées a de nombreux
insecticides chimiques connus tels que 1’endosulfan, les pyréthrinoides et les organophosphorés (Che
et al., 2013 ; Ahmad & Arif, 2010). Les agriculteurs ont alors tendance a appliquer des doses plus
importantes, a fréquence plus réguliere et en réalisant des mélanges de produits (Lopez et al., 2014).
Avec la mauvaise gestion des produits appliqués, les résistances aux insecticides se multiplient et
s’intensifient (Talekar & Shelton, 1993).

Bien entendu, la recherche de produits efficaces continue et des insecticides de nouvelle génération,
avec un mécanisme d’action différent comme les agonistes d’ecdysone, capables de provoquer
prématurément la mue de I’insecte, sont testés (Ahmad & Arif, 2010). lls seraient efficaces en
combinaison avec une gestion intégrée des ravageurs qui alternerait correctement la succession des
cultures (Talekar & Shelton, 1993).

Afin de développer une lutte efficace contre ce ravageur, il est essentiel d’avoir un systéme
d’avertissement. Comme les larves a un stade plus avancé sont davantage résistantes aux insecticides,
il faut les appliquer au bon moment (Tisdale & Sappington, 2001). Une stratégie de lutte intégrée
serait davantage efficace contre ce ravageur puisque la chimie seule ne suffit pas. Elle consisterait en
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un mélange de techniques biologiques et chimiques, avec en paralléle 1’utilisation de cultivars
résistants (Du et al., 2004). Il est aussi intéressant de dresser un seuil de dommage économique. Celui-
ci permet d’évaluer a partir de quelle intensité d’infestation il est bénéfique d’appliquer une méthode
de lutte, d’un point de vue économique. Ce seuil est égal a la densité minimale d’individus causant une
perte économique, soit quand les colts engendrés par I’infestation sont supérieurs aux bénéfices
qu’apporterait I’application de la méthode de lutte (Taylor & Riley, 2008). Le silicium peut étre
utilisé comme moyen de renforcement des mécanismes de défense de la plante face au défoliateur
(Alhousari & Greger, 2018).

4.4. Effet du silicium sur le fitness de Spodoptera exigua

La durée du cycle de développement de Spodoptera exigua est influencée par la qualité de la diete
recue (Azidah & Sofian-Azidun, 2006 ; Faharani et al., 2011). La qualité de la diéte dépend de
I’espece végétale mais aussi des organes de la plante et du stade de développement de la plante
(Nelson et al., 1981). La surface foliaire consommée par la larve varie en fonction de I’espéce végétale
(Showler, 2001). Le silicium modifiant la qualité de la plante, il est logique que le silicium ait un effet
sur le développement de cette espéce.

L’oviposition de Spodoptera exigua est elle aussi, fortement influencée par la qualité de la plante hote
(Showler, 2001 ; Tisdale & Sappington, 2001 ; Faharani et al., 2011). Face a un choix entre deux
espéces végeétales, la femelle préférera pondre sur une certaine espéce végétale (Amaranthus hybridus
L.) plutot que sur I’autre (Gossypium hirsutum L.), et y laissera davantage d’ceufs (Showler, 2001).

Aucune étude n’a encore été réalisée sur I’effet qu’a une diéte enrichie en silicium sur Spodoptera
exigua en particulier. Des études sur le sujet ont déja été réalisées pour le genre Spodoptera (Goussain
et al., 2002 ; WahyuTrisnawati et al., 2017 ; Nascimento et al., 2018) mais jamais sur 1’espéce exigua.

Wahyu Trisnawati et al. (2017) ont étudié 1’effet du silicium sur la croissance et le développement de
S. litura. Ces deux mesures ont été affectées par la présence de silicium dans des plants de soja. Le
poids des larves et des nymphes, la fécondité et la survie sont significativement modifiées par 1’action
du silicium sur I’individu.

Dans leur étude, Goussain et al. (2002) ont observé la mortalité ; la longueur des larves ; la durée des
stades larvaires et nymphal et la masse des nymphes d’individus de I’espéce S. frugiperda nourris avec
du mais enrichi — ou non — en silicium. Le silicium n’a pas eu d’effet sur la longueur des larves, la
durée des stades larvaires et nymphal et la mortalité des nymphes. Seule la mortalité des larves a
certains stades a été significativement modifiée par la présence de silicium dans la diéte. Le
pourcentage de mortalité observé chez des larves au stade deux est de 36.3 avec du silicium contre
14.5 sans silicium et de 20,9% avec du silicium, contre 7.9% sans silicium pour des larves au stade
six. Chez des larves au premier stade larvaire, les résultats sont inversés avec un pourcentage de 7.8
avec silicium et 32.9 sans silicium. Les résultats ne sont pas significatifs pour les autres stades
larvaires.

Nascimento et al. (2017) se sont eux aussi intéressés au développement de S. frugiperda, nourries cette
fois avec du riz. Les durées des stades larvaires et du stade nymphal, la survie des larves et des
nymphes et le sex-ratio n’ont pas été impactés par la présence de silicium dans la diéte. A I’inverse, la
masse de la larve et de la nymphe, la longévité des adultes, le nombre et la viabilité des ceufs sont
inférieurs dans le cas d’une diéte enrichie en silicium. La masse des larves est diminuée de 10 mg,
passant de 30 mg dans le cas d’une diéte non enrichie a 20 mg dans le cas d’une diéte enrichie en
silicium.
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1. Objectifs

Afin de réaliser ce travail, nous avions un objectif préliminaire a atteindre : quantifier la teneur en
silicium des feuilles de plants de mais cultivés dans des substrats a teneurs contrastées en silicium.

Nous avons ensuite testé une premiere hypothése : une diéte enrichie en silicium réduit I’efficacité de
I’alimentation de S. exigua. Pour y parvenir, nous avons sélectionné cing indices permettant de
caractériser 1’alimentation de la chenille :

- Taux de consommation relatif

- Taux de croissance relatif

- Digestibilité approximative

- Efficacité de conversion de la nourriture ingérée
- Efficacité de conversion de la nourriture digérée

Nous avons testé une seconde hypothése selon laquelle une diéte enrichie en silicium impacte
négativement le développement, la survie, la fécondité et le comportement de ponte a travers la
quantification de :

- La durée de chaque stade

- Le poids des nymphes

- Le pourcentage d’émergence et le sex-ratio des imagos

- Le nombre d’ceufs pondus

Enfin, nous avons testé une troisiéme hypothése : des plants enrichis en silicium sont moins attractifs
pour des femelles de S. exigua. Nous avons ainsi placé des femelles adultes gravides en présence
d’une plante carencée et d’une plante enrichie en silicium et nous avons mesuré le nombre d’ceufs
pondus sur chaque plante.
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I11. Matériel et méthodes

1. Choix du modele biologique

Le modéle biologique plante-insecte étudié est composé de plants de mais, Zea mays L. variété
Delprim (Delley Semences et Plantes, Delley, Suisse) et d’un insecte phytophage, Spodoptera exigua
Hubner (Lepidoptéres : Noctuidae).

Le mais a été choisi pour sa capacité a accumuler le silicium (Alhousari & Greger, 2018). De plus, le
mais est adapté a notre climat, ce qui rend sa culture en serre aisée et rapide. La culture de mais est
une composante agronomique et économique d’importance dans notre systéme agricole tempéré.

1.1. Elevage de S. exigua

La noctuelle de la betterave, S. exigua, est un insecte phytophage généraliste s’attaquant a différentes
grandes cultures (mais, coton, soja et tomate) et a des cultures maraicheres (fraises). S. exigua a déja
été observé dans le nord de la France (Somme, Moselle, Aisne) (INPN) et il est fort probable qu’il
s’installe en Belgique dans un futur proche. Il est donc important d’étudier cet insecte dans le cadre de
la lutte intégrée biologique.

L’insecte est élevé dans un laboratoire de quarantaine. La photopériode était de 16/8, la température de
23-24°C et ’humidité relative de 50% en moyenne. Les larves ont été élevées sur du papier absorbant
dans des boites en plastique (Fig. 6). Le papier était changé deux fois par semaine. Elles ont été
nourries avec de la diéte artificielle (Spodoptera General Diet : Frontiers Insects, USA). Les nymphes
ont été transférées dans une cage cubique en nylon de 60x60x60 cm.

Figure 6 : Boite d’élevage de S. exigua.

1.2. Culture de Zea mays L.

Des graines de mais ont été semees dans un substrat de perlite-vermiculite (1:1) dans des bacs de 30 x
20 x 5 cm afin d’obtenir un lot de plantules de taille homogene (Fig. 7-A). Les bacs ont été placés dans
une serre chauffée en ’absence d’éclairage artificiel. Apres environ sept jours, les plantules ont été
transplantées au stade BBCH 11, soit avec une feuille étalée (Lancashire et al., 1991), dans des pots de
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5 L remplis de terreau universel (La Plaine Chassart, Belgique) (Fig. 7-B). Deux semaines apres
transplantation, les plantes ont été fertilisées tous les sept jours avec 200 ml d’une solution d’Hy-Pro
Hydro A+B (227.81 ppm N, 23.94 ppm P, 227.81 ppm K, 115.12 ppm Ca, 0.085 ppm Cu, 38.79 ppm
Mg, 1.476 ppm Fe, 0.152 ppm Mn, 0.1275 ppm Zn, 3.7 ppm Na).

La moitié des plantes a recu un apport supplémentaire de 3 ml d’une solution d’acide monosilicique
(H4SiOy4) a 1000 ppm Si, deux fois par semaine et a partir de 0 DAT (days after transplantation) et
jusqu’a 30 DAT. La quantité et les fréquences des apports ont été adaptées a partir des expériences de
Moise et al. (2019) et Moraes et al. (2005). Les plantes sont donc cultivées selon une modalité sans
apport de silicium (Si-) ou avec un apport de silicium (Si+). Ces dénominations seront utilisées dans la
suite de ce travail. Les plants sont utilisés pour les expérimentations 10 jours aprés le dernier apport de
silicium (Neri et al., 2009), soit 40 DAT.

Deux fois par semaine, la hauteur et le stade phénologique de 5 plants (Si- et Si+) ont été mesurés.
Ensuite, le dosage du silicium contenu dans les feuilles a été réalisé sur 5 plants de mais de chaque
modalité (Si- et Si+) a 40 DAT.

Figure 7: Plantules de Z. mays dans un substrat de perlite-vermiculite (A) ; culture des plants en serre (B).

2. Préparation de la solution d’acide monosilicique

La solution mére d’acide monosilicique est réalisée selon le protocole de Cornélis et al. (2010). Un
litre d’une solution 0.5M de métasilicate de sodium pentahydraté (Na,SiO3.5H,0) est réparti dans cing
béchers de 500 ml et 200 ml de résine échangeuse d’ions saturée en H+ (Amberlite IR-120) y sont
rajoutés. Ensuite, les béchers sont agités pendant 1h30 sur des plaques agitatrices. Cette étape permet
d’obtenir un litre d’H,SiOy, les ions sodium étant remplacés par des ions hydrogéne présents dans la
résine. La solution est filtrée sur un tamis de 250 microns et rincée avec un litre d’eau déminéralisée.
Une seconde filtration est réalisée dans un systeéme sous vide avec un papier filtre Whatman 41 de 25
pum. Aux deux litres obtenus sont ajoutés huit litres d’eau milli-g. On obtient ainsi dix litres de solution
d’ H,SiO, a = 1200ppm Si. La solution est conservée a 4°C.

La résine est régénérée afin de pouvoir étre réutilisée. A un litre de résine est ajouté un litre d’HC1 2M.
La solution est agitée pendant 2h a ’aide d’un bras mécanique a hélice. L’opération est répétée trois
fois. La résine est enfin rincée a 1I’eau déminéralisée dans une éprouvette graduée de 21. Pour que le
ringage soit efficace, la résine contenue dans I’éprouvette est remuée grace a un écoulement continu
d’eau déminéralisée pendant deux jours. Le pH de la résine est vérifié et doit étre égal au pH de I’eau
de rincage.
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3. Dosage du silicium foliaire

Afin de vérifier que les apports en acide monosilicique au terreau sont suffisants pour augmenter
significativement la concentration en silicium des tissus foliaires du mais, nous avons procédé au
dosage du silicium dans les feuilles de mais a 40 DAT.

Pour ce faire, le protocole de Chao et Sanzolone (1992) a été appliqué car il permet d’obtenir une
solution qui pourra étre analysée par ICP-OES (Optical Emission Spectrometry Inductively Coupled
Plasma). Cette technique nécessite d’abord une calcination des feuilles de mais suivie de la fusion
alcaline des cendres récoltées par calcination.

Calcination

Les 7°™, 8°™ et 9°™ feuilles de plants au stade 19 de 1’échelle BBCH ont été prélevées et mises a
I’é¢tuve a 50°C pendant 48h. Les échantillons végétaux ont ensuite été broyés et transvasés dans des
creusets en porcelaine préalablement pesés a I’aide d’une balance analytique Kern (Kern & Sohn,
Allemagne). La masse seche végétale a été calculée en pesant a nouveau les creusets, pleins cette fois,
et en y soustrayant la masse des creusets vides. Les creusets sont mis au four (pour une période de 24h
avec différents paliers (Table 1).

Tableau 1 : Paliers de températures utilisés pour la calcination des échantillons de mais.

Durée (h) Température (°C)

1 100

1 200
0,5 250
0,5 300
0,5 350
0,5 400

20 450

La perte a feu, soit la différence entre la masse initiale et finale des morceaux de mais, apres
calcination, est évaluée en pesant a nouveau les creusets.

Fusion alcaline

Aux cendres de mais sont ajoutés 1,8 g de métaborate de lithium (LiBO,) et 0,4 g de tétraborate de
lithium (Li,B,0;). Le mélange avec les cendres est homogénéisé dans le creuset en porcelaine avant
d’étre transféré dans un creuset de graphite. Les creusets en graphite sont insérés a 1’aide de pinces et
de gants dans le four, préalablement porté et stabilisé a 1000°C, pendant 5 minutes. Trois erlenmeyers
contenant 60 — 70 ml de HNO; 2M sont mis a chauffer entre 100 — 150°C sur des plaques agitatrices
chauffantes. Aprés les cing minutes de fusion, les creusets sont sortis du four (Fig. 8-A, B, C). Le
pellet en fusion est directement transvasé dans 1’erlenmeyer sur la plaque agitatrice. Une fois le pellet
complétement dissous, la solution est versée dans un ballon jaugé de 100 ml a I’aide d’un entonnoir.
Cette manipulation est réalisée sous hotte. L erlenmeyer, 1’agitateur et I’entonnoir sont rincés avec de
I’HNO; 2M afin de récupérer I’entiéreté de la solution. La solution est portée au trait de jauge avec de
I’HNO; 2M. Le ballon est agité et la solution est versée dans un cove en plastique avant d’étre
analysée.
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L’analyse du contenu en silicium de cette solution est obtenue par quantification élémentaire grace a
I’ICP-AES. La machine a été calibrée avec un standard de référence (Energy Grass). La droite
d’étalonnage a été réalisée avec un standard de calibration : du SiO, Certipur étalon mono-element a
une concentration de 1000 mg L™ (VWR, Belgique). Le standar est écheloné a 1, 2, 4 et 10 ppm.
Notre solution a été diluée 10x dans de I’eau mili-q avant de réaliser la quantification.

minutes aprés sa sortie (C).

4. Efficacité de I’alimentation de Spodoptera exigua

Quarante-huit larves de cinquiéme stade ayant mué depuis moins de 24h ont été utilisées pour cette
expérience. Les larves ont été placées individuellement dans des boites de Pétri de 9 cm de diamétre
contenant trois morceaux de 4x4 cm de la septiéme, huitiéme ou neuvieme feuille d’un plant de mais
de 40 DAT. Une moitié¢ des chenilles a regu du mais enrichi en silicium, et 1’autre moitié du mais
carencé en silicium. Un papier filtre de 32 mm de diameétre a été humidifié et disposé au centre de la
boite afin de conserver une humidité relative suffisante. Les boites ont été placées dans le laboratoire
de quarantaine afin d’étre dans des conditions optimales d’éclairement, température et humidité.

Plusieurs pesées ont éte realisées avec une balance analytique de la marque Kern qui peut atteindre
une précision d’un cent-millieme de gramme (Kern & Sohn, Allemagne) :

e La masse fraiche des chenilles introduites en boite de Pétri ;

e La masse séche des féces de chaque larve. Celles-ci ont été¢ mises a 1’étuve a 50°C pendant
48h ;

e Le poids frais des morceaux de mais introduits ;

e Le poids frais et sec des morceaux de mais apres 24h. Les morceaux partiellement consommes
ont été pesés, mis a I’étuve a 50°C pendant 48h et pesés a nouveau. Ainsi, le contenu en
matiere seche du mais a pu étre déterminé et utilisé pour évaluer la matiére seche apportée a la
chenille ;

e En fin d’expérimentation, le contenu en matiere seche des chenilles a pu étre déterminé en
pesant les chenilles avant et aprés mise a I’étuve.
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L’ensemble des pesées ont été répétées toutes les 24h et ce, pendant trois jours.

La quantité de matiére séche ingérée par chenille et par jour a pu étre estimée en soustrayant le poids
sec de mais restant aprés 24h au poids sec de mais apporté. Le gain de poids de la chenille a aussi été
évalue.

Cing indices caractérisant 1’efficacité de 1’alimentation des larves ont été déterminés grace aux
formules utilisées par Waldbauer (1978).

1. Le taux de consommation relatif (R.C.R. : Relative consumption rate) :

R.C.R.=

TxL
2. Le taux de croissance relatif (R.G.R. : Relative Growth Rate):
G
R.G.R.=—
TxL

3. Ladigestibilité approximative (A.D. : Approximative Digestibility) :

A.D.= x100

La digestibilité réelle ne peut étre calculée ici. Elle ne prend en compte que les éléments nutritifs
digérés. La digestibilité est approximée car les féces contiennent certaines substances métaboliques,
telles que la membrane péritrophique, présente dans [’intestin de l’insecte (Waldbauer, 1978).
Egalement, les matiéres fécales de la chenille contiennent I’urine excrétée par I’insecte.

4. L’efficacité de conversion de la nourriture ingérée en masse corporelle (E.C.I. : Efficiency of
Conversion of Ingested food) :
G
E.C.1.=—x100
M X

L’E.C.I. mesure la capacité¢ de I’insecte a transformer la dic¢te ingérée en croissance corporelle. Elle
est fonction de la digestibilité de la diéte et de la part d’énergie consacrée au métabolisme.

5. L’efficacité de conversion de la nourriture digérée (E.C.D. : Efficiency of Conversion of
Digested food) :

G
EC.D.= 100
M—F"

M= poids sec de malis ingéré (mg)

T=durée de la période d’alimentation (jours)
L= poids sec moyen de la larve (mg)

G= poids sec gagné par la chenille (mg)

F= poids sec des feces (mg)
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5. Choix du site d’oviposition de Spodoptera exigua

Des femelles gravides agées de 48h ont été utilisées dans cette expérimentation. Elles ont été
introduites dans des cages d’oviposition en nylon de dimensions 60x60x60 cm. Les feuilles ont été
disposées de maniére a obtenir deux zones identiques au sein de la cage (Si+ et Si-). La troisieme zone
est une zone neutre ou les ceufs ne sont pas comptés et ou il est supposé que le papillon n’ait pas
effectué de choix entre les deux modalités (Si+ et Si-). Chaque feuille est placée dans un tube en verre
rempli d’eau. Les feuilles utilisées sont les septiéme a dixiéme feuilles de mais de 40 DAT. D’une
cage a I’autre, la disposition est alternée afin d’annuler 1’effet de position. Les cages sont orientées de
maniére a ce que les deux feuilles regoivent une intensité lumineuse similaire.

Feuille de mais (Si+)

Feuille de mais (Si-)

Eau sucrée

Figure 9 : Cages d’oviposition (60x60x60 cm) a I’intérieur desquelles deux feuilles de mais (Si+ et Si-) sont disposées
de maniére a obtenir deux zones identiques au sein de la cage ou les ceufs seront comptés. La troisiéme zone est une
zone ou les ceufs ne sont pas comptés. En rouge : zone Si+ ; en jaune : zone Si- et en bleu : zone neutre.

L’expérimentation a duré deux jours. Chaque jour, les ceufs étaient dénombrés dans chaque zone (Si+
et Si-), sur les feuilles mais également sur les parois de la cage afin d’évaluer la fertilité du papillon.
Tous les jours, les ceufs étaient retirés afin d’éviter qu’ils n’influencent le comportement de ponte du
lendemain.

6. Traits d’histoire de vie de Spodoptera exigua

Cent-soixante larves nouvellement écloses ont été introduites, séparément, dans des boites de Pétri en
plastique de 9 cm de diamétre. Un papier filtre de 32 mm de diametre a été humidifié et disposé au
centre de chaque boite. Un morceau de feuille de mais a été placé par-dessus. La moitié des larves a
recu un morceau de feuille de mais non enrichi en silicium et I’autre moitié, un morceau enrichi en
silicium. Tous les deux jours, les morceaux de mais sont remplacés.
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— Papier filtre humidifié
— Morceau de mais

Figure 10 : Boite de Pétri (9 cm de diametre) avec un papier filtre humidifié et un morceau de feuille de mais. La boite
a été fermée de maniére plus hermétique avec du Parafilm pour les larves de premiers stades.

Quotidiennement, les larves ont été mesurées en les placant sur un papier millimétré (Fig. 11-A). La
présence d’une capsule céphalique ou de 1’exuvie compléte (Fig 11-B, C), a condition qu’elle n’ait pas
été consommeée par la chenille, a été relevée afin d’établir le passage d’un stade larvaire a I’autre. La
durée de la période pré-nymphale a également été évaluée (Fig. 11). Une fois au stade nymphal (Fig.
13-A, B, C), la nymphe a été pesée et mesurée. Le sex-ratio a pu étre évalué en observant les nymphes
au binoculaire (Fig. 12-A, B). La durée de chaque stade et la mortalité ont aussi été évaluées.

*

Figure 12 : Photos réalisées au binoculaire de la partie inférieure de la face ventrale de nymphes femelle (A) et male (B).
On observe chez le male, dans la zone tracée en rouge, la présence de deux cercles, non présents chez la nymphe femelle.
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Figure 13 : Photos d’une pré-nymphe en début (A) et en fin (B) de nymphose ; nymphe (C).

Enfin, la fécondité des femelles a été évaluée. Une fois I’adulte émergé, les femelles ont été mises
séparément dans des cages d’oviposition de 30 x 30 x 30 cm en présence de deux males. Une feuille
de mais de 40 DAT a été disposée dans chaque cage. Un imago ayant recu une alimentation enrichie
en silicium durant sa période larvaire sera placé dans une cage avec une feuille de mais enrichie en
silicium. A I’inverse, un imago ayant été alimenté avec une diéte carencée en silicium sera placé dans
une cage avec une feuille de mais carencée en silicium. Les ceufs déposés dans la cage sont dénombrés
tous les quatre jours jusqu’a la mort de la femelle. Si nécessaire, les feuilles de mais seront
remplacées. Le nombre de réplicats utilisés lors de 1’évaluation de 1’oviposition sera fonction du sex-
ratio et de la survie des individus tout au long de I’expérimentation.

7. Analyse des donnees et statistiques

L’ensemble des analyses statistiques a été réalisé avec le logiciel RStudio. Les données portant sur le
contenu en silicium des feuilles ont été traitées par un test de Student. Un Boxplot a été réalisé avec R.
Les données caractérisant la croissance des plants de mais ont été travaillées avec une ANOVA a un
facteur fixe (le traitement : Si- ou Si+). La normalité et I’homoscédasticité ont été vérifiées. Plusieurs
graphiques ont été réalisés avec Excel.

Une ANOVA mixte, avec un facteur fixe (le traitement) a été utilisée pour traiter les différents
paramétres d’alimentation de S. exigua. Les valeurs du RCR formaient un jeu de données anormal et
une transformation logarithmique a été appliquée sur ce paramétre. Les autres indices ont été traités
sans transformation de variables. Des box-plots ont été réalisés avec R pour représenter la répartition
des données obtenues pour chaque indice.

Concernant le choix d’oviposition, les données de la seconde expérience ont été analysées avec une
GLMM (Generalized linear mixed model). Un graphique représentant la répartition de la ponte des
papillons a été réalisé avec R.

Pour la derniere expérimentation, les durées de développement des différents stades larvaires ainsi que
la taille du premier stade larvaire ont été analysées avec un test non paramétrique de Wilcoxon-Mann-
Whitney. Il teste I’hypothése d’égalité des médianes des deux traitements. Il a également été appliqué
sur la durée de la période pré-nymphale. L’ANOVA n’a pas pu étre utilisée car les différents jeux de
données n’étaient pas normaux. Différentes transformations des variables ont été réalisées mais n’ont
pas permis d’obtenir des populations normales. La durée de la période larvaire compléte a pu étre
traitée par une ANOVA a un facteur, aprés transformation de variables (1/x). La taille de larves de
stade Ill, IV (apres transformation logarithmique), V et VI ainsi que la durée de développement de la
nymphose et de vie de 1’imago, le nombre d’ceufs pondus dans chaque modalité et la longueur et la
masse des nymphes ont été traités avec une ANOVA. La mortalité observée dans chaque stade a été
traités avec un test du x2

La mortalité des individus tout au long de cette derniere expérience est un parametre plus particulier a
évaluer. Elle a pu étre représentée par une courbe de survie de Kaplan-Meier, agrémentée d’un test de
type log-rank. Ces outils statistiques seront présentés plus en détails dans les résultats.
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V. Résultats

1. Impacts du silicium sur Z. mays

1.1. Quantification du silicium dans les feuilles de mais

La teneur en silicium des septieme a neuvieme feuilles de Z. mays est significativement augmentée par
une addition de silicium au substrat de culture (t=-2,8669 ; dl= 10,143 p=0,0165). Elle passe d’une
moyenne de 2,1 g kg™ a 3,0 g Si kg™ matiére séche avec I’apport de silicium (Fig.14).
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Figure 14: Boxplot représentant les teneurs en silicium des septieme & neuviéme feuilles de Z. mays sous deux
traitements différents (Si+ et Si-). La moyenne de chaque traitement est indiquée par un carré rouge ; sa valeur est indiquée
sur la gauche du boxplot.

1.2. Impacts sur la croissance et les stades phénologiques

Les résultats du suivi de la croissance et du développement des stades phénologiques sont repris aux
figures 15 et 16. La croissance du mais n’a globalement pas été impactée par une addition d’acide
monosilicique au substrat de culture. La hauteur de plants de mais a été mesurée a intervalles réguliers
et son évolution semble similaire dans les deux traitements (Fig. 15). On remarque un léger écart entre
les courbes Si- et Si+, la seconde étant supérieure a la premiere (Fig. 15). Aprés 15 jours de suivi, le
mars enrichi est significativement plus grand que le mais non enrichi en silicium (F=7,136 ; dI=1,8 ;
p=0,0283). Cependant, 1’écart entre les deux courbes n’est plus significatif par la suite.
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Figure 15 : Courbes de croissance de Z. mays sous deux traitements différents (Si+ et Si-). Un écart significatif est
indiqué par « * ».

De méme, I’évolution des stades phénologiques ne démontre pas de différence significative entre les
deux traitements (Fig. 16). Les légers écarts observés 8 et 19 jours aprés le semis ne sont pas
significatifs.
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Figure 16 : Evolution des stades phénologiques de Z. mays sous les deux traitements (Si+ et Si-).

2. Effet d’un régime alimentaire a teneurs
contrastées en Si sur P’efficacité de I’alimentation

L’appétence de S. exigua pour le mais n’a pas été impactée par la présence de silicium dans la feuille.
Dans la présente étude, la chenille alimentée avec du mais non enrichi en silicium en consomme en
moyenne 0,196 g matiére fraiche par jour et celle alimentée avec du mais enrichi en silicium en
consomme 0,186 g j* (F=0,392 ; dI=1,40 ; p=0,535). Les données de consommation de matiére
fraiche (MF ingérée) sont reprises ci-aprés dans le tableau 2. Ces quantités ne sont pas
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significativement différentes. La quantité de feces produite par les larves est, elle, significativement
plus faible pour une chenille alimentée avec du mais enrichi en silicium (F=6,155; dI=1,40;
p=0,0174), passant de 8,45 mg dans le cas d’une alimentation non enrichie en silicium, a 6,34 mg pour
une alimentation enrichie en silicium (Table 2).

La digestibilité approximative (AD) des larves de S. exigua au stade V augmente de maniére
hautement significative (F=7,617 ; dl = 1,40 ; p=0,00868 ; Table 2 et Fig. 14) dans le cas d’une dicte
enrichie en silicium.

Malgré 1’augmentation de la digestibilité de la diéte, les larves alimentées avec du mais enrichi en
silicium gagnent moins de poids que les autres, méme si ce n’est pas significatif (Table 2). Aprées deux
jours d’expérimentation, leur masse seche était en moyenne de 8,4% inférieure a celle des larves
nourries avec du mais non enrichi. Apres trois jours, cet écart s’est creusé pour passer a 13,1%.
L’efficacité de conversion du matériel digéré est négativement impactée par une diéte enrichie en
silicium (F=3,168 ; dl= 1,40 ; p=0,0827 ; Table 2 et Fig. 17).

L’addition de silicium aux plants de mais n’a pas eu d’effet sur les autres indices d’efficacité de
I’alimentation. Le taux de consommation relatif (RCR), le taux de croissance relatif (RGR) ainsi que
I’efficacité de conversion de la diéte ingérée (ECI) (Table 2 et Fig. 17) sont restés inchangés entre les
deux traitements. Cependant, on remarque une tendance a la hausse pour le RCR et une tendance a la
baisse pour le RGR et I’ECI avec 1’augmentation de la teneur en silicium dans le mais.

Tableau 2: Indices de I’efficacité d’alimentation de larves de S. exigua au stade V en fonction de la teneur en silicium
de la diéte. Matiere fraiche ingérée par la larve par jour (MF ingérée) ; Masse des féces produites (Feces) ; Masse seche des
larves apres 1(Masse larves (+1j), 2 (Masse larves (+2j)) et 3 jours d’expérimentation (Masse larves (+3]) ; Masse seche des
larves moyenne sur la durée de ’expérimentation (Masse m larves); Taux de consommation relatif (RCR) ; Taux de
croissance relatif (RGR) ; Digestibilité approximative (AD) ; Efficacité de conversion de la nourriture ingérée (ECI) et
digérée (ECD). La moyenne est suivie de 1’écart-type. Sur une méme ligne, deux lettres différentes signifient que la
différence entre les deux modalités est significative.

Traitement
Indices Si- Si+
MF ingérée (g) 0,196 + 0,055a 0,186 + 0,049a
Féces (mQ) 8,45 +2,92a 6,34 +2,59b
Masse larves (+1j) (mg) 8,77 £ 2,60a 8,160 £ 2,119a
Masse larves (+2j) (mg) 11,65 + 3,15a 10,67 £ 2,78a
Masse larves (+3j) (mg) 12,59 + 3,86a 10,94 + 2,65a
Masse m larves (mg) 11,00 + 3,01a 9,92 £2,23a
RCR 2,492 + 0,865a 2,517 £ 0,661a
RGR 0,208 + 0,087a 0,185+ 0,070a
AD 63,394 + 10,078a 71,101 + 7,887b
ECI 8,989 + 4,022a 7,860 + 3,578a
ECD 15,147 + 8,179 11,321 + 5,490b
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Figure 17 : Boxplots des indices d’efficacité de ’alimentation de S. exigua en fonction des deux traitements appliqués
aux plants de mais. A: Taux de consommation relatif (RCR), B : Taux de croissance relatif (RGR), C : Digestibilité
approximative (AD), D : Efficacité de conversion du matériel ingéré (ECI), E : Efficacité de conversion du matériel digéré
(ECD). Les p-valeurs sont indiquées au-dessus des boites.
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3. Impact de teneurs contrastées en silicium dans les
feuilles de mais sur le choix du site d’oviposition

Le nombre d’ceufs déposés par les adultes de S. exigua dans chacune des zones délimitées dans la cage
d’oviposition n’a pas été influencé par la teneur en silicium de la feuille de mais (z= 0,678 ; p=0,498).
En moyenne, les individus ont déposé 47 ceufs dans la zone Si- et 58 dans la zone Si+ (Fig. 18).
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Figure 18: Boxplots du nombre moyen d’ceufs pondus dans chaque traitement. Le carré rouge représente la moyenne.

La figure 19 permet d’évaluer la répartition de la ponte de chaque individu dans les deux zones (Si- et
Si+). Sur les 33 femelles étudiées, une seule n’a pondu qu’en zone Si-, alors que 7 autres ont pondu
dans la zone Si+ uniquement. Les individus restants ont pondus dans les deux zones.
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Figure 19: Répartition des pontes de S. exigua selon les deux zones de ponte (Si- et Si+). Chaque point représente
I’ensemble des ceufs déposés par un individu dans un intervalle de 48h.

4. Impact du silicium sur le développement, la survie,
P’oviposition et la fécondité

La durée des 4°™ et 5°™ stades larvaires de S. exigua est plus élevée dans le cas d’une alimentation
enrichie en silicium, passant de 2,2 a 2,9 (W=1320,5 ; p=0,005) et 3,3 a 4 jours (W=1201 ; p=0,026)
respectivement (Table 3). La durée de la période larvaire compleéte est, elle aussi augmentée (de 9,7%)
lorsque 1’alimentation est enrichie en silicium (F=8,379; dl= 1,82; p=0,005) (Table 3).

La durée des autres stades larvaires est augmentée mais non significativement, a 1’exception du stade
IIT qui est plus court en présence d’une diéte enrichie (Table 3).

Tableau 3 : Durées des six stades larvaires de S. exigua et de la période larvaire complete, en jours. La moyenne pour
chaque stade est suivie de 1’écart-type. ns indiqué en indice signifie qu’aucune différence significative n’a été observée. Dans
une méme colonne, des lettres différentes signifient que la différence entre les deux modalités est significative.

Stadel,,  Stadell,,  Stadelll, Stade IV, StadeV,  StadeVl, criode
compléte
Si- 335+078 3.06+137 349+129 220+1.00 332+132 367+119 1916+ 266a
Si+ 365+113 330+150 319+142 291+124 400+146 4.12+1.04 21.24+3.76b

La taille des larves n’est pas significativement impactée par la concentration en silicium de la diéte, a
I’exception des larves de stade IV qui sont plus petites dans le cas d’une alimentation enrichie en
silicium (F=7,667 ; dlI=1,86 ; p=0,0069) (Table 4).
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Tableau 4 : Longueur des larves aux différents stades larvaires, en millimétres. ns indiqué en indice signifie qu’aucune
différence significative n’a été observée. Dans une méme colonne, des lettres différentes signifient que la différence entre les
deux modalités est significative.

Stade I, Stade Il Stade Il Stade IV Stade V,,, Stade VI,
Si- 1,37+0,13 2,89+0,31 5,31+069 890+0,95a 14,29+1,55 22,38+1,87
Si+ 1,38+0,16 2,92 +0,37 5,20+1,02 8,31+1,10b 13,66+1,61 21,70+1,94

La durée de la période nymphale ainsi que la longueur et la masse de la nymphe ne sont pas
influencées par la teneur en silicium de la diéte recue par S. exigua (Table 5).

Tableau 5 : Durée de la nymphose (jours) et longueur et masse de la nymphe de S. exigua. ns indiqué en indice signifie
qu’aucune différence significative n’a été observée.

Durée de la nymphose Longueur de la nymphe,; Masse de la nymphe,,

Si- 9.68 + 0.69a 11.04 +0.89a 0.0807 +0.105a
Si+ 10.00 + 0.77a 10.57 + 2.15a 0.0627 + 0.009a

Le sex-ratio des adultes est égal au hombre de males divisé par le nombre de femelles. Il est égal a 1
pour la population se développant sur du mais enrichi en silicium et 0,29 pour la population alimentée
avec du mais non enrichi en silicium.

L’adulte vit en moyenne un peu moins de huit jours (Table 6), qu’il ait été alimenté avec du mais
enrichi — ou non — en silicium durant sa période larvaire. Il pond plus de 300 ceufs sur sa vie, sans
variation significative entre les deux traitements (Table 6).

Tableau 6 : Durée de vie (jours) et nombre d’ceufs pondus par I’imago. ns indiqué en indice signifie qu’aucune différence
significative n’a été observée.

Durée de vie de ’imago,,; Nombre d’ceufs pondus,

Si- 7.92 +4.07 321.07 +131.20
Si+ 7.53 +3.79 353.78 +209.69

Analyse de la mortalité

On peut étudier la mortalité de S. exigua en réalisant une courbe de survie grace a un estimateur de
Kaplan-Meier. Il permet d’obtenir le graphique ci-dessous a partir de la durée de vie de chaque
individu (Fig. 20). L’axe vertical représente la survie des individus de la population. Le chiffre 1
représente 100% de survie (aucun individu n’est mort). L’axe horizontal est une échelle de temps,
allant de 0 & 52 jours dans le cas présent. La survie diminue et chute sous 50% apreés 23 et 24 jours,
respectivement en Si- et en Si+. Elle finit par atteindre zéro aprés 49 (Si-) et 52 (Si+) jours
d’expérimentation. Globalement, les deux courbes suivent la méme trajectoire. Il est possible de
comparer ces deux courbes avec le test du Logrank. Le test du Logrank compare les risques de
mortalité dans les deux modalités par rapport au taux de mortalité attendu s’il n’y avait pas de
différence entre les deux modalités (Laporte, 2005). Ici, le test du Logrank nous donne une p-valeur de
0,99, non significative. Ce test perd cependant en efficacité lorsque les courbes se croisent, comme
dans ce cas-ci. Cela signifie que les courbes n’évoluent pas de manicre équivalente. Il est alors
préférable d’ajouter a ce test une analyse visuelle des courbes. La survie des individus alimentés avec
du mais enrichi en silicium est Iégérement meilleure par endroits, lorsque leur courbe est au-dessus de
celle des individus alimentés avec du mais non enrichi en silicium. L’écart entre les deux courbes se
creuse apres 9 et entre 20 et 30 jours d’expérimentation.
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Figure 20: Courbe de survie de S. exigua en fonction du nombre de jours. La lettre p désigne la p-valeur obtenue gréace
au test de comparaison des deux courbes (test de type Logrank).

Le premier stade larvaire est le stade le plus sensible, la mortalité y est trés élevée (28,5% en Si+, 30%
en Si-) (Table 7). La mortalité chute a partir du troisieme stade larvaire. Plusieurs chenilles sont
mortes au stade 11, 1V, V et VI alors qu’elles ne présentaient apparemment aucune pathologie la veille
de leur mort. Au total, 5 larves (sur 80) appartenant a la modalité Si+ et deux larves (sur 80)
appartenant a la modalité Si- sont mortes de cette maniere.

Tableau 7 : Pourcentage de mortalité observé dans chaque traitement et pour chaque stade larvaire et la période
larvaire compléte. ns indiqué en indice signifie qu’aucune différence significative n’a été observée.

Stade I, Stadell,; Stadelll,, StadelV,, StadeV,, StadeVl,, Période
compleéte,

Si- 30.00 11.25 2.50 0.00 0.00 2.50 46.25
Si+ 28.75 8.75 3.75 2.50 1.25 1.25 46.25

La mortalité au stade pré-nymphal (lorsque la chenille entre en nymphose) et la mortalité au stade
nymphal sont assez élevées (Table 8).

Tableau 8 : Pourcentage de mortalité aux stades pré-nymphal, nymphal et mortalité précoce totale. ns indiqué en
indice signifie qu’aucune différence significative n’a été observée.

Stade pré-nymphal, Stade nymphal,, Mortalité précoce totale (avant
I’émergence de I'imago),
Si- 8.75 12.50 67.50
Si+ 17.50 10.00 73.75
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V. Discussion

1. Effet du silicium sur la plante hote, Zea mays L.

Les résultats obtenus lors de 1’étude de I’impact du silicium sur la croissance et le développement de
Z. mays ne sont pas surprenants. Sous des conditions optimales, ¢’est-a-dire sans stress, le silicium n’a
qu’un effet minime — voire inexistant — sur les plants de mais (Epstein, 2009). Les conditions dans
lesquelles la présente expérience a eu lieu sont optimales. Les plants ont recu lumiére, eau et
nutriments en suffisance. Ils n’ont manifesté aucun symptome de stress. Selon Epstein, il est donc
normal que le mais ayant recu davantage de silicium ne soit pas significativement plus grand.

Méme si les résultats sont conformes a certaines publications de la littérature, d’autres démontrent que
le silicium a certains impacts positifs sur une plante non stressée. L’effet qu’a le silicium sur la plante
dépend de plusieurs facteurs. Certains facteurs sont repris ci-apres.

1.1. Laquantite de silicium appliquée

Il est essentiel de veiller a apporter la dose optimale de silicium lors de 1’étude de I’impact du silicium
sur la croissance du mais. Si la dose appliquée est trop faible, I’'impact sera nul ou réduit. Si elle est
trop grande, le silicium peut défavoriser 1’absorption de certains nutriments essentiels a la plante. Le
graphique ci-dessous (Fig. 21) atteste du fait que le contenu en silicium du plant de riz n’est pas
forcément proportionnel au contenu en silicium du substrat de culture. A partir d’un certain seuil de
concentration en silicium dans le sol, le contenu de la plante devient plus ou moins constant, exception
faite des organes floraux dans ce cas précis (Fig. 21).
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Figure 21: Contenu en silicium des plants de riz & trois stades de croissance différents en fonction de la quantité de
silicium appliquée a la solution nutritive (Islam & Saha, 1969). La courbe supérieure représente le stade de floraison,
celle du milieu le stade végétatif et la courbe inférieure le stade végétatif précoce.

Gonzélez et al. (2015) ont démontré qu’un apport de 0,025ml de silicium par litre de solution
hydroponique permettait d’obtenir des plants de mais de hauteur supérieure (14,48 cm) a celle des
plants non amendés en silicium (10,52 cm). Lorsque I’apport de silicium doublait (0,050 ml), la
hauteur du plant n’était pas significativement supérieure a celle du plant non amendé¢. De méme, le
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rendement fourrager était supérieur dans le cas de mais amendé avec 0,025 ml I et inchangé avec 0,5
ml I™". 1l existerait une concentration optimale en silicium dans la solution, qui apporterait un bénéfice
maximal a la plante (Horna, 2007). Les deux figures (Fig. 22 et 23) ci-dessous illustrent que la
concentration en silicium la plus utile a la plante n’est pas forcément celle qui est la plus élevée (Fig.
18 et 19). En voici une autre illustration : la hauteur du soja augmente de fagon significative un jour
aprés I’apport de métasilicate de sodium a une concentration de 1 ou 2 mM de silicium dans la
solution hydroponique (Park et al., 2019). Mais si I’apport est supérieur, la hauteur n’est plus
significativement augmentée. Apres trois a sept jours, la hauteur du plant n’est plus impactée par une
concentration de 1 ou 2 mM de silicium. Mais si la concentration dépasse 4 mM, la hauteur du plant
est significativement réduite (de 14,3 jusqu’a 29,5%). Costa et al. (2016) font le méme constat chez le
fruit de la passion, mis en culture dans un substrat terreux et fertilisé avec différentes modalités de
silicium, apporté sous la forme d’une solution a 1% d’acide silicique (Fig. 22).
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Figure 22: Hauteur de plants de fruits de la passion en  Figure 23: Masse fraiche des parties aériennes et
fonction de la concentration en silicium du substrat souterraines de mais en fonction de la concentration en
(Costa et al., 2016). silicium de la solution nutritive (Bakhat et al., 2009).

Il apparait que de grandes concentrations en silicium dans le milieu de culture induisent un stress chez
la plante. L’addition de silicium au substrat de culture réduirait le contenu en azote et potassium des
plants de fruits de la passion (Costa et al., 2016). De méme, s’il est en concentration suffisante, le
contenu en calcium, manganese, fer, azote et potassium du riz sont réduits (Islam & Saha, 1969). Il
n’aurait plus d’effet bénéfique sur le contenu en calcium et potassium du blé s’il est en concentration
supérieure a 100 ppm dans la solution nutritive (Mali & Aery, 2008).

Dans notre étude, nous avons apporté 3 ml d’une solution d’acide monosilicique a 1000 ppm, deux
fois par semaine et pendant 30 jours. Au total, chague pot a recu 0,0054 g silicium par litre de substrat.
Cet apport a été suffisant pour augmenter la concentration en silicium des feuilles de maniére
significative. Moise et al. (2019) ont obtenu une augmentation trés hautement significative du contenu
en silicium des feuilles de mais par quatre apports de 0,0016 g de silicium par litre de terreau, soit un
total de 0,0064 g Si I™* (Table 8). Goussain et al. (2002) ont obtenu une augmentation significative du
contenu en silicium des feuilles de mais avec un apport total de 0,0020 g de silicium par litre de sol.
Aucune des deux études ne précise le délai entre le dernier apport de silicium et 1’expérimentation.
C’est peut-étre parce qu’en théorie, une fois le silicium absorbé et déposé dans les tissus de la plante, il
ne peut plus étre resolubilisé par la suite (Exley, 2009). Cependant, si le délai est trop long entre le
dernier apport de silicium et 1’utilisation des feuilles de mais, il est probable que les feuilles plus
jeunes en contiennent moins que les feuilles plus anciennes, formées lorsque le contenu en silicium du
sol était plus élevé. Plusieurs articles donnent un délai d’une dizaine de jours entre le dernier apport et
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I’utilisation des feuilles, que ce soit pour un dosage de silicium foliaire ou pour étudier le
développement ou le fitness d’un insecte (Moraes et al., 2005 ; Gong et al., 2003 ; Assis et al., 2013).

Dans notre étude, le contenu en silicium des feuilles de Z. mays a été significativement augmenté par
I’apport de 0,0054 g Si L™ substrat. Nous obtenons un contenu en silicium dans les feuilles de 3 g Si
kg™ de matiére séche, soit un pourcentage massique de 0,3. Sans apport de silicium, nous obtenons un
contenu moyen de 0,21%. Les valeurs obtenues ici sont inférieures a celles retrouvées dans la
littérature, que ce soit avec ou sans apport de silicium.

Goussain et al. (2002) apportent 0,002 g “* de silicate de sodium et obtiennent une teneur en silicium
foliaire de 0,65%. Sans cet amendement, le contenu en silicium est de 0,46%. lls calculent cette teneur
sur du mais de 50 jours, soit 25 jours aprés le dernier traitement (Table 9).

En théorie, le contenu en silicium des parties aériennes de Z. mays devrait étre de 0,827% du poids sec
(Wallace, 1989 ; Ellis et al., 1995). Cependant, ce pourcentage comprend le contenu en silicium des
tiges et de ’ensemble des feuilles. La teneur en silicium du mais varie d’un organe a 1’autre. Elle est
maximale dans le limbe foliaire du mais arrivé a maturité, et minimale dans la moelle de la tige
(Lanning et al., 1980). Nos résultats indiquent un contenu en silicium bien inférieur & ces valeurs
théoriques. Le contenu en silicium de Z. mays varie d’une espéce a 1’autre et durant la croissance de la
plante (Lanning et al., 1980). Il est possible que la variété utilisée ici (Delprim) accumule moins de
silicium que certaines autres variétés. Egalement, les feuilles utilisées ne sont pas celles contenant le
plus de silicium. Nous avons utilisé les septieme a neuviéme feuilles pour nos expérimentations. Il est
probable que la neuvieme feuille contienne davantage de silicium que la septieme. Normalement, la
derniére feuille étalée est celle qui contient le plus de silicium puisque 1’élément suit le flux d’eau dans
la plante. Cependant, il était impossible, d’un point de vue purement pratique, de n’utiliser que la
derniére feuille des plants de mais pour nos expérimentations.

1.2. Laforme de silicium appliquée

Dans le présent travail, il a été décidé de travailler avec de 1’acide monosilicique, qui est la seule
forme sous laquelle le silicium est prélevé par la plante. Il est donc absorbé plus rapidement qu’une
forme minérale, qui devrait d’abord étre dégradée en acide monosilicique avant d’étre prélevée. De
nombreuses études travaillent avec de 1’acide monosilicique, de la silice ou des silicates de sodium ou
calcium (Table 8, 9 et 10).

Yuvakkumar et al. (2011) ont testé 1’effet d’un apport au champ de poudre de nanoparticules de silice
sur différents paramétres de croissance de Z. mays. Ils ont également relevé 1’impact d’un apport de
silice, soit sous une forme plus conventionnelle, sur ces indices. La hauteur et la largeur de la tige
étaient augmentées en présence de silice et, en plus grande mesure, en présence des nanoparticules, en
comparaison avec le controle. Selon la forme de silicium appliquée au sol, le silicium peut étre plus ou
moins efficace dans 1’amélioration des performances de rendement et/ou de qualité. 1l est donc
important de choisir la forme adaptée pour étudier ses effets sur la plante.
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Tableau 9: Exemples témoignant de la diversité des amendements en silicium et leurs différents effets sur la plante.
Les quantités de silicium sont indiquées en g I, g kg™ ou g pot™ selon les informations données dans Darticle. La fréquence
des apports n’est pas toujours précisée dans D’article de référence. Dans la colonne ‘Paramétres augmentés’ sont repris
différentes mesures qui sont plus élevées en présence de silicium. Les degrés de signification sont indiqués comme suit : *
pour une p-valeur <0.05; ** pour 0.05<p-valeur<0.01 et *** pour une p-valeur<0.001

Plante

Forme d’amendement Paramétres augmentés Auteurs

Quantité de silicium
Fréquence des apports

Zeamays L. | Silicate de sodium Concentration Si feuilles *** Moise et al., 2019

0.0016 g I terreau
1 x semaine pendant 4 semaines

Triticum

aestivum L. | 0.47g pot™

Silice (SiO,) Biomasse de la paille * Neu et al., 2017

Non précisée

Triticum Silicate de sodium Hauteur du plant * Gong et al., 2003
aestivum L. | 0.025 g kg™ sol Surface foliaire *
1 x semaine™ pendant trois semaines
Zeamays L. | Silicate de sodium Contenu Si feuilles * Goussain et al., 2002
0.0004 g I sol
5, 10, 15, 20 et 25 jours aprés émergence
Oryza sativa | Acide monosilicique AU SOL Contenu Si parties aériennes *** Nascimento et al., 2017
L. 0,23 g kg’ sol Hauteur ***
5 jours aprées émergence Contenu en chlorophylle ***

Masse séche ***

1.3. Le support de culture : en hydroponie ou sur un substrat terreux

L’utilisation d’un systéme hydroponique est particuliérement avantageuse dans 1I’étude de I’impact du
silicium sur le végétal. En effet, il est aisé de contrdler la concentration en silicium de la solution de
culture. Il est aussi possible d’obtenir une solution contenant une quantité presque nulle de silicium.
Cette solution sert de substrat de culture aux plantes témoins. Il est ainsi facile d’obtenir des plantes
carencées en silicium comme témoins. A I’inverse, lorsque le substrat de culture utilisé est terreux, le
contenu en silicium du substrat est souvent inconnu. Il est aussi possible que le silicium naturellement
présent dans le substrat n’y soit pas réparti de facon homogéne et que certaines plantes puissent en
prélever davantage que d’autres. En conséquence, les plantes croissant sur un substrat terreux
présenteront une teneur en silicium plus élevée que celles croissant en hydroponie, lorsqu’aucun
apport de silicium n’est effectué. Les plantes croissant sur un substrat terreux ne souffriront pas
forcément d’une déficience en silicium, si celui-ci est en concentration suffisante dans le substrat
utilisé. 1l est envisageable que le contenu en silicium du substrat terreux soit suffisant pour la plante et
qu’une addition de silicium n’entraine aucun effet bénéfique supplémentaire pour le développement de
la plante.
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2. Effet du silicium sur I’insecte ravageur, Spodoptera
exigua Hubner

2.1. Impacts a court terme

Les tissus végétaux sont endurcis par un apport de silicium, leur composition chimique change et ils
sont moins appétents pour les insectes (Assis et al., 2013), et donc consommeés en plus faible quantité.
D’un autre coté, la digestibilité d’un végétal enrichi en silicium est normalement moindre puisque le
silicium n’est généralement pas absorbé par I’insecte (Barbehenn, 1993). Cet élément traverse le tube
digestif de I’insecte sans étre assimilé et transformé en biomasse (Peterson et al., 1988). Si la
digestibilité de la diete diminue, 1’insecte aura tendance a en consommer davantage pour couvrir ses
besoins en éléments nutritifs (Peterson et al., 1988). Les résultats obtenus dans la littérature sont plus
mitigés, comme en témoigne le tableau 10. Moise et al. (2019) obtiennent une digestibilité
approximative plus élevée dans le cas de mais enrichi en silicium, en comparaison avec du non enrichi
(Table 10). La larve consomme alors une quantité moindre de mais. Han et al. (2015) obtiennent des
résultats inverses, mais non significatifs pour la digestibilité approximative (Table 10). Peterson et al.
(1988) ont étudié¢ I’'impact d’un ajout de silicium dans de la dic¢te artificielle sur des larves de
Spodoptera eridania Cramer au stade VI. lls affirment que la digestibilité diminue (de 65 & 57%)
lorsque le contenu en silicium de la di¢te augmente (de 0 a 20% de sa masse séche). L’insecte
consommait dans ce cas davantage de diéte. Ainsi, la croissance de S. eridania pouvait étre maintenue
car la larve comblait ses besoins nutritifs en augmentant son ingestion.

Il est difficile de déméler le vrai du faux puisque les résultats sont divers et variés, tant au niveau de la
digestibilité qu’au niveau des quantités ingérées (Table 10). Dans les deux cas, la capacité d’ingestion
est limitée ; elle ne peut augmenter indéfiniment (Massey & Hartley, 2009).

Les résultats obtenus dans le présent travail sont surprenants puisque la digestibilité est augmentée de
maniére hautement significative dans le cas d’une diéte enrichie en silicium, en comparaison avec une
diete non enrichie. Rappelons la formule utilisée pour calculer la digestibilité approximative :

AD—M d 100

Si la larve ne consomme pas moins de matiére séche (M), ¢’est au niveau de la quantité excrétée (F)
que la différence est significative. Les quantités de matiére fraiche, ou séche, ingérées par la larve sont
diminuées mais de maniére non significative lorsque le contenu en silicium de la diéte augmente. La
larve produit par contre significativement moins de féces que la larve nourrie avec du mais non enrichi
en silicium. Ainsi, selon la formule reprise ci-avant, si la quantité ingérée ne varie pas entre les deux
traitements mais que la quantité de feces produites augmente, la digestibilité approximative augmente
aussi.

Dans notre expérimentation, la chenille consommerait donc, comme vu précédemment, des quantités
similaires quelle que soit son alimentation mais digérerait mieux une diéte enrichie en silicium. Ce
faisant, elle gagnerait un peu moins de poids qu’une chenille consommant du mais non enrichi en
silicium. Il est donc envisageable que la conversion de la diéte digérée en masse corporelle soit moins
efficace dans le cas d’une diéte enrichie en silicium. L’indice caractérisant I’efficacité de conversion
de la biomasse ingérée en masse corporelle est ’ECD. La formule utile a son calcul est reprise ci-
dessous :
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ECD = x100

M-F

Nous obtenons une ECD significativement inférieure dans le cas d’une diéte enrichie en silicium. La
larve a beau digérer davantage de diéte, elle ne gagne pas davantage de masse corporelle. La quantité
de féces produites par la larve est en effet significativement inférieure dans le cas de mais enrichi en
silicium, alors que le gain de poids et la quantité ingérée sont similaires.

Peterson et al. concluent que le silicium n’a pas d’effet sur ’'ECD puisque les moyennes obtenues
avec différents traitements en silicium (0 a 20% de la matiere seche de la diéte) ne montrent pas de
tendance claire. Massey et Hartley (2009) ont réalisé le méme genre d’¢tude mais sur 1’espece
Spodoptera exempta (Walker) et estiment que le silicium n’a pas d’impact sur I’ECD (Table 9). On
peut cependant citer 1’étude de Han et al. (2015), qui appuie les résultats obtenus ici : ’ECD de larves
au stade Il de Cnaphalocrocis medinalis (Guenée), un lIépidoptére de la famille des Pyralidae,
diminue avec I’augmentation de la teneur en silicium des feuilles de riz (Table 10).

RCR = M RGR = G
~ TxL  TxL

Par ces formules, on comprend aisément pourquoi le RCR et le RGR ne varient pas significativement
dans notre étude. Les quantités ingérées (M) restent inchangées lorsque le contenu en silicium de la
diéte augmente, tout comme le poids des larves (L). La durée de I’expérimentation est constante d’un
bloc a I’autre (T). Le gain de poids (G) est lui aussi inchangé. Les publications de la littérature reprises
dans le tableau 10 s’accordent a dire que le RGR est négativement impacté par I’augmentation du
contenu en silicium.

L’efficacité de conversion de la nourriture ingérée (ECI) est réduite mais de maniere non significative
dans notre expérimentation. Ce résultat coincide avec une croissance et une ingestion similaires dans
les deux différents traitements (Si+ et Si-), I’ECI étant égal au rapport entre le gain de poids de la larve
(G) et la quantité de matiére ingérée (M), comme formulé ci-apres :

ECI = ¢ 100

L’ECI est hautement négativement impactée par une addition de silicium a la diete dans les références
reprises ci-dessous (Table 10). Han et al. (2015) expliquent que le contenu en nutriments des feuilles
de riz ou leur digestibilité¢ a ét¢ modifié par la présence d’une teneur élevée en silicium, impactant
négativement I’ECI de C. medinalis.
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Tableau 10: Illustrations de I’impact d’un apport en silicium sur différents indices de I’alimentation : consommation
de matériel végétal par I’insecte (Conso.), taux de consommation relatif (RCR), taux de croissance relatif (RGR),
digestibilité approximative (AD), efficacité de conversion de la nourriture ingérée (ECI), efficacité de conversion de la
nourriture digérée (ECD). Le code couleur est utilisé pour représenter une augmentation du paramétre en vert et une
diminution en rose. Les degrés de signification sont du méme type que ceux utilisés dans le précédent tableau. NS signifie
‘non significatif’. Le stade larvaire est précisé quand il est spécifi¢ dans I’article (I, II, III, IV, V ou VI). Les cases NS sans
couleurs signifient qu’aucune tendance d’augmentation ou diminution claire du paramétre n’est démontrée.

Forme silicium
® I tité
£ S Quantité Conso. |RCR |RGR |AD |ECI |ECD | Auteurs
18] n
o £ Fréquence apport
N © Silicate de sodium Moise et
© B8 al., 2019
g L 2T |000168g I terreau
s 8.2 2 [ 1xsemaine™ pendant
N & S L | 4semaines
2 Silice (SiO,) Neri et al.,
g = : 2005
g 0,21 g kg™ sol
[5] ()]
N o 2 1x avant semis
. I Assis et
:E Acide orthosilicique al., 2013
© 8
24 o 0.075 g kg™ sol
29 s
I [72]
5 2 < 2 30 et 40 jours aprés
ITw 0O émergence
; 8 . . Massey &
_i j 2 Silicate de sodium Hartley,
© £ < 2009
3 0S8 ° 0,0016 g pot™
ES g2 3 (hydroponie)
© O o & -
8523 st
8893 -§_‘_" Tous les 3 jours
DI 8 1 1 U) ;

) Silicate de sodium Massey et
— al., 2006
2 0,0016 g pot™*

S e . (hydroponie)
a2 -

S84 2% | g

ZSEEsce |8

°SSE38w 9] Tous les 3 jours
D= € . .0 )

<MmMmESWwadon g

1 [ =N 1 1 [9p]

3 Silicate de calcium Hanetal.,
- 35 . 2015
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© =2
w
g 5 £ 1x, avant
o £3 transplantation
) O €
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2.2. Impacts a plus long terme

2.2.1. Le développement larvaire et nymphal

Massey & Hartley (2009) expliquent que 1’augmentation de [’abrasivité et la réduction de la
digestibilité des tissus enrichis en silicium causent une réduction de la croissance et de la reproduction
de I’insecte. Certes, la digestibilité est augmentée dans le cas de notre étude, mais la croissance des
larves est négativement impactée, avec une durée de la période larvaire qui passe de 19 a 21 jours
lorsque la concentration en silicium de la diéte augmente. La durée de la nymphose est légérement
plus longue, et la longueur et la masse de la nymphe tendent & étre plus petites, méme si ces
différences ne sont pas significatives.

La durée de développement des différents stades de S. exigua, larvaires ou autres, varie avec la
température ambiante. Ali et Gaylor (1992) ont étudié I’effet de la température sur le développement
de cette espece. La durée de développement de chaque stade peut étre calculée grace au nombre de
degrés jours (DJ) dont a besoin I’insecte pour muer. Ce nombre est calculé comme suit :

Tmax + Tmin

> — Tbase) * durée

D] = (
Tmax . Température ambiante maximale
Tmin: Température ambiante minimale
Thase : Température seuil de développement de 1’insecte

La température seuil désigne la température minimale a atteindre pour que la larve se développe. Ali et
Gaylor ont estimé cette température égale a 13,56°C. A partir des durées obtenues pour le
développement de chaque stade et des températures minimales et maximales ambiantes, ils ont pu
déterminer le nombre de degrés jours nécessaires au développement de chaque stade. Puisque 1’on
connait les différentes températures (Tmin, Tmax du laboratoire et Ty, de la larve) , on peut évaluer le
nombre théorique de jours nécessaires pour chaque stade larvaire, et ensuite le comparer aux données
obtenues dans notre expérimentation. On peut ainsi vérifier que les durées obtenues ici sont similaires
a celles obtenues dans la littérature, pour une méme température ambiante. La température du
laboratoire dans lequel I’expérimentation a eu lieu est stable, elle est comprise entre 23 et 24°C. Le
premier stade larvaire nécessite en moyenne 32,34 DJ, selon 1’étude d’Ali et Gaylor. On peut réaliser
le calcul suivant :

24+23

32,34 = (
Durée | = 3,25

_ 13,56) * durée |

La durée du premier stade larvaire est de 3,25 jours en théorie, dans un laboratoire a 23-24°C. Ce
chiffre est semblable a celui obtenu dans la présente étude lorsque la chenille était alimentée avec du
mais non enrichi en silicium. Par la méme méthode de calcul, la durée théorique de quatre autres
stades a pu étre estimée : 2,32 (stade 1) ; 2,21 (stade Ill) ; 2,66 (stade V) et 5,45 jours (stade V). Ali
et Gaylor, comme d’autres auteurs (Taylor, 1931 ; Hogg & Gutierrez, 1980), pensent que les larves de
S. exigua se développent en cing, et non pas six stades. Cependant, comme expliqué dans la section
« Bibliographie », la larve se développe en cing, six ou davantage de stades. Ce nombre est
essentiellement fonction de la qualité de la diéte. Durant nos expérimentations, nous avons observé six
stades larvaires différents. En théorie, le dernier stade (V ou VI) est beaucoup plus long que les autres
(Ali et Gaylor, (1992). Dans leur étude, il est probable que le début de la nymphose ait été
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comptabilisé dans la durée de développement du dernier stade larvaire (la chenille n’ayant pas encore
I’apparence d’une nymphe). Dans notre travail, la durée du dernier stade larvaire reste similaire aux
durées des autres stades larvaires. La durée de développement larvaire total augmente de 9,7% avec
I’augmentation de la teneur en silicium des feuilles de mais. Han et al. ont obtenu exactement le méme
résultat (+ 9,7%) chez Cnaphalocrocis medinalis alimentée avec du riz enrichi en silicium. Le
développement larvaire complet reste plus lent que le développement théorique, qui dure 16 jours
selon Ali et Gaylor.

Durant cette étude, il a parfois été compliqué d’affirmer avec certitude que la larve avait mué — ou
non. En effet, il n’est pas facile de retrouver les exuvies ou capsules céphaliques des larves dans les
boites de Pétri. Parfois, la larve consommait son exuvie. Une solution serait d’effectuer cette
expérimentation en plus petits blocs afin de pouvoir prendre davantage de temps pour 1’observation de
chaque individu. Par manque de temps, ’ensemble des réplicats a dO étre effectué sur la méme
période, le développement complet de 1’oeuf jusqu’a 1’adulte prenant plus d’un mois. Ici, il a été
question d’observer une centaine d’individus en début d’expérimentation. Le passage d’un stade
larvaire a ’autre est d’autant plus difficile a observer quand la larve est petite, les mues et capsules
céphaliques étant minuscules. Bien souvent, la capsule céphalique doit étre recherchée a I’aide d’un
binoculaire pour les premiéres mues. Au vu du taux de mortalité observé dans la période larvaire, le
nombre de réplicats de départ doit étre suffisamment élevé pour obtenir suffisamment d’imagos
femelles nécessaires a la suite de 1’expérimentation. Nous avons utilisé 80 larves nouvellement
émergées de chaque modalité pour n’obtenir que 20 et 26 individus adultes, respectivement dans la
modalité Si+ et Si-. Au total, 10 femelles ont été utilisées pour étudier la fécondité sur du mais enrichi
en silicium et 17 autres pour étudier la fécondité sur du mais non enrichi en silicium.

L’article de Nascimento et al. (2017) est I’un des rares retrouvés dans la littérature a aborder le
développement complet d’un insecte du genre Spodoptera dans le cadre d’une expérimentation. Apres
I’article de Han et al. (2015), c’est peut-étre ’article qui se rapproche le plus du nétre en termes de
choix de mesures (Table 11). Mais ils ont étudié¢ un mode¢le différent du notre puisqu’ils ont opté pour
I’espéce S. frugiperda alimentée avec du riz. Le silicium a été appliqué de deux maniéres dans ce
travail. Ils ont testé 1’application foliaire et I’application au sol d’acide monosilicique. L application de
silicium foliaire s’est avérée étre la méthode d’application qui engendrait les résultats les plus
contrastés pour le poids des larves et des nymphes (Table 11). Dans notre expérimentation sur le
fitness de S. exigua, les larves n’ont pas été pesées. Pour des raisons pratiques, nous avons préféré
mesurer leur taille. La taille des larves n’a globalement pas été influencée par la teneur en silicium de
la diéte.

Une larve alimentée avec une diete de qualité inférieure donnera une nymphe plus petite et 1égere (Lill
& Marquis, 2001) (Table 11). Mé&me si nos résultats montrent que les nymphes sont plus Iégéres et de
plus petite taille dans le cas des larves nourries avec du mais enrichi en silicium, les différences entre
les deux modalités ne sont pas significatives. La durée de la période nymphale n’a pas été impactée
dans notre expérimentation par la teneur en silicium de la diéte ingérée par la larve. Les résultats
donnés dans la littérature sont identiques (Table 11). La nymphose a duré en moyenne 10 jours,
comme retrouve dans plusieurs références pour le genre Spodoptera (Goussain et al., 2002 ; Baskar et
al., 2011 ; Nascimento et al., 2017).

Le sex-ratio d’une population de papillons peut varier au cours des saisons et d’une année a 1’autre
avec 1’abondance et la qualité de la nourriture disponible pour les larves (Owen, 1974 ; Battisti, 1988).
Souvent, le sex-ratio est étudié sur deux genérations ou plus. En effet, le fitness d’une population peut
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évoluer sur plusieurs générations en réponse a certains changements dans son environnement. Ainsi, la
densité de population mére influencait le sex-ratio de la population fille. Si les individus parents
étaient présents en plus forte densité, le pourcentage de méles retrouvé dans la population descendante
de ces individus augmentait. Le sex-ratio est dans ce cas un régulateur de la taille de la population.
Lorsque les individus sont trop nombreux par rapport aux ressources alimentaires ou a 1’espace
disponible, le sex-ratio augmente (le pourcentage de males augmente) et la taille de la population finit
par diminuer (Owen, 1974 ; Battisti, 1988 ; Myers et al., 1998).

Le sex-ratio des nymphes a été comparé avec les ratios retrouvés dans la littérature. En moyenne, le
nombre de femelles est égal au nombre de méales dans une population de papillons (Owen, 1974).
Greenberg et al. (2001) ont étudié le pourcentage de femelles de S. exigua retrouvé dans une
population nourrie avec du chou, du coton, du poivron, de I’amarante ou du tournesol. Ce pourcentage
oscillait entre 43,6 et 62,2% selon I’espéce végétale, avec une moyenne de 52%. Chen et al. (2018) et
Kurra (2012) obtiennent un sex-ratio d’environ 1, le nombre de males étant égal au nombre de
femelles, pour S. frugiperda et S. litura. Le ratio théorique est donc fixé & 1, comme retrouve dans la
littérature. Les résultats obtenus ici sont semblables dans le cas de mais enrichi en silicium, le sex-ratio
étant égal a 1. Dans le cas du traitement non enrichi en silicium, le ratio est trés hautement
significativement différent du ratio théorique. Le nombre de males de la population Si- est trés
inférieur au nombre de femelles puisque le ratio vaut 0,29. Un ratio plus faible indique une proportion
de femelles plus élevée et donc une taille de population descendante plus grande. Il est surprenant
d’observer une telle variation du sex-ratio sur une période si restreinte. Nous pouvons formuler une
hypothese pour expliquer cela : une diéte a haute teneur en silicium a un impact négatif sur la survie
des individus femelles de la population. Battisti (1988) explique que les femelles de Thaumetopoea
pityocampa (Denis & Schiffermiller), la Processionnaire du pin, sont plus sensibles que les males a
une mauvaise qualité de nourriture. Il a en effet observé une mortalité larvaire plus élevée chez les
femelles que chez les méles, lorsque la qualité et la quantité de la diéte étaient réduites. Les résultats
obtenus ici pourraient étre enrichis par une étude du sex-ratio exécutée sur plusieurs générations, et
avec un nombre de réplicats plus important. Ceci donnerait une idée plus précise de I’impact qu’a le
silicium sur le fitness de la population.

La durée de vie de I’imago n’est pas impactée par la teneur en silicium de I’alimentation donnée
durant la période larvaire de cet individu. L’adulte a vécu en moyenne un peu moins de 8 jours. La
durée de vie des adultes est souvent supérieure a 10 jours dans la littérature (Etman et al., 1979 ;
Capinera, 1999 ; Nascimento et al., 2017).

2.2.2. L’oviposition

Le test de non-choix de I’oviposition n’a pas donné de résultats significatifs. Les larves alimentées
avec du mais enrichi en silicium ont pondus un peu plus d’ceufs que celles alimentées avec du mais
non-enrichi, ce qui va plutét a I’encontre des résultats obtenus dans la littérature (Table 11).
Normalement, le silicium impacte négativement la ponte des individus qui ont été alimentés avec une
plante enrichie en cet élément (Labeyrie, 1978). En effet, comme cité plus haut, une larve ayant regu
une alimentation de moindre qualité se transformera en une nymphe plus petite. Et il existe une
corrélation positive entre la taille de la nymphe et la fécondité de la femelle émergeant de cette
nymphe (Labeyrie, 1978). Ainsi, il aurait été logique que les femelles issues de nymphes plus petites,
auparavant nourries avec du mais enrichi en silicium, pondent moins que les femelles issues de
nymphes plus grandes, nourries a 1’état larvaire avec du mais plus pauvre en silicium.

II aurait été intéressant d’étudier la viabilité des ceufs pondus pour chaque modalité. Nascimento et al.
(2017) obtiennent des résultats trés intéressants avec cette mesure : la viabilité des ceufs pondus par
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des individus alimentés avec du mais enrichi en silicium (par apport de silicium au substrat) est
diminuée de 39% en comparaison du contréle !

Dans une autre expérimentation, il a été décidé de réaliser un test de choix pour étudier I’impact qu’a
le silicium sur I’oviposition. Deux feuilles de mais, une de chaque modalité (Si+ et Si-), ont été mises
en présence de la femelle. Le choix de ponte de S. exigua n’a pas été influencé par la teneur en
silicium des feuilles de mais. Elle a pondu autant d’ceufs dans les deux modalités. On trouve des
résultats semblables dans la littérature. Le choix du site d’oviposition de Tuta absoluta (Meyrick)
(Santos et al., 2012) et de I’aleurode Bemisia tabaci (Genn.) (Ferreira et al., 2011) n’a pas été modifié
par la présence d’acide silicique dans le substrat de culture des plantes hotes. Santos et al. ont aussi
testé I’application d’acide silicique au niveau des feuilles de plants de tomate. L’insecte préférait
pondre sur les plantes contrdle ou, avec la méme intensité, sur les plantes ayant recu du silicium via le
substrat de culture. En revanche, il pondait presque moitié moins d’ceufs sur la plante ayant recu le
traitement par application foliaire. 1l faut cependant préciser que les plants de tomate ne sont pas des
accumulateurs de silicium, il est donc logique que le papillon ne percoive pas la variation entre le plant
de contrdle et le plant amendé en silicium via le substrat. Par contre, le test d’application foliaire est
intéressant. L’insecte a bien per¢u une variation entre un plant n’ayant pas regu de traitement et un
plant aspergé d’acide monosilicique. L’application de silicium au niveau des feuilles modifie la
surface de celles-ci, en formant une couche de silice (Fernandes et al., 2009). Le papillon a percu une
modification physique et/ou chimique du substrat de ponte et a préféré pondre sur un plant non enrichi
en silicium.

Dans notre expérimentation, il est probable que le papillon n’ait pas per¢u de variation dans les
composeés allélochimiques produits par la feuille de mais, 1’une enrichie en silicium et 1’autre non. Ou,
s’il I’a pergue, cette modification chimique n’a pas eu d’impact sur son choix de site d’oviposition.
Une derniere hypothése est que les composés allélochimiques émis par la plante n’ont pas été
significativement modifiés par la présence d’une haute teneur en silicium.

2.2.3. Lamortalité

Goussain et al. (2002) ont étudié la mortalité observée pour les six stades larvaires de S. frugiperda,
alimentée avec du mais enrichi — ou non — en silicium. Le taux de mortalité observé dans le stade Il
passait de 14 a 36 % lorsque le contenu en silicium des feuilles de mais était plus élevé. Les auteurs
expliquent que les larves ont eu des difficultés pour s’alimenter dans le cas de mais riche en silicium
car celui-ci forme une barriére mécanique aux mandibules. La mortalité dans le stade VI passait de 8 a
20% lorsque la teneur en silicium des feuilles augmentait. Pour les autres stades, la présence d’une
teneur élevée en silicium n’augmentait pas significativement le taux de mortalité. Dans le premier
stade larvaire, le taux de mortalité¢ était significativement plus élevé dans le cas d’une diéte non-
enrichie en silicium. Dans notre étude, aucune tendance claire n’a été mise en évidence ; le taux de
mortalité est équivalent dans les deux modalités, quel que soit le stade larvaire étudié (Si et Si-). Si
1I’on compare nos résultats a ceux de Goussain et al.(2002) ou Han et al. (2015) on constate que notre
taux de mortalité larvaire, identique dans les deux modalités (46,25%), est bien inférieur a ceux repris
dans ces études : autour de 60% de mortalité pour une diéte non-enrichie en silicium et 80% pour une
diéte enrichie. La mortalité nymphale est aussi inférieure a celle obtenue par Goussain et al. (2002).

Les taux de mortalité larvaire et nymphal retrouvés dans la littérature sont trés variables. Nascimento
et al. (2017) obtiennent des taux trés faibles dans le cas d’une diéte appauvrie en silicium (24% pour la
mortalité larvaire et 0% pour la mortalité nymphale). La qualité de la diéte recue par la larve est
probablement 1’un des paramétres ayant le plus d’influence sur le taux de mortalité (Slansky, 1982).

Mais un autre parameétre, indépendant a notre étude, a également impacteé les taux de mortalité obtenus
dans notre expérimentation. La mortalité observée dans les stades IV, V et VI, et probablement une
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partie observée dans le stade 11, serait due au développement d’un pathogene. Les larves affectées par
ce pathogene présentent plusieurs symptémes caractéristiques. Leur couleur devient anormale : jaune
lorsque la larve de stade 1V ou V est en mutation (Fig. 24-A) ou noire si elle est a son dernier stade
larvaire (Fig. 24-B). Leur texture change également : une fois morte, la larve est d’aspect visqueux et
elle peut se liquéfier.

Figure 24: Photo réalisée au binoculaire d’une larve au stade V morte durant sa mutation (A), probablement atteinte par
un entomopathogeéne ; photo d’une larve morte au stade VI, atteinte par le méme pathogéne (B).

Il est trés probable que ce pathogéne ait tué certaines chenilles lors de leur nymphose ou, plus tard,
lorsqu’elles étaient déja des nymphes.

Par cette expérience, on ne peut conclure que le silicium impacte ou n’impacte pas la mortalité de S.
exigua puisque la présence du pathogéne a faussé le taux de mortalité, dans 1’'une comme dans 1’autre
modalité. 1l est possible que durant les premiers stades larvaires, les symptdmes engendrés par la
bactérie ne soient pas clairement visibles et que la présence de celle-ci augmente le taux de mortalité
observé dans ces stades.

Goussain et al. (2002) ont également étudié le pourcentage de cannibalisme observé dans le stade II. Il
était de 5,2% chez des larves alimentées avec du mais non-enrichi en silicium et de 44% chez les
larves nourries avec du mais enrichi en silicium ! Cette importante augmentation du taux de
cannibalisme serait due a I’endurcissement des tissus du mais, qui rendrait difficile 1’alimentation des
jeunes larves. Ce comportement serait typique chez les chenilles soumises a un stress alimentaire, soit
quand la diéte est de mauvaise qualité ou qu’elle est présente en quantité insuffisante (Nalim, 1991). Il
serait intéressant d’étudier ce type de comportement chez S. exigua. Dans nos expérimentations, les
chenilles sont isolées afin de permettre leur étude individuelle. Mais du cannibalisme a pu étre observé
dans les boites d’élevage, particuliérement lorsque la densité des larves de deniers stades était
importante. Etudier le cannibalisme chez S. exigua alimentée avec une diéte a teneur en silicium
variable serait pertinent pour évaluer I’appétence et la facilité d’ingestion d’une diéte enrichie en
silicium.
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Tableau 11: Illustrations de paramétres de développement influencés par la teneur en silicium de la diéte : consommation, durées des stades, ponte et mortalité. La symbolique et le code
couleur sont les mémes que ceux utilisés dans les deux précédents tableaux.

Plante

Insecte

Forme silicium

Conso. Mortalité

Quantité

Larvaire

Fréquence apport

(%)

Zea mays L.

S ; frugiperda

Silicate de sodium

0.0004 g I sol

5, 10, 15, 20 et 25 jours apres
émergence

P. annua

S. exempta

Silicate de sodium

0,0016 g pot™ (hydroponie)

Tous les 3 jours

O. sativa L.

S. frugiperda

A. monosilicique
Au sol

0,23 g kg™ sol

5 jours apres émergence

O. sativa L.

S. frugiperda

A. monosilicique
Spray foliaire

0,036 g Si plante™

10 et 30 jours apres émergence

O. sativa L.

C. medinalis

Silicate de calcium

0.32 g kg™ sol

1x, avant transplantation

Auteur

Goussain et
al., 2002

Massey et
al., 2006

Nascimento
etal., 2017

Han et al.,
2015

50



V1. Conclusion et perspectives

Dans ce travail, nous avons d’abord étudié I’impact d’un apport d’acide monosilicique sur les plants
de mais. Un premier objectif a été de déterminer la teneur en silicium des feuilles de mais dans chacun
des deux traitements (Si+ et Si-). Ceci a permis de vérifier que I’apport en silicium était suffisant pour
augmenter de maniére significative la teneur en cet élément dans la plante. Malgré 1’augmentation de
la concentration en silicium dans les plants, aucun bénéfice de cet apport sur la croissance des plants
enrichis n’a été mis en évidence.

Dans un second temps, les feuilles de mais ont été utilisées dans plusieurs expérimentations portant sur
le développement de S. exigua. La teneur plus élevée en silicium dans les feuilles de mais a un impact
légérement négatif sur la quantité de mais ingérée par des larves de stade V, du moins a court terme.
Ces larves nourries pendant trois jours avec une diéte enrichie en silicium ont gagné significativement
moins de poids que celles nourries avec du mais non-enrichi en silicium. Avec une quantité digérée
proportionnellement plus importante (comme en témoigne la mesure de la digestibilité approximative),
le gain de masse corporelle reste inférieur, comme en témoigne 1’efficacité de conversion de matériel
digéré plus faible.

Cette augmentation de la teneur en silicium a également impacté la durée de la période larvaire. Le
développement larvaire a été allongé de deux jours en moyenne pour les chenilles recevant une
alimentation enrichie en silicium. La teneur élevée en silicium de la diete a eu un impact négatif sur le
développement larvaire. Les nymphes et les adultes ainsi que leur ponte n’ont pas été impactés, a
I’exception d’une mesure : le sex-ratio. Le sex-ratio était identique a celui retrouvé dans la littérature
pour une alimentation enrichie en silicium. Par contre, dans le cas d’une alimentation non-enrichie, il a
chuté de fagon importante. Pour 12 femelles, il n’y avait alors que quatre males. Il est possible que le
silicium impacte négativement la survie des larves femelles (Battisti, 1988). A quel stade que ce soit,
le silicium n’a cependant aucun impact sur le taux de mortalité des individus, maéles et femelles
confondus. La teneur en silicium des feuilles de mais n’a finalement pas impacté le choix
d’oviposition de S. exigua. Lorsque 1’on passe en revue 1’ensemble des résultats, on peut conclure que
la teneur plus élevée en silicium de la diéte n’a engendré que des effets négatifs sur le développement
et le fitness de I’insecte.

Ce travail considére une espece jusqu’alors non abordée dans la littérature portant sur 1’étude de
I’impact de diétes a concentrations variables en silicium sur un insecte. Aucune comparaison de
I’impact d’une teneur variée en silicium dans un végétal n’a pu étre réalisée entre notre étude et la
revue littéraire pour 1’espéce S. exigua. Il serait intéressant de poursuivre ce type d’expériences pour
en apprendre davantage sur cette espeéce invasive et 1’effet que le silicium a sur elle. L’expérience
portant sur le sex-ratio de la population pourrait étre développée, notamment en réalisant un nombre
de réplicats plus important. Il serait aussi utile d’étudier cet indice sur plusieurs générations pour
observer I’impact du silicium a long terme. On pourrait également peser les larves tout au long de leur
développement. Cet indice est davantage utilisé dans la littérature que la taille des larves. 1l donne une
estimation plus précise de la croissance des individus. Nous avons pu observer un gain de poids
diminuant au cours des trois jours d’expérimentation dans le cas d’une larve alimentée avec du mais
enrichi en silicium. Si la mesure de ce paramétre était allongée, il est possible que la différence de
masse entre les deux modalités devienne significative. Une autre mesure serait intéressante a évaluer :
le taux de cannibalisme. G et al. (2015) ont observé que le taux de cannibalisme de S. frugiperda
augmentait de fagon importante avec la teneur en silicium des feuilles de mais. On pourrait tenter
I’expérience sur S. exigua.
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