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Résumé

La Iégionnaire uniponctuée (Mythimna unipuncta, Haworth) est un papillon de nuit qui
migre des Etats-Unis vers le Québec chaque printemps. La descendance de ces individus
peut étre la cause de défoliation importante dans les champs agricoles, particulierement
en grandes cultures. Ainsi, le Réseau d’avertissement phytosanitaire (RAP) québécois
surveille I'arrivée des adultes males sur son territoire dans le but de prédire I'arrivée et la
répartition des infestations de chenilles. Malheureusement, il n'y a pas toujours de lien
entre les captures de papillons méles et les dommages observés au champ. L’objectif de
ce projet de maitrise était d’acquérir de nouvelles connaissances sur l'arrivée de la
Iégionnaire uniponctuée dans la province et d’étudier la biologie reproductive des femelles
afin d’améliorer les prédictions faites par le RAP a 'égard de ce ravageur. Dans le cadre
du premier volet, les adultes des deux sexes ont été capturés a l'aide de piéges
alimentaires attractifs sur onze sites en 2018 et 2019, puis les femelles ont été disséquées
pour déterminer leur statut reproducteur. Pour le deuxiéme volet de I'étude, 126 couples
sexuellement matures -provenant d’élevages en laboratoire maintenus a 25°C- furent
soumis a des températures constantes de 10, 17 et 25°C dans le but de tester l'influence
de températures fraiches sur plusieurs traits reproducteurs des femelles, soit : la fécondité
journaliére et totale, le délai entre la formation du couple et la ponte, la période de ponte
(nombre de jours entre le premier et le dernier jour de ponte), le nombre de jours de ponte,
le pourcentage d'accouplement et la fréquence d'accouplement a vie. Les analyses ont
révélé que les males migrent en méme temps que les femelles, mais leur abondance ne
représente toujours pas celle des femelles. De plus, les femelles de la légionnaire
uniponctuée tolerent mieux les températures fraiches (10-17°C) que les températures
élevées (25°C).



Abstract

The true armyworm (Mythimna unipuncta, Haworth) moth migrates to the province of
Quebec each spring. The offspring of these individuals cause significant defoliation of
agricultural fields such as corn crops. Thus, the Quebec’s pest monitoring network
(Réseau d’avertissement phytosanitaire, RAP) follows the arrival of adult males onto its
territory in order to predict the arrival and distribution of caterpillar infestations.
Unfortunately, there is not always a clear link between catches of male moths and field
damage. The objective of this master's project was to acquire new knowledge on the
arrival of the true armyworm moths and the reproductive biology of females to improve the
accuracy of pest alerts made by the province’s monitoring network. In the first part of the
study, adults of both sexes were captured at eleven sites between 2018 and 2019 using
feeding attractants, then, females were dissected to determine their reproductive status.
For the second part of the study, 126 sexually mature couples -laboratory reared at 25 °C-
were subjected to constant temperatures of 10, 17 and 25°C in order to test the influence
of cool temperatures on female reproductive traits, namely: lifetime fecundity, daily
fecundity, delay between couple formation and egg laying, oviposition period (number of
days between the first and last days of oviposition), number of oviposition days inside the
oviposition period, mating percentage and lifetime mating frequency. Analyses revealed
that males migrate at the same time as females, but their abundance does not consistently
represent that of females. In addition, females have a better tolerance for cooler

temperatures (10-17°C) than warmer ones (25°C).
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Introduction générale

Au Québec, parmi les grandes cultures, les graminées (avoine, blé, orge, mais grain)
s’étendent sur 600 kha et générent des recettes de plus de 770 M$ par année (Ministére
de I'Agriculture des Pécheries et de I'Alimentation du Québec 2019). La légionnaire
uniponctuée, Mythimna unipuncta (auparavant nommée Pseudaletia unipuncta)
(Haworth) (Lépidopteres : Noctuidés) s’attaque a ce groupe cultural et peut étre la cause
de dommages économiquement importants (La Financiere agricole du Québec 2016;
Malo 2017, 2018, 2019). Le printemps venu, 'adulte migre des Etats-Unis vers le sud-est
du Canada (Doward 2018). En arrivant au Québec, les femelles pondent dans des
champs agricoles. Bien qu’elles aient une préférence pour les graminées, les chenilles de
la lIégionnaire uniponctuée sont polyphages, voraces et hautement mobiles. De par sa
nature migrante, l'arrivée de linsecte au Québec est soudaine, sa répartition
géographigue est aléatoire et la gravité des infestations de chenilles est donc hautement
variable (Pedgley 1993). On compte une infestation majeure de l'insecte aux cing a vingt
ans (Guppy 1961). |l est ainsi impossible de prévoir la présence d’infestations de chenilles

en se référant a I'historique des infestations ou bien aux caractéristiques du milieu.

Pour suivre I'arrivée et 'abondance de l'insecte sur son territoire, le Québec a mis en
place un réseau de surveillance de la Iégionnaire basé sur I'utilisation de pieéges munis de
leurres qui attirent les papillons méles en imitant les phéromones d’appel sexuelles
émises par les femelles. En principe, ces piéges permettent de suivre la distribution des
papillons migrants et de prévoir ainsi l'avénement d’épidémies de chenilles.
Malheureusement, le réseau de surveillance a de la difficulté a faire le lien entre les
captures de papillons méles et les épidémies subséquentes de chenilles (Parent 2017;
Parent et Rieux 2017; Parent et al. 2017).

Considérant que les femelles sont les génitrices des chenilles, le premier objectif de
I'étude était de déterminer I'évolution saisonniere du rapport méle : femelle des papillons
migrateurs de la Iégionnaire uniponctuée ainsi que celle du rapport vierge : accouplée des
femelles. Le deuxiéme objectif consistait a déterminer l'influence de la température sur
divers traits liés a la reproduction et a la fécondité des femelles de la Iégionnaire

uniponctuée.



Chapitre | : Etat des connaissances



1.1. Répartition géographique

Cosmopolite, la Iégionnaire uniponctuée est présente sur le continent ameéricain (p. ex.,
Etats-Unis, Canada, Mexique, Argentine) ainsi qu’en Europe (p. ex., Portugal, Espagne,
Italie, France, Suisse) (Guppy 1961; Bues et al. 1986; Vieira et Pintureau 1994; Hachler
et Brunetti 2002; Giudici et Villa 2004; Landolt et al. 2011a; Ramirez 2012; Goebel et al.
2013; Gonzéalez-Cabrera et al. 2013). L'insecte est ainsi connu sous d’autres noms
communs, tels que la leucanie orbicole ou la noctuelle des graminées. L’hiver, la
distribution géographique de la légionnaire uniponctuée est limitée par son incapacité a

survivre au gel (Ayre 1985; Doward 2018).

Alors que les populations américaines, européennes et portugaises ne sont pas
génétiquement séparées de maniére distincte, certaines populations possédent tout de
méme des caractéristiques biologiques et morphologiques qui les différencient les unes
des autres (Taylor et Shields 1990a; Vieira et Pintureau 1994; McNeil et al. 2000; Fortier
2003; McNeil 2011). Par exemple, McNeil (2011) a constaté que la durée du
développement (durée entre 'émergence de I'ceuf et de la chrysalide), la masse de
I'adulte a 'émergence, la surface des ailes, 'age au premier appel, la durée reproductive
ainsi que la fécondité totale différent entre les femelles des Acores et celles de 'Amérique
du Nord. Par conséquent, l'interprétation des résultats provenant d’'une population autre
qgue celle de notre population d'intérét doit étre faite avec prudence. Dans un contexte
québécois, ceci souligne I'importance de réaliser des expériences sur des populations

nord-américaines.

1.2. Migration

La légionnaire uniponctuée fut longtemps soupgonnée d’étre une migrante saisonniére
(McNeil, 1987 ; McNeil et al., 1994; Ayre et Lamb, 1990). L’insecte présente plusieurs
caractéristiques en faveur de cette hypothése. Premiérement, parce que la légionnaire
uniponctuée est présente au Canada tous les étés, mais qu’aucun stade de l'insecte ne
peut survivre a I'hiver sous nos latitudes, il fut suggéré que le papillon ne provenait pas
du Canada (Fields et McNeil, 1984 ; Ayre, 1985, Doward 2018). Les adultes de la
Iégionnaire uniponctuée apparaissent également de maniére soudaine sur le territoire
canadien au printemps, en nombre variable, ce qui est typique des insectes migrants

(Breeland 1957; Sappington 2018). De plus, la maturité sexuelle de l'insecte est atteinte



quelques jours aprées I'émergence de 'adulte et son expression peut étre retardée par des
températures fraiches et une longue photopériode (semblables aux conditions
automnales guébécoises). Ceci appuie I'hypothése du « oogenesis-flight syndrome »,
voulant que la légionnaire uniponctuée retarde le développement de son systéme
reproducteur pour que ses propres ressources énergétiques soient d’abord utilisées en
appuie a un vol migratoire (Delisle et McNeil 1986, 1987a; Dumont 1989; McNeil 2011).
En outre, parce que le potentiel reproducteur des femelles diminue lorsqu’elles sont
soumises a des températures élevées, McNeil (1987) a émis I'hypothése que la
Iégionnaire uniponctuée quitte les basses latitudes ou elle passe I'hiver (tel que le sud-est
des Etats-Unis) pour échapper aux températures élevées rencontrées dans ces régions
pendant I'été. Les données de McNeil (1987) suggerent la présence de deux générations
d’adultes de la Iégionnaire uniponctuée au Québec, une se immigrant du sud vers le nord
au printemps, et une autre émigrant du nord vers le sud en automne. Finalement, 'espéce

a un potentiel de vol élevé (Luo et al. 2002).

Ce n’est qu’en 2018 que Doward (2018) démontra que non seulement la Iégionnaire
uniponctuée nord-américaine immigre vers le Canada au printemps, mais que la
descendance de cette génération retourne vers les Etats-Unis a 'automne. En utilisant
'empreinte géographique naturelle des isotopes stables retrouvés dans la chitine des
ailes de papillons, Doward (2018) a pu confirmer que des Iégionnaires uniponctuées
capturées en Ontario en mai-juin provenaient probablement du centre des Etats-Unis,
alors que celles capturées en juillet en Ontario et au Texas en septembre provenaient du

nord des Etats-Unis ou du sud du Canada.

Les routes et les mécanismes sous-jacents a la migration de la légionnaire
uniponctuée, tels I'effet des stimuli environnementaux sur le comportement migratoire, les
stratégies d’orientation, I'altitude ou la vitesse de vol n’ont encore jamais été étudiés. Par
contre, notre compréhension générale de la migration chez les Lépidoptéres s’améliore
progressivement et les connaissances accumulées s’appliquent probablement a la
Iégionnaire uniponctuée. Il est maintenant reconnu que les noctuidés migrants volent
généralement la nuit et se posent a 'aube (Chapman et al. 2015; Reynolds et al. 2017).
En montant dans I'atmosphére au-dessus de leur couche limite de vol (zone prés du sol
ou l'insecte peut contréler son vol parce que sa vitesse de vol autonome est plus grande

que celle du vent), les insectes migrants sont capables d’exploiter les courants aériens et



d’étre ainsi rapidement transportés sur de longues distances (Chapman et al. 2011, 2015;
Reynolds et al. 2017).

La distribution géographique ainsi que les dynamiques de populations des insectes
migrants peuvent étre affectées par une multitude de facteurs environnementaux, qu’ils
soient favorables a l'insecte ou non (Menz et al. 2019). Il est par exemple reconnu que la
répartition géographique des populations migrantes de la légionnaire d’automne
(Spodoptera frugiperda) est hautement influencée par la chaine de montagnes des
Appalaches (Nagoshi et al. 2012). De plus, l'initiation, I'intensité et la terminaison du vol
migratoire des insectes peuvent étre affectées par plusieurs facteurs tels que : l'intensité
lumineuse, la température de l'air, la vitesse et la direction du vent, les précipitations, les
changements de pression barométrique (Delisle et McNeil 1987a; Reynolds et al. 2017;
Knight et al. 2019; Becciu et al. 2019), 'lhumidité de I'air (Jiang et al. 2011), la pollution de
l'air (Liu et al. 2020), ainsi que la photopériode (Delisle et McNeil 1986; Reynolds et al.
2017). Becciu et al. (2019) suggerent ainsi que les insectes migrants sont capables de
moduler leur vol en fonction de I'interaction entre les conditions atmosphériques et les
caractéristiques géographiques du territoire. Effectivement, certaines études suggérent
gue les insectes ont un certain contréle sur leur processus migratoire. Par exemple, les
papillons de nuit semblent sélectionner les courants d’air les plus chauds pour se déplacer
(Reynolds et al. 2005). En outre, des travaux sur Autographa gamma, un autre noctuidé,
ont démontré que cet insecte a non seulement la capacité de sélectionner des courants
aériens de haute altitude se déplacant dans la méme direction que sa migration, mais qu’il
est aussi capable de compenser, en partie, pour la dérive occasionnée par des courants
aériens transversaux (Chapman et al. 2008). Le papillon A. gamma est ainsi capable de
se déplacer sur 650 km en une seule nuit (Chapman et al. 2008). En revanche, la
connaissance et la compréhension des signaux environnementaux (p. ex., vent,
précipitations, température, topographie, infrastructures humaines) qui régulent la
migration des insectes ont été peu étudiés (Becciu et al. 2019; Menz et al. 2019). Chez la
légionnaire uniponctuée, la compréhension de ces facteurs permettrait sans doute de
mieux prévoir ses mouvements migratoires, et éventuellement son arrivée massive au

Québec.



1.3. Dommages

Au Québec, la légionnaire uniponctuée est considérée comme un ravageur secondaire
(McNeil 1987) qui est toujours présent lors de la saison estivale. De plus, I'insecte n’est
gue sporadiguement la cause de dommages d’importance économique, soit aux cing a
20 ans (Guppy 1961). Cette imprévisibilité dans la répartition et 'abondance de cet insecte
est un trait caractéristique des espéces migratrices (Pedgley 1993). Les principales
cultures endommagées par la Iégionnaire uniponctuée sont des graminées, telles que
celles présentes dans les prairies et les paturages ainsi que le mais et les céréales (ex.
blé, avoine) cultivés en grandes cultures. Trés voraces, ce sont les chenilles du dernier
(Davis et Satterthwaite 1916; Guppy 1961) ou des deux derniers (Breeland 1958; Rice et
al. 1982) stades larvaires qui sont responsables de plus de 80 % de la défoliation des
cultures et qui sont a méme de causer des dommages d’importance économique
(Breeland 1958; Rice et al. 1982). En effet, cing chenilles de la lIégionnaire uniponctuée
peuvent consommer au complet deux plants de mais de 30 cm de haut (Breeland 1958).
Par contre, pour plusieurs cultures, la chenille est la source de dommages
économiquement importants surtout lors de ses derniers stades alors qu’elle est capable
de couper et de consommer les jeunes pousses sous leur point de croissance (apex
méristématique de la tige) (Salvatore et al. 2014; Batallas et al. 2020). Outre les pertes de
rendement, la légionnaire uniponctuée diminue aussi la rentabilité des cultures par les

colts associés a son dépistage et aux traitements phytosanitaires.

Bien que limpact économique de la légionnaire uniponctuée sur I'agriculture
guébécoise ne soit pas quantifié, les pertes importantes de rendement associées aux
infestations de la Iégionnaire uniponctuée sont communément rapportées en Amérique
du Nord et en Europe (Mulder 1984; Eizaguirre et al. 2000; Goebel et al. 2013; Sousa et
al. 2013; Yarborough 2014). Par exemple, le Département de I'agriculture des Etats-Unis
(USDA) rapportait qu’en 1969, la légionnaire uniponctuée avait colté aux producteurs
agricoles du Dakota du Sud plus de 2,2 M$ en dommages culturaux (United States

Department of Agriculture 1970).

Evidemment, tout facteur pouvant affecter la migration et la valeur reproductive des
adultes peut avoir une influence sur la quantité de chenilles défoliatrices présentes sur un
territoire et, ultimement, les dommages subséquents causés aux cultures. Par exemple,

des facteurs abiotiques (température, pluviométrie, pression barométrique, etc.) (McNeil



1991; Pellegrino et al. 2013), la présence de prédateurs naturels (Guppy 1967; Guppy et
Miller 1970; McNeil et Turgeon 1988; Costamagna et al. 2004; Rosa et Simfes 2004) et
les pathogénes (Harvey et Tanada 1985; Magnarelli et Andreadis 2004; Harrison et al.

2017, 2018) peuvent moduler la taille des populations de la |égionnaire uniponctuée.
1.4. Méthodes de dépistage des adultes

La surveillance et le dépistage des insectes nuisibles sont des aspects essentiels de tout
programme de gestion intégrée (Barzman et al. 2015). La gestion intégrée des ennemis
des cultures (aussi appelée lutte intégrée) prébne une approche systémique qui combine
de maniére harmonieuse plusieurs stratégies de prévention et de lutte dans le but de
réduire la pression du ravageur sous un seuil de dommage économique tout en réduisant
I'utilisation des pesticides (Kogan 1998). Parmi les nombreux éléments de base de tout
programme respectueux de I'environnement et de la santé, on retrouve entre autres : la
connaissance de la biologie du ravageur et de ses ennemis naturels, la prévention, un
choix adéquat de cultivars/variétés, la réalisation d’'un dépistage fiable et I'utilisation

appropriée de seuils d’intervention, etc.

Plusieurs techniques peuvent étre utilisées pour capturer les adultes de la Iégionnaire
uniponctuée. Une premiére méthode consiste a utiliser un piége lumineux. Ces pieges ont
'avantage d’attirer tous les individus de la Iégionnaire uniponctuée, sans discernement du
sexe ou du statut biologique (reproducteur ou nutritionnel) de lindividu capturé. Cette
technique, bien que hautement efficace, posséde deux désavantages importants. Les
pieges lumineux ne sont pas spécifiques (attirent plusieurs espéeces) et ils nécessitent
souvent une source d’électricité, ce qui freine leur utilisation a large échelle dans un

contexte agricole.

Une seconde technique consiste a utiliser un attractif imitant de la nourriture. Par
exemple, un attractif floral, composé d’'un mélange a base de phénylacétaldéhyde, a été
utilisé pour capturer les deux sexes de la Iégionnaire uniponctuée a Hawaii (Landolt et al.
2011a). Cet attractif floral est reconnu pour attirer, entre autres, plusieurs espéces de
noctuidés (Toth et al. 2010). Malheureusement, cette technique est peu spécifique et
semble étre relativement peu efficace (Landolt et al. 2011a). Un autre attractif alimentaire
fut aussi développé a partir de 'odeur libérée par de la mélasse fermentée. En effet,

I'évaporation combinée de 3-méthyl-1-butanol et d’acide acétique glacial est reconnue



pour attirer les deux sexes de la légionnaire uniponctuée, peu importe le statut
reproducteur des adultes (Landolt et Highee 2002). Comme pour I'attractif floral, ce leurre

capture plusieurs autres noctuidés.

Une troisieme technique consiste en l'utilisation de leurres imitant les phéromones
sexuelles de l'insecte. Au Québec, un réseau de surveillance provincial, le RAP (Réseau
d’Avertissement Phytosanitaire), suit I'arrivée de la légionnaire uniponctuée sur son
territoire grace a l'utilisation de pieges munis d’attractifs sexuels. Ceux-ci ont 'avantage
d’étre plus sélectifs que les pieges lumineux et d’étre largement distribués sur le marché
et ce, a un colt abordable. Malheureusement, seuls les méles de la légionnaire
uniponctuée sont attirés par ces phéromones synthétiques. En effet, chez plusieurs
Iépidoptéres, I'accouplement n’est possible que suite a I'émission de phéromones
sexuelles par la femelle et a la réponse du méle a celles-ci (Szendrei et Rodriguez-Saona
2010). Ainsi, seuls les males sexuellement matures sont attirés par ce type de piege. De
plus, comme pour les attractifs alimentaires et floraux, la diffusion des composantes de
ce piege implique la diffusion dans I'air d’un produit volatil. Par conséquent, I'efficacité du
piege diminue lorsque les températures s’abaissent (ce qui est fréquent lors des nuits
printaniéres québécoises). De plus, parce que la sensibilité des méales aux phéromones
sexuelles des femelles est influencée par la température, les piéges contenant des
attractifs sexuels perdent leur efficacité lorsque les variations de température, a la hausse

ou a la baisse, sont trop importantes (Turgeon et al. 1983a; Taylor et Shields 1990b).

1.5. Biologie

1.5.1. CEuf

Les ceufs de la Iégionnaire uniponctuée sont sphériques et possédent de fines arétes
paralléles qui vont d’un péle a l'autre de I'ceuf (Breeland 1957). Alors que Breeland (1957)
a déterminé que les ceufs mesurent entre 0,6 et 0,7 mm de diamétre, Guppy (1961)
affirme plutét qu’ils font en moyenne 0,54 mm. Cusson et McNeil (1989) ont pour leur part
établi que les ceufs matures sont de grosseur uniforme et qu’ils ont un diameétre de
0,59 mm. Svérd et McNeil (1994) ont démontré que les femelles élevées a températures
constantes pondent des ceufs d’environ 0,104 mg et que cette masse ne varie pas de
maniére significative dans le temps (les premiers ceufs pondus par la femelle sont de la
méme grosseur que ceux pondus neuf jours plus tard). De plus, ils ont démontré que la

masse dun ceuf n'est pas influencée de maniére significative par le nombre



d’accouplements de la femelle. Lors de la ponte, les ceufs de la Iégionnaire uniponctuée
sont blanchatres ou légérement jaunatres. lls changent progressivement de couleur
durant leur développement et deviennent orangés, puis gris foncé (Breeland 1957). Les
ceufs pondus, mais non fertilisés, restent blancs et ne produisent pas de chenilles. Lors
d’expériences en laboratoire, Pond (1960) a déterminé que le sex-ratio des ceufs est de
1:1.

Plusieurs auteurs rapportent I'influence de la température sur la durée d’'incubation et
la survie des ceufs de la légionnaire uniponctuée. En placant des cages a I'extérieur, au
Tennessee, Breeland (1957) a obtenu des durées d’incubation allant de trois jours (au
milieu de I'été) a 24 jours (a la mi-avril). De son c6té, Pond (1960) rapporte que des ceufs
maintenus a une température constante de 22°C éclosent aprés six jours d’incubation.
Plus exhaustif, Guppy (1969) a exposé des ceufs a des températures constantes de 10,
13, 17, 21, 25, 29 et 31°C et a obtenu des durées d’incubations de 47; 18,5; 10,4; 6; 4;
3,3; et 3,5 jours respectivement. De plus, il mentionne que le taux de développement des
ceufs n’'est pas influencé par les variations de température. Il constate, de plus, un taux
de survie élevé chez les ceufs exposés a toutes les températures, excepté a 5°C, ou aucun
ceuf n’a éclos. En outre, Ayre (1985) a rapporté que seulement 16 % des ceufs ont survécu
lorsqu’exposés a 0°C pendant deux semaines. Bues et al. (1987) ont, pour leur part,
constaté que les ceufs peuvent survivre a des températures de -5°C pendant dix jours.
Ainsi, les ceufs de la légionnaire uniponctuée ne survivraient pas a 'hiver québécois
(Fields et McNeil 1984). Finalement, des températures élevées (p. ex. 30°C) peuvent
aussi causer la mort des ceufs (McNeil 1987). Ces derniers sont en outre sensibles a
I'humidité de l'air, car un taux d’humidité relative bas peut empécher I'éclosion des ceufs
(Breeland 1957; McNeil 1987). Enfin, quel que soit le taux d’humidité, < 13% des ceufs
éclosent a 30 C° (McNeil, 1987).

1.5.2. Chenille

A Iéclosion des ceufs, les chenilles de la légionnaire uniponctuée consomment la coquille
de leur ceuf, puis s’agrégent les unes aux autres et restent ainsi inactives entre 12 a4 30
heures (Guppy 1961). Lors du premier stade larvaire, les chenilles sont glabres, ont le
corps blanc mais la téte brune foncée et elles mesurent environ 1,8 mm de long avec une
capsule céphalique d’environ 0,34 mm de large (Breeland 1957). Suite a cette période de

repos, elles partent & la recherche de nourriture. Le premier stade larvaire est



positivement phototaxique (se dirige vers la source de lumiére). Sa premiére paire de
propattes étant sous-développée, il se déplace vers le sommet des plants en pliant son
corps pour avancer. En chemin, il consomme le limbe des jeunes feuilles, ne laissant que
les nervures (Pond 1960). A ce stade, les chenilles ont la capacité de produire des fils de
soie qui leur permettent de se balancer sous les feuilles, vraisemblablement pour
échapper aux prédateurs ou tout simplement se disperser. Le deuxiéme stade larvaire est
semblable au premier, mais la chenille posséde une capsule céphalique de 0,57 mm de
largeur et commence a développer des bandes plus foncées le long de son corps
(Breeland 1957). Le troisieme stade larvaire mesure en moyenne 11 mm de long et sa
capsule céphalique a une largeur de 0,94 mm. A ce stade de développement, la chenille
a déja perdu sa phototaxie, sa démarche en boucle ainsi que sa capacité a produire de la
soie. Ce stade larvaire consomme les feuilles a partir de leurs extrémités extérieures et
possede des bandes longitudinales qui sont typiques des |égionnaires uniponctuées
(Breeland 1957). Pond (1960) rapporte un sex-ratio de 1:1 des chenilles au champ.

La couleur des trois derniers stades larvaires de la lIégionnaire uniponctuée (4 a 6)
varie en fonction de l'alimentation, de I'age ainsi que de I'état de santé des chenilles.
Celles-ci sont toujours glabres, mais de couleur grisatre ou verdatre et sont marquées de
deux bandes foncées le long de leur dos en plus de deux bandes orangées de chaque
c6té de leur corps. La capsule céphalique, beige pale, est marquée d’'un Y inversé brun
foncé. Les 4°, 5° et 6° stades larvaires mesurent respectivement 11, 18-21 et 30-35 mm
de long avec des capsules céphaliques de 1,5; 2,3; et 3-3,5 mm de largeur. Nocturnes,
les chenilles s’alimentent la nuit et elles se cachent dans les débris du sol pendant le jour.
Ces stades larvaires peuvent consommer le feuillage d’'un plant complet (Pond 1960).
Cependant, des larves ont pu étre observées a s’alimenter le jour, lorsque le ciel était
couvert. Contrairement a certains Lépidoptéeres, les comportements de recherche de
nourriture des chenilles de la lIégionnaire uniponctuée sont dictés par la photopériode et
non par la présence de volatiles de plantes typiqguement émis le jour (Shiojiri et al. 2011).
Les derniers stades larvaires sont particulierement mobiles et peuvent se déplacer d’un
plant a l'autre. Lorsque les ressources du milieu sont épuisées, les chenilles adoptent un
comportement grégaire et se déplacent en masse vers une nouvelle source
d’alimentation. C’est ce comportement qui leur a valu le nom de « Iégionnaire ». (Breeland
1957)
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Les chenilles de la Iégionnaire uniponctuée sont polyphages. Malgré leur préférence
marquée pour les graminées (mauvaises herbes, avoine, mais, riz, fléole des prés, etc.),
elles peuvent consommer une trés grande variété d’espéces végétales (luzerne, soya,
pommier, pomme de terre, laitue, etc.) (Breeland 1957; Bibolini 1970). De plus, les
chenilles préférent s’alimenter de la plante qui leur procure les meilleures performances
développementales. Ainsi, lorsque présentés a quatre céréales (blé de printemps, blé
d’automne, orge de brasserie et orge fourragere), les derniers stades larvaires préférent
consommer I'espéce qui leur permet un développement plus court ainsi qu'une chrysalide
plus grosse, soit en I'occurrence, 'orge (Batallas et al. 2020). Lorsque soumises a des
conditions de famine partielle, les larves peuvent avoir des comportements omnivores
(Breeland 1957) et muer une septieme fois. En effet, sous ces conditions, Pond (1960) a
constaté un stade larvaire additionnel chez 86 % des femelles et 33 % des méles. Sous
I'effet de conditions adverses, les larves de Iépidoptéres font normalement un stade
surnuméraire pour atteindre un poids critique au-dela duquel elles peuvent se
métamorphoser, tel que démontré pour la premiére fois, chez le sphinx du tabac, Manduca
sexta (Nijhout, 1975).

Comme pour les ceufs, le développement des chenilles est influencé par la
température. Guppy (1969) a démontré que sous des températures constantes de 10, 13,
17, 21, 25, 29 et 31°C, le développement des chenilles prend, en moyenne, 168; 76,7,
39,9; 25,5; 18,7; 16,3; et 18,8 jours, respectivement. De plus, a ces mémes températures,
0, 91, 87, 90, 86, 66 et 0 % des larves ont pu former leur chrysalide. De surcroit, Guppy
(1969) a démontré qu’élevés a 10°C, les jeunes stades larvaires se développent, mais
meurent avant la mue. Fait intéressant, alors que les jeunes stades larvaires ne survivent
pas a un passage de 22 a 10°C, des chenilles de quatrieme stade ont plutdt eu un taux
de survie tres élevé. De maniére complémentaire, Bues et al. (1987) ont établi que les
chenilles ne survivent pas a des températures constantes de 8°C, mais qu’elles peuvent
tolérer des températures de 11°C (malgré un taux de mortalité élevé chez les trois
premiers stades larvaires). Les auteurs ont de plus déterminé que, bien que le seuil de
développement des larves (a température constante) soit de 9-10°C, certaines larves
peuvent se développer malgré des températures qui déclinent en fluctuant jusqu’a 6°C.
De plus, Ayre (1985) a établi que le troisieme stade larvaire est le stade qui survit le plus
longtemps lorsqu’exposé a 0°C, soit jusqu’a huit semaines pour certains individus. Ces

résultats appuient I'’hypothése selon laquelle les chenilles ne peuvent pas passer 'hiver
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au Canada (Ayre 1985), mais passent plutét I'hiver passent plutdt I'hiver dans le sol aux

Etats-Unis (p. ex., Tennessee) lors de leur 3-4° stade larvaire (Breeland 1958).

Les températures fraiches sont aussi la cause d’'une 7¢ larvaire (Guppy 1961, 1969).
Pond (1960) rapporte qu’a 18°C, les larves muent six fois, mais qu’a 16,7°C, seulement
52 % des chenilles survivent jusqu’a maturité et que parmi les survivantes, 71 % des
chenilles muent une 7€ fois (dont 86 % de femelles). Guppy (1969) relate quant a lui qu’'a
13°C, environ 33 % des chenilles muent une 7€ fois. Mukerji et Guppy (1970) avancent
l'idée que ce stade larvaire additionnel est une conséquence d’un faible apport alimentaire

causé par les basses températures, plutét que I'effet direct de la température.

Alors que les températures basses ont un effet négatif sur la croissance des larves,
les températures élevées peuvent aussi étre néfastes. Tandis qu’entre 10 et 28°C
'augmentation de la température raccourcit le développement et augmente la taille des
larves, des températures de 29 et 31°C s’averent généralement délétéres pour les
derniers stades larvaires (Guppy 1969). Ces températures élevées ont des effets négatifs
sur I'alimentation des chenilles et peuvent de surcroit causer leur mort (Mulder et Showers
1986). Ainsi, selon Guppy (1969), la température optimale pour les larves de 4° et 5¢ stade
larvaire se situe Iégérement en dessous de 29°C, mais elle serait encore plus basse pour

le 6° stade larvaire.
1.5.3. Chrysalide

Quelgques jours avant la nymphose (formation de la chrysalide), les chenilles deviennent
des prénymphes. A ce stade, elles cessent de s’alimenter, puis produisent une chambre
nymphale, composée d’'une mince couche de soie. La chambre nymphale, de forme ovale,
est dissimulée sous des résidus végétaux dans le sol meuble, ou dans des interstices,
lorsque le sol est plus dur. Bien que les chambres nymphales se retrouvent typiqguement
a environ 2,5cm ou moins de profondeur, certaines ont déja été observées a 5cm
(Breeland 1957).

Les chrysalides de la légionnaire uniponctuée sont trés semblables a celles des
autres noctuidés. Ambrées lorsqu’elles sont nouvellement formées, elles deviennent brun
foncé avec le temps. Les chrysalides des deux sexes mesurent entre 13 et 17 mm de long
(moyenne de 14,5 mm) pour environ 6 mm de large (Breeland 1957). A la suite de la

nymphose, le sexe des individus est pour la premiére fois discernable. En effet, les
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gonophores males et femelles sont visibles sur le segment terminal des chrysalides (au-
dessus de l'anus) et se présentent diffétremment selon le sexe (Breeland 1958). Les

chrysalides femelles sont de la méme grosseur que celle des males (Fortier 2003).

Comme pour les stades de croissance précédents, la température influence le
développement des chrysalides. Lorsquelles sont exposées a des températures
constantes de 13, 17, 21, 25 et 29°C, les chrysalides prennent respectivement : 45,5; 24;
16,5; 11,5; et 8,8 jours pour se développer. Les chrysalides ne survivent pas a des
températures constantes de 10 ou de 31°C (Guppy 1969). Par contre, les chrysalides
peuvent temporairement survivre a des températures extrémes. Certaines chrysalides
ont, par exemple, survécu a 0°C pendant huit semaines (Ayre 1985) alors que d’autres
ont survécu a -4°C pendant huit jours (Bues et al. 1987). Bues et al. (1987) ont aussi
déterminé que le seuil de température minimale pour le développement des chrysalides
est de 11°C. Contrairement a ce qui est observé chez les ceufs et les adultes de la
légionnaire uniponctuée, le taux d’humidité du milieu ne semble pas avoir d’influence sur

la durée des stades larvaires ou la survie des chrysalides (Breeland 1958).

Des tests en laboratoire réalisés par Breeland (1957) suggérent que les femelles
émergent légérement plus tét que les males (une journée de différence maximum).
L’émergence des adultes se produit généralement lors des trois premiéres heures de la
scotophase (la nuit) (Cusson et McNeil 1989a). Un substrat humide est essentiel a
'émergence des papillons, car un environnement sec peut empécher le papillon de se
séparer des parois de la chrysalide et ainsi causer des déformations létales (observations
personnelles). Suivant leur émergence, les papillons se suspendent afin d’étirer leurs ailes

et d’'assécher leur corps, ce qui prend environ trois heures (Breeland 1958).

1.5.4. Adulte

Les ailes des adultes de la Iégionnaire uniponctuée ont une envergure maximale de 4 cm.
Les ailes antérieures ont une extrémité pointue (Breeland 1957), sont de teinte brune
variable (Brou Jr. et Brou 2020) et sont ponctuées de petites taches noires. Une tache
blanche au centre de chaque aile antérieure permet d’identifier 'espéce. Cette tache est
a l'origine du nom de I'espece : Iégionnaire « uniponctuée ». Les adultes de la Iégionnaire
uniponctuée peuvent étre confondus avec ceux de I'espéce Mythimna separata. Lorsqu'ils

ne sont pas dérangés, les adultes de la Iégionnaire uniponctuée sont quiescents le jour et
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actifs des le coucher du soleil (Breeland 1957). Identifier le sexe des adultes est possible
grace al'observation de I'extrémité de 'abdomen ou se trouve l'ovipositeur chez la femelle

et les ptérygopodes (« claspers ») chez le méale (Breeland 1957).

A I'émergence, les individus des deux sexes de la légionnaire uniponctuée sont
sexuellement immatures. En effet, les males ne sont pas sensibles aux phéromones
sexuelles des femelles (Turgeon et al. 1983a; McNeil 1987). Ces derniéres ont de faibles
concentrations d’hormone juvénile, des ovocytes trés petits -donc immatures-, ne
synthétisent pas de phéromones sexuelles et n'ont pas le comportement d’appel (Cusson
et McNeil 1989a; McNeil et al. 2000). L’épisode d’appel de la femelle se produit lorsqu’elle
est sexuellement mature. Lors de ce comportement, la femelle l1éve ses ailes légérement
au-dessus de son abdomen, extrude son ovipositeur, puis agite ses ailes, ce qui contribue
a la diffusion de phéromones d’attractions sexuelles qu’elle produit dans le but d’attirer un

male réceptif (Turgeon et McNeil 1982).

La maturité sexuelle des males et des femelles est atteinte quelques jours aprés leur
émergence. Alors que Fortier (2003) avance que I'dge moyen de maturité sexuelle des
males maintenus a une température constante de 25°C (16J:8N) est de six jours,
Fitzpatrick et McNeil (1989) ont établi que les méles élevés sous les mémes conditions
s’accouplent pour la premiére fois entre trois et 13 jours, la médiane étant de quatre jours.
Breeland (1958) a, de son c6té, déterminé que les femelles sont en moyenne
sexuellement matures apres quatre jours de vie adulte. L’age minimal et maximal observé
par Breeland (1957) était de deux et dix jours, respectivement. Turgeon et McNeil (1982)
sont arrivés aux mémes conclusions aprés avoir soumis des papillons a des températures
constantes de 25°C (16J:8N).

Selon 'hypothése du « oogenesis-flight syndrome », le vol et la reproduction seraient
des activités énergétiguement colteuses et il y aurait une association négative
(compromis énergétique) entre la migration et la reproduction de l'insecte (Johnson 1969).
Ainsi, le délai entre I'émergence des adultes et I'atteinte de la maturité sexuelle (diapause
reproductive) permettrait de rendre disponible des ressources énergétiques nécessaires
a la migration des individus. Ceci expliquerait pourquoi la reproduction de plusieurs
espéces coincide typiquement avec la fin de la migration (Menz et al. 2019). Bien que
chez certains insectes ce modéle ne s’avere pas fondé (Tigreros et Davidowitz 2019),

plusieurs études portant sur la Iégionnaire uniponctuée utilisent ce modéle comme point
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de départ pour étudier la biologie reproductive de I'espéce (McNeil et al. 1996, 2000;
McNeil 2011).

L’age de la maturité sexuelle de la femelle varie en fonction de plusieurs facteurs
environnementaux. En effet, pour une photopériode donnée (16J:8N), 'dge au premier
appel suivant 'émergence des femelles décroit lorsque la température augmente, alors
qgu’il augmente significativement lorsque la température s’abaisse (Turgeon et McNeil
1983). De plus, lorsque soumises a une température constante, les femelles exposées a
une courte photopériode (12J:12N et 10J:14N) amorcent leur premier appel plus tard que
leurs celles soumises a une photopériode plus longue (14J:10N et 16J:8N) (Delisle et
McNeil 1986). De surcroit, I'effet des facteurs combiné de la température et de la
photopériode sur I'age au premier appel est additif (Delisle et McNeil 1987a). Ainsi,
comparativement a des femelles maintenues a des températures élevées (25°C) et
exposées a une longue photopériode, celles soumises a des températures fraiches (10°C)
et de courtes photopériodes (telles que celles rencontrées l'automne en Amérique du
Nord) montrent un retard dans leur développement ovarien ainsi qu’'une hausse de leurs
réserves lipidiques (Delisle et McNeil 1987a; McNeil 1987; McNeil etTobe 2001). A
linverse, lorsque les femelles sont exposées a des températures plus élevées et une
longue photopériode, elles amorcent rapidement leur phase reproductive (Delisle et
McNeil 1987a). En outre, El Ouartassi (1991) a démontré que des femelles soumises a
des températures cycliques appellent a un age plus jeune que celles exposées a des
températures constantes, alors que la température moyenne des deux traitements était la
méme. Par contre, les fluctuations de température n'ont pas influencé de maniére
significative le développement ovarien de ces femelles. Ceci est surprenant compte tenu
gue le développement ovarien des femelles, le comportement d’appel ainsi que la
synthése de la phéromone sexuelle sont fortement synchronisés (Cusson et McNeil
1989a).

L’arrivée de la maturité sexuelle chez les femelles de la |égionnaire, caractérisée par
la production de phéromones sexuelles, le développement ovarien ainsi que de l'initiation
du comportement d’appel, est corrélée a la biosynthése et a I'atteinte d’'une concentration
seuil de 'hormone juvénile (Cusson et McNeil 1989b, 1989a; Cusson et al. 1994b). Chez
la Iégionnaire uniponctuée, des signaux environnementaux tels que ceux décrits dans le
paragraphe précédent influencent le systeme nerveux central qui, en retour, déclenche la

production de neuropeptides. Deux types de neuropeptides, les allatotropines (des
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stimulants) et les allatostatines (des inhibiteurs) régulent 'activité des corps allates des
femelles (McNeil et Tobe 2001). Ce sont les corps allates qui produisent, en plus ou moins
grande quantité, ’hormone juvénile. Lorsque la Iégionnaire uniponctuée est jeune ou que
la température est fraiche (10°C) et que la photopériode est courte, la concentration
d’hormone juvénile dans 'hémolymphe des femelles est basse (Cusson et al. 1990, 1993).
Dans ces conditions, I'atteinte de la maturité sexuelle est retardée de maniére importante
(jusqu'd deux semaines). Les femelles accumulent ainsi des lipides corporels et la
vitellogenese est retardée (McNeil et Tobe 2001). Selon I'hypothése du « oogenesis-flight
syndrome », cette diapause reproductive permettrait de rendre disponibles les ressources
énergétiques nécessaires a la migration des femelles. A linverse, lorsque les femelles
sont plus agées et/ou que les conditions environnementales sont favorables (température
élevée et longue photopériode), les corps allates produisent 'hormone juvénile en grande
guantité. Cette hormone, lorsqu’elle dépasse une concentration seuil, permet la libération
de PBAN (« pheromone biosynthesis activating neuropeptide »), des neuropeptides qui
jouent un réle hormonal en activant la biosynthése de phéromones liées a la reproduction
(McNeil et Tobe 2001). De telles conditions, stimulent la vitellogenése, le développement
ovarien ainsi que le comportement d’appel (McNeil et Tobe 2001). La production de
I'hormone juvénile doit étre continue pour que les fonctions reproductives des femelles

soient maintenues (Cusson et al. 1994b).

L’accouplement se produit lorsque les deux sexes ont atteint I'adge de la maturité
sexuelle. Lors de I'appel, la femelle libére des phéromones, majoritairement composées
de (2)-11-hexadecenyl acétate et de (Z)-11-hexadécéne-1-ol (McDonough et al. 1980).
Méme si le méle sexuellement mature est toujours sensible aux phéromones sexuelles
de synthese, sa sensibilité est accrue lors de la scotophase, en particulier dans la seconde
moitié de la nuit — ce qui correspond au moment ou les femelles ont leur comportement
d’appel (Delisle et McNeil, 1986; Turgeon et al. 1983a). Contrairement aux femelles, les
males n’émettent pas de phéromones sexuelles pour attirer les femelles. Par contre, grace
a leurs pinceaux androconiaux situés sous leur abdomen, les males liberent un mélange
d’acide acétique et de benzaldéhyde qui agit a courte distance. Ce mélange facilite
'acceptation du male par la femelle lors de I'accouplement (Fitzpatrick et McNeil 1988;
Fitzpatrick et al. 1989). Le méle ainsi attiré par les phéromones de la femelle accroche
ses ptérygopodes a I'abdomen de la femelle et insére son endophallus dans celle-ci

(Callahan et Chapin 1960; Capinera 2008; Eizaguirre et al. 2009). Ceci permet au male
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de transférer un spermatophore dans la bourse copulatrice de la femelle. Le
spermatophore est un tube chitineux qui contient les spermatozoides du male. Un seul
spermatophore est transmis par accouplement (Fitzpatrick et McNeil 1989), lequel dure
typiguement trois heures (Guppy 1961). Aprés I'accouplement, le male ne peut parfois
plus rétracter son endophallus et est par conséquent incapable de se détacher de la
femelle. Dans ce cas, le couple s’épuise et meurt éventuellement (Guppy 1961). Callahan
et Chapin (1960) ont rapporté que 15 % des couples de la Iégionnaire uniponctuée restent
ainsi accroché l'un a l'autre lors de la copulation et Breeland (1958) estime que le
probléme s’aggrave lorsque la température est élevée et que le taux d’humidité de I'air

est bas.

Tout comme les méles qui sont polygynes, les femelles sont polyandres, c’est-a-dire
gu’elles peuvent s’accoupler plus d’'une fois dans leur vie. La dissection des femelles
permet de compter le nombre de spermatophores dans leur bourse copulatrice et ainsi de
déterminer combien de fois celles-ci se sont accouplées (Annexel). Le nombre
d’accouplements qu’effectuent les méales et les femelles varie selon les études. Selon
Fitzpatrick et McNeil (1989), des males ayant quotidiennement accés a une nouvelle
femelle vont s’accoupler en moyenne 5,8 fois (certains y étant parvenus jusqu’a 11 fois).
Pourtant, selon Fortier (2003), lorsque des males (initialement vierges) sont présentés a
trois femelles différentes lors de trois nuits consécutives, moins de 20 % des males vont
s’accoupler une troisiéme fois. Svard et McNeil (1994) ont pour leur part déterminé que,
mises présence d’'un nouveau male vierge a tous les quatre jours, les femelles ne
s’accouplent en moyenne qu’une seule fois (maximum de 6 fois). De leur c6té, McNeil et
Tobe (2001) mentionnent plutét une moyenne de 3-4 accouplements par femelle prélevée

sur le terrain.

La période réfractaire des femelles -moment ou celles-ci ne produisent plus de
phéromones d’appel et ne sont donc plus réceptives a I'accouplement- est relativement
courte chez la lIégionnaire uniponctuée. Apres un accouplement, les femelles reprennent
leur comportement d’appel dans les 24 a 48 h qui suivent (Fortier 2003). La taille du
spermatophore et I'expérience reproductive du méale (nombre d’accouplements
précédents) n’ont pas d’influence sur la longueur de la période réfractaire des femelles
(Fortier 2003).
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Les femelles commencent a pondre la nuit suivant 'accouplement (Delisle et McNeil
1987a). Elles pondent typiquement leurs ceufs dés le coucher du soleil (Breeland 1958;
Guppy 1961). Les ceufs sont pondus en groupes, soit en ooplaques (masses d’ceufs). Les
ooplaques varient en taille, mais sont composées, en moyenne, de 108 ceufs qui sont
typiguement pondus en 18 minutes (Breeland 1958). Les ceufs sont maintenus ensemble
par un liquide transparent, collant et relativement rigide une fois séché (Breeland 1958).
Les femelles préférent pondre dans des endroits cachés ou des fentes serrées, tels que
sur une vieille tige de mais (Breeland 1958). Ainsi, lorsque présentées a du pois, du canola
ou bien une graminée, les femelles préférent pondre sur la graminée, ce qui correspond
aux préférences alimentaires des chenilles (Batallas et al. 2020). Par contre, les femelles
ne choisissent pas systématiquement le site d’oviposition (la graminée hoéte) qui offre les
meilleures performances larvaires (mesurées par la masse de la chrysalide la plus élevée)
pour leur descendance (Batallas et al. 2020). La période de ponte s’étale, en moyenne,
entre 4,3 (Breeland 1958) et 8,7 jours (Guppy 1961).

En conditions de laboratoire, la fécondité (nombre d’ceufs pondus) des femelles est
influencée par plusieurs facteurs, tels que la disponibilité de la nourriture pour la femelle
(Guppy 1961), le poids de la chrysalide (Mukerji et Guppy 1970) ainsi que la température
et 'humidité (McNeil 1987). Comme les conditions d’élevage différent d’'une étude a
lautre, la fécondité varie en conséquence. La fécondité moyenne rapportée dans la
littérature passe de 454 (Breeland 1958) a 941 (Pond 1960), a plus de 1 400 ceufs pondus
par femelle (Guppy 1961; Fortier 2003). Il va sans dire que la variabilité individuelle des
femelles est un facteur qui influence grandement la fécondité totale. Ainsi, sous les
mémes conditions d’élevage, certaines femelles ne pondent que quelques centaines
d’ceufs alors que d’autres peuvent pondre jusqu’a 2 320 ceufs (Callahan et Chapin 1960).
Outre ce facteur, la température influence définitivement la fécondité. Lorsqu’exposées a
20, 25 ou 30°C, la fécondité totale moyenne de femelles maintenues en groupes était de
1160, 1335 et 801 ceufs par femelle, respectivement (McNeil 1987). Ces résultats
suggeérent que la température optimale des femelles, en ce qui a trait a leur fécondité, se

situe prés de 25°C.

La longévité des adultes varie grandement en fonction de facteurs tels que le sexe,
le statut reproducteur, la température, la présence de nourriture, les conditions d’élevage,
etc. Par exemple, au Tennessee (Etats-Unis), Breeland (1958) a ainsi déterminé que les

males et les femelles adultes —élevés dans un insectarium extérieur- ont une durée de vie
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moyenne de neuf et de dix jours, respectivement, avec un maximum de 21 jours. De son
cbté, Pond (1960) relate qu’au Nouveau-Brunswick (Canada), la durée de vie moyenne
des males d’élevages maintenus a 22°C est aussi de neuf jours, mais que celle des
femelles maintenues dans les mémes conditions est plutét de 18 jours. Guppy (1961) a,
pour sa part, établi qu’en Ontario, la durée de vie moyenne des maéles et des femelles
maintenus dans les cages a I'extérieur est de 16 jours. Enfin, Guppy (1961) a évalué que
la durée de vie des males vierges est de 22,5 jours mais de 24,5 jours pour les femelles
vierges. Fitzpatrick et McNeil (1989) ont, pour leur part, déterminé que les males vierges
de laboratoire (25°C, 16J:8N) vivent significativement plus longtemps (autour de 24 jours)
gue les méales accouplés (un peu plus de 14 jours). Finalement, la durée de vie des adultes
est fortement réduite lorsqu’ils sont maintenus a 6°C (Ayre 1985) et ils ne survivent pas

lorsque la température est de 0°C ou moins (Fields et McNeil 1984; Ayre 1985).

Comme les stades immatures (ceufs, chenilles et chrysalides) de la Iégionnaire
uniponctuée ont tous un sex-ratio de 1:1, il n’est pas étonnant que Breeland (1957)
rapporte que son insectarium extérieur avait un sex-ratio qui se rapprochait de 1:1.
Lorsque capturés sur une longue période grace a des pieges lumineux, le sex-ratio
d’individus sauvages se rapproche aussi de 1:1 (Breeland 1958; Callahan et Chapin 1960;
McNeil 1987).

1.5.5. Degrés jours

Plusieurs auteurs ont examiné l'influence de la température sur le développement des
différents stades phénologiques de la légionnaire uniponctuée. En 1969, Guppy a
déterminé que des régimes de températures alternés (variant par exemple entre 20 et
29°C ou hien entre 10 et 24°C) mais de photopériode constante (16L :8N) n’ont pas
d’influence sur le taux de développement des ceufs et des larves de la |égionnaire
uniponctuée. Il a ainsi établi que I'utilisation d’'un systéme, basé sur les degrés-jours (DJ)
(base 10), pouvait étre utilisée pour suivre I'évolution du développement de la Iégionnaire
uniponctuée en nature. Dans sa forme la plus simple, le systéme de degré-jours mesure
'accumulation journaliere moyenne de température a partir d’'une limite minimale (base)
en dessous de laquelle 'insecte ne se développe pas. Pour ce faire, la moyenne de la
température minimale et maximale atteinte lors de la journée est calculée, puis la base y
est soustraite (Murray 2020). Ce systeme permet donc de prédire quel stade aura atteint

un insecte en fonction de I'accumulation des DJ. Guppy (1969) a ainsi spécifié que,
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lorsqu’élevés a 25°C, la durée de développement des ceufs, chenilles, chrysalides ainsi
gue la période de préoviposition des femelles nécessitent 63, 277, 165 et 70 DJ,
respectivement, totalisant 505 DJ au moment de I'émergence et 575 DJ a la premiére

ponte.

Malgré les résultats de Guppy (1969) obtenus a température constante de 25 °C,
plusieurs auteurs ont tenté de modéliser le développement des Iégionnaires uniponctuées
lorsqu’elles sont soumises a des températures fluctuantes, sans toutefois arriver a des
conclusions harmonieuses. Ayre et Lamb (1990) ont tenté de prédire, sans succes,
'apparition de la deuxiéeme génération de légionnaire uniponctuée au Manitoba en se
basant sur 'accumulation moyenne des DJ (base 10°C) pendant neuf ans de captures
par piéges lumineux. Les auteurs ont, de plus, calculé, qu’en moyenne, la deuxiéme
génération apparait 679 (+ 200) DJ aprés la premiére, ce qui est légérement plus élevé
gue les résultats de Guppy (1969). De leur cété, Taylor et Shields (1990a) ont déterminé
que le développement des ceufs, chenilles et chrysalides de la Iégionnaire uniponctuée
nord-américaine maintenue sous diverses températures nécessitent en moyenne 74,4;
342,6; et 237,3 DJ (base 9°C), respectivement. Cependant, Taylor et Shields (1990a) ont
aussi démontré que, pour tous les stades de développement, plus la variation de
température entre le jour et la nuit est importante, plus le développement de l'insecte est
rapide. Ces derniers ont ainsi conclu que les modéles linéaires
température/développement (tel qu'utilisé par le systéeme de degrés-jours) sont
inadéquats parce qu’ils surestiment la durée de développement d'un individu soumis a
une grande variation de température. Taylor et Shields (1990a) ont ainsi élaboré un
modeéle biophysique non linéaire qui représenterait mieux le développement de la
Iégionnaire uniponctuée lorsqu’elle est soumise a des températures qui fluctuent. Ces
résultats pourraient expliquer pourquoi, en 2000, des chercheurs espagnols ont déterminé
gue le développement de la Iégionnaire uniponctuée au champ nécessite, en moyenne,
474 DJ (base 12°C) au printemps, 623 DJ I'été, mais seulement 357 DJ a l'automne
(Lépez et al. 2000). Selon les auteurs espagnols, lorsque placées a une température
constante de 25°C, les Iégionnaires uniponctuées requiérent une accumulation de 572 DJ
pour compléter une génération. Il faut cependant garder a I'esprit que les populations
européenne et américaine de la Iégionnaire uniponctuée doivent étre comparées avec

prudence.
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1.6. Lutte contre la Iégionnaire uniponctuée au Quéebec

La seule méthode de lutte préventive recommandée contre la Iégionnaire uniponctuée au
Québec est I'utilisation de la technologie dite « Bt ». Les cultures Bt sont transgéniques et
produisent au moins une protéine insecticide provenant de la bactérie Bacillus
thuringiensis (Bt) (Tabashnik et Carriere, 2017). La légionnaire uniponctuée n’est
cependant pas contrblée par la protéine Bt la plus commercialisée chez le mais: CryAl(b)
(Pérez-Hedo et al. 2012; Lépez et al. 2017). En effet, les chenilles peuvent compléter leur
développement méme lorsqu’elles ingérent des toxines Bt cristallines (Cry) (Lopez et al.
2017). Par contre, la technologie «vegetative insecticidal protein» (Vip), est homologuée
chez le mais pour lutter contre la Iégionnaire uniponctuée. Toutefois, a ce jour, la
technologie Bt Vip est uniquement disponible chez un nombre limité d’hybrides de mais
(Agri réseau 2021; Gouvernement du Québec 2021). Les producteurs cultivant du mais
non OGM (p. ex., certifié biologique), ou toute autre culture, ne peuvent donc pas avoir

acces a cette technologie.

Depuis 1981, le RAP suit la distribution de la Iégionnaire uniponctuée entre les mois
de mai et de juillet pour connaitre la date d’arrivée et la distribution de l'insecte dans la
province. Lorsque les piéges dépassent un seuil de capture de papillons males dans une
région (10 adultes/piége/jour ou bien 100 adultes/piége dés le début de la saison estivale),
le réseau recommande le dépistage des larves au champ pour cette région (Parent et al.
2015). Sous ces seuils, il est considéré qu'il n’y a pas assez d’individus pour causer des
dommages économiquement significatifs. Ceci évite le dépistage systématique des larves
et permet de restreindre I'effort de dépistage a une région et & une période donnée. Lors
gue les seuils sont dépassés, les intervenants du milieu agricole de la région sont alors
avertis et a méme de débuter le dépistage de chenilles dans les cultures de graminées.
Comme la présence de papillons ne garantit pas la présence de larves aux champs, seul
le dépistage des larves et I'utilisation de seuils économiques permet de savoir si une
intervention est nécessaire (Parent et al. 2015). Lorsque la présence de chenilles est
constatée, l'utilisation de seuils d’intervention spécifiques a la culture et a la saison est
recommandée (Parent et al. 2015). Lorsque les seuils de chenilles sont atteints, plusieurs
interventions sont possibles et celles-ci vont dépendre de plusieurs facteurs. Par exemple,
le niveau de maturité de la culture, la taille des larves, la valeur de la culture, la date de la
récolte, les colts associés au traitement, la présence de mauvaises herbes, la présence

d’ennemis naturels, les délais de récolte suite au traitement ainsi que la culture du champ
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le plus proche peuvent influencer la décision (Ribeiro et al. 1996; Prasifka et al. 2011;
Parent et al. 2015). En fonction de ces facteurs, le producteur pourra utiliser un insecticide
homologué (SAgE pesticides 2021), effectuer une récolte hative ou décidera de ne pas

intervenir.

Malgré un effort de recherche important, aucune méthode de lutte biologique (p. ex.,
utilisation de nématodes, parasitoides, virus, huiles essentielles) n'est a ce jour
commercialisée contre la Iégionnaire uniponctuée, que ce soit de maniére préventive ou
curative (Guppy 1967; Harvey et Tanada 1985; Robert et al. 1987; McNeil et Turgeon
1988; Clark et al. 1994; Marino et Landis 1996; Oliveira et al. 1999; Rosa et al. 2002,
2010; Rosa et SimBes 2004; Costamagna et al. 2004; Akhtar et al. 2008; Depalo et al.
2012; Sousa et al. 2013; Harrison et al. 2017). Ainsi, pour tous les producteurs qui
n’utilisent pas la technologie Bt (Vip), le dépistage provincial des adultes par le réseau est
'option la plus économiquement rentable et écologiquement durable. Cette approche
permet de dépister les chenilles de maniére préventive et uniquement lorsque leur
présence est probable. Ceci présente I'avantage de réduire les colts associés au
programme de dépistage des chenilles, d’intervenir de maniére appropriée alors que la
culture n’a pas encore subi de dommages importants et, surtout, de contribuer a dissuader

l'utilisation préventive et systématique de pesticides.
1.7. Problematique

Malheureusement, le réseau de dépistage provincial de la Iégionnaire uniponctuée a de
la difficulté a faire un lien entre les captures de papillons males et les dommages aux
cultures. Ainsi, les pieges munis d’attractifs alimentaires de certaines régions capturent
parfois beaucoup de méles, sans toutefois que des dommages subséquents aux cultures
ne soient observés. A l'inverse, certains sites n’enregistrent pas de captures de papillons
males alors que des infestations séveres de chenilles sont observées au champ. Comme
tout programme de lutte intégrée se base sur une bonne compréhension de la biologie de
linsecte, il est essentiel de mieux comprendre la biologie de la Iégionnaire uniponctuée

pour la combattre de maniére efficace, rentable et respectueuse de I'environnement.

Le manque de corrélation entre les captures d’'insectes et les dommages aux cultures
est un probléme commun chez les espéces migratrices (Pedgley 1993). Divers facteurs
peuvent expliquer ce manque de corrélation. Une piste plausible est le peu de

connaissance sur la migration et la biologie reproductive des femelles. Alors que des

22



males sont capturés, ce sont les femelles qui sont la source des chenilles défoliatrices.
Ainsi, il serait important de confirmer si la quantité de males capturés par les piéges est
représentative de celle des femelles. De plus, plusieurs facteurs affectant la capacité des
femelles de produire une descendance viable sont toujours a élucider chez la Iégionnaire
uniponctuée, ce qui est particuliérement pertinent parce qu’elles sont responsables de la
génération potentiellement dommageable aux cultures. Alors que [influence des
températures élevées sur la fécondité des femelles est déja établie (McNeil 1987), il est
aujourd’hui pertinent d’explorer I'influence de basses températures (10 et 17°C) sur le
potentiel reproducteur des femelles de la lIégionnaire uniponctuée, notamment dans un
contexte de changements climatiques ou les femelles migrantes seront de plus en plus

soumises a des températures printaniéres extrémes.

1.8. Objectifs et hypotheses de recherche

1.8.1. Objectif général

L’objectif principal de ce projet est d’'améliorer les alertes faites par le réseau québécois
de dépistage de la lIégionnaire uniponctuée par I'acquisition de nouvelles connaissances
sur l'arrivée en territoire québécois de la Iégionnaire uniponctuée, ainsi que sur la biologie

reproductive des femelles.

1.8.2. Objectif spécifique 1

Le premier volet de I'étude vise a déterminer dans quelles proportions les femelles de la
Iégionnaire uniponctuée migrent par rapport a celles des males, ainsi que leur statut

reproducteur lorsqu’elles arrivent au Québec.
Les hypothéses du premier volet sont :

e Hypothése 1 : Les femelles et les males de la Iégionnaire uniponctuée arrivent au
Québec dans les mémes proportions.

e Hypothese 2 : Les femelles américaines arrivent vierges sur le territoire québécois.
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1.8.3. Objectif spécifique 2

Le deuxiéme volet de I'étude vise a déterminer linfluence de trois températures
constantes sur la reproduction et la fécondité des femelles de la Iégionnaire uniponctuée
en conditions contrdlées de laboratoire.

Les hypothéses du deuxieme volet sont :

e Hypothése 3: Il existe une corrélation linéaire positive entre la masse (g) des
ooplaques et le nombre d'ceufs qu’elles contiennent, ce qui permet d’estimer
adéquatement la fécondité d’une femelle en pesant les masses d’ceufs.

e Hypothése 4 : Une température fraiche (10°C) influence négativement la fécondité

et la reproduction des femelles de la |égionnaire uniponctuée.

1.9. Approche méthodologique

Pour tester ces hypothéses, 55 piéges munis d’attractifs de types « alimentaires » ont été
utilisés entre les mois de mai et juillet sur cing sites en 2018 et six sites en 2019. Ces
pieges ont permis de capturer les deux sexes de la lIégionnaire uniponctuée et d’évaluer
I'évolution du ratio méle : femelle dans le temps ainsi qu’en fonction du site. La dissection
de ces femelles a aussi servi a évaluer leur statut reproducteur. De plus, des tests réalisés
sur 126 couples sexuellement matures en conditions contrélées (chambres de croissance)
ont permis de caractériser la masse des ceufs de I'espéce en plus de tester l'influence de
trois températures constantes (10, 17 et 25°C) sur plusieurs traits reproducteurs des

femelles.
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Chapitre Il : Trapping the true armyworm Mythimna unipuncta
(Lepidoptera: Noctuidae) in Quebec (Canada) to analyse sex
ratios and female reproductive status

Lemaire-Hamel, Sandrine, Frédéric McCune, Valérie Fournier and Julien Saguez
French title:

Captures des males et des femelles de la |légionnaire uniponctuée (Mythimna
unipuncta) (Lépidoptéres : Noctuidés) au Québec

Key words: Pseudaletia unipuncta, migration, feeding attractant, acetic acid, 3-
methyl-1-butanol
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Résumé

Les réseaux de surveillance qui suivent l'arrivée et la dispersion de ravageurs migrateurs
sur un territoire ne capturent typiguement que des méles adultes. Un probléme associé a
cela est qu'il n'y a pas toujours de lien entre les captures de méles et les dommages
observés au champ. C'est le cas pour la Iégionnaire uniponctuée (Mythimna unipuncta,
Haworth; Lépidoptére), un noctuidé qui immigre chaque printemps au Québec (Canada).
Au cours des printemps et des étés 2018-2019, les deux sexes de la Iégionnaire
uniponctuée ont été capturés sur onze sites québécois grace a un attractif alimentaire.
Nos résultats démontrent que : 1) les deux sexes immigrent au Québec en méme temps,
mais arrivent dans des proportions variables dans le temps et dans I'espace; 2) toutes les
femelles migrantes étaient accouplées au moment de leur capture. Les implications de
ces résultats pour le programme québécois de surveillance de la Iégionnaire uniponctuée
sont discutées.
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Abstract

Monitoring networks that follow the arrival and dispersal of migratory pests over a territory
usually capture adult males. A known problem associated with this is that a link between
trap catches and subsequent field damage cannot always be established. This is the case
for the true armyworm (Mythimna unipuncta, Haworth; Lepidoptera: Noctuidae), a
seasonal migrant that travels each spring towards the province of Quebec (Canada).
During spring and summer of 2018 and 2019, both sexes of the true armyworm were
caught on eleven sites distributed throughout the province of Quebec with feeding
attractant. The results show that: 1) both sexes immigrate towards Quebec at the same
time, but arrive in the province in variable proportions, both in time and space; 2) all
migrant females had mated when they were caught. The implications of these results for
the true armyworm monitoring network are discussed.
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2.1. Introduction

Large-scale monitoring networks that follow the arrival of insects on a territory play an
important role in managing migrant pests. Since their migration is aided by air masses and
strong winds (Reynolds et al. 2017), migratory insect pest populations can suddenly arrive
on a territory in a seemingly random distribution (Pedgley 1993). The aim of monitoring
programs is to inform agronomists and producers of the distribution of the pest and its
descendants, as well as to promote targeted scouting when an economic catch threshold
is reached. In principle, this reduces the need for scouting, enabling producers in areas at
risk to do so only when and where insect trap catches are high. Obviously, the ultimate
objective is to protect crops while reducing pesticide use, thus benefiting business
profitability as well as the environment. In Quebec (Canada), a provincial monitoring
network follows, amongst other species, the evolution of spring and summer populations

of the true armyworm, Mythimna (Pseudaletia) unipuncta (Haworth).

Various lure options, each with varying advantages and drawbacks, can be used to
capture the true armyworm. Although light traps (McNeil 1987), floral lures (Landolt et al.
2011a) and feeding attractants (Landolt and Alfaro 2001; Landolt et al. 2011b) trap moths
of both sexes, these techniques have traditionally been considered unsuited for large-
scale monitoring of the arrival and distribution of migratory insect pests over a large
territory. While light traps require electricity and are not species-specific, floral lures and
feeding attractants can be costly and time consuming to assemble. On the other hand,
synthetic pheromone baits have the advantage of selectivity, simplicity and low costs.
Regrettably, in most moth species, only females produce sexual pheromones that attract
males (Allison and Cardé 2016) and commercially available pheromone baits that can
attract females are uncommon. Hence, Quebec’s true armyworm pest-monitoring network

is limited to trapping males (Dumont 1989).

The true armyworm is a seasonal migrant and agricultural pest that travels each
spring and early summer from the Midwest, eastern and southern United States towards
northerly latitudes (Mulder 1984; Hobson et al. 2018). This pest has been observed in
several Canadian provinces such as southern Saskatchewan, Manitoba, Ontario, Quebec
and New Brunswick (Ayre and Lamb 1990; Doward 2018). The moth undertakes this
migration to avoid unsuitably hot American summer conditions (McNeil 1987). Once the

adults reach their northern distribution range, females often lay their eggs in agricultural
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fields. These eggs generate a polyphagous and highly mobile offspring that voraciously
feed on various crops (Breeland 1958), although preferably grasses, such as corn (Guppy
1967). Even though the true armyworm is considered a secondary pest in the province of
Quebec (McNeil 1987), due to the above-mentioned characteristics, the true armyworm
causes major and unpredictable epidemics every 5 to 20 years (Guppy 1961) that can

generate both yield and economic losses (Malo 2017).

Since the true armyworm cannot overwinter in Canada, it must undertake a southward
fall migration before the arrival of freezing autumn temperatures (Fields and McNeil 1984;
Doward 2018). This migration is possible because of variations in juvenile hormone titres
that are modulated by low temperatures and short photoperiods (Turgeon and McNeil
1983; Delisle and McNeil 1987a, 1987b; Cusson et al. 1994a; Luo et al. 2002). Low
juvenile hormone titres are responsible for the developmental delays of the reproductive
system of these locally produced moths (Cusson et al. 1990, 1993; McNeil and Tobe
2001). This reproductive diapause allows the young moths to use their lipid reserves to
travel back to the species’ overwintering grounds, in the southern United States (Hobson
et al. 2018). The same physiological process allows the true armyworm to accomplish its

northward spring migration (Luo et al. 2002).

Unfortunately, the Quebec network that monitors the true armyworm’s spring migrant
population has had difficulty linking trap catches with subsequent field damage (Parent
2017; Parent and Rieux 2017; Parent et al. 2017). Thus, the absence of adult males in
traps is not always associated with an absence of subsequent larval field damage, and
vice versa. This is a common problem experienced by such monitoring networks (Pedgley
1993) that, in this case, could stem from the limited knowledge on the migration

characteristics of the female true armyworm.

While most of the early work on the true armyworm focused on its ecology and
reproductive physiology and behaviour (Turgeon and McNeil 1983; Delisle and McNeil
1987a, 1987b; Cusson et al. 1990, 1994a), little is known about the migration of the true
armyworm females in Quebec. In fact, the only study that touched on the subject was
conducted more than 30 years ago; it included the installation of light traps during nine
consecutive years on one site in northern Quebec (Normandin, 48.8468, - 72.5408)
(McNeil 1987). These trap catches suggested that the evolution of male and female

populations was similar throughout spring, summer and fall. This fuelled the notion that
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male captures could be used as a leading predictor factor of larval outbreaks. Until now,
the timing and distribution of the true armyworm’s female migrant populations, compared
to the male’s, has never been investigated on a large geographical scale. The objectives
of this two-year study were to assess the validity of this assumption, as well as evaluate
the reproductive status of the female moths throughout the seasons. To do so, we used
feeding attractants based on the odour chemistry of fermented molasses (Landolt and
Alfaro 2001; Landolt and Higbee 2002) to trap both sexes of the true armyworm.

2.2. Materials and Methods

2.2.1. Trapping Experiment

In 2018, five sites, each equipped with five traps, were selected in the province of Quebec
in different agricultural regions. These sites were chosen because the province’s
monitoring network had previously collected moths in abundance there and/or larval
damage had been observed there. Sites were located in Saint-Hyacinthe (45.65687,
- 73.00277), Saint-Blaise-sur-Richelieu (45.222195, - 73.353873), Shawville (45.61196,
- 76.51278), Saint-Mathieu-de-Beloeil (45.59278, -73.24389) and Sainte-Monique
(46.150516, - 72.550927). The 2018 trapping period lasted 10 consecutive weeks
between May 14 and August 6. In 2019, the experiment was conducted on six sites located
in Gatineau (45.550254, - 75.402654), Saint-Eugene (45.78381, - 72.72661), Lac-du-Cerf
(46.329131, - 75.488851), Saint-Mathieu-de-Beloeil (45.5804973, - 73.2398378), Saint-
Hyacinthe (45.60731, -72.94890) and Saint-Cyprien-de-Napierville (45.2244197,
- 73.4115877) (Appendix Il). The 2019 trapping period extended from May 20 to August
12, for a total of 12 consecutive weeks. These trapping periods were chosen because they
historically correspond with the arrival of migrating moths in the province. Only, two sites
(Saint-Hyacinthe and Saint-Mathieu-de-Beloeil) were used in both 2018 and 2019.

The trapping experiment was adapted from Landolt and Higbee (2002). Universal
moth traps (Unitrap, Distributions Solida Inc., Saint-Ferreol-les-Neiges, QC) were hung on
1.2 m stakes and placed along agricultural fields at least 10 metres apart. Each trap
contained an insecticidal strip (Vaportape, Hercon Environmental, Emigsville, PA) and two
15 ml Falcon tubes (Fisher Scientific, Montréal, QC) with cotton balls inside. Five ml of
acetic acid was added to one tube, and 5 ml of 3-methyl-1-butanol wad added to the other.
Each tube’s cap was pierced with a single 3 mm diameter hole to allow the chemicals to

evaporate and act as a feeding attractant. Every week, trap contents were collected and
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tubes were replaced. True armyworm specimens were identified, separated by sex
(Breeland 1958), counted and then stored at -20°C. Identification of true armyworm male
specimens was confirmed by entomologists of the Laboratoire d’expertise et de diagnostic

en phytoprotection of the Quebec Ministry of Agriculture, Fisheries and Food (MAPAQ).

2.2.2. Female Reproductive Status

All female specimens collected were soaked overnight in a 10% potassium hydroxide
solution to rehydrate them before dissection. The number of spermatophores in the bursa
copulatrix was then counted to determine the number of times they had mated (Callahan
and Chapin 1960). Furthermore, the female’s abdomen was visually evaluated for its
amount of fat tissue and its mature egg count. Dissection also confirmed species

identification using bursa copulatrix characteristics.

2.2.3. Statistical Analyses

All analyses were performed using R statistical computing software, version 3.6.2 (R Core
Team 2019). To evaluate the influence of the site, sex and date on moth captures (number
of moths caught per day in a given trap), data were analyzed using a Generalized Additive
Mixed Model (GAMM) zero-inflated Poisson model (mgcv package). This model was
chosen because it enables the creation of a non-linear relationship composed of multiple
inflection points (Wood 2006). Explanatory variables (fixed part of the model) were sex
and date, and the GAMM was fitted to quantify the influence of the date on the number of
moths captured. Since the true armyworm is migrant, moth abundance is not influenced
by the previous year’s catches. The eleven sites were therefore pooled regardless of the
year, and trap number was used as a random factor. The number of moths caught per day
in a given trap was obtained by dividing the weekly trap catches by the number of days

between two trap surveys.

Finally, we used linear mixed effects models (ImerTest package) to represent the
linear regression that estimates the evolution of the number of spermatophores in the
bursa copulatrix of females during 2018 and 2019 (Cameron and Trivedi 1998). Trap
number was used as a random factor and the number of spermatophores was log
transformed to normalize data. For all models, normality and homoscedasticity were

verified visually using residual plots as well as by Shapiro-Wilk test (shapiro.test function).
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2.3 Results

2.3.1. Trapping Experiment

In total, 384 true armyworm moths were caught during the two years (193, in 2018 and
191, in 2019). All sites and traps combined, more than twice as many males were captured
than females: 126 males and 67 females in 2018, and 136 males and 55 females in 2019
(Table 1.1). Other insect specimens (mostly Noctuidae) were also caught, but these

captures will not be detailed in the present paper.

Table 1.1: Total Mythimna unipuncta specimens captured with feeding attractant. In 2018,
moths were captured between May 14 and August 6, for 10 consecutive weeks. In 2019,
moths were captured between May 20 and August 12, for 12 consecutive weeks.

2018 2019
8 ! % ! g !
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I mc = =e° s | 5 =9° I Oc
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£ £ v © £ £ = % %) % At % % z
& 63 6 6% & O N S 68 & 03
Males 31 53 18 5 19 24 57 19 11 16 9
Females 14 32 18 0 3 6 35 4 1 5 4

Male trap catches were not consistently representative of female trap catches.
Indeed, whereas during some periods male captures were representative of female’s,
statistically, more males than females were caught between May 25 and June 1 as well
as between June 11 and June 28 (Figure 1.1). Male and female moth populations were
both influenced by site and date. Therefore, the moths’ sex ratios significantly varied from

one week to another as well as from one site to the next (Table 1.2).
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Figure 1.1: The thick curves represent the GAMM predicted Mythimna unipuncta
abundance values during the season. The dashed red curves are male trap catches, while
the solid black curves represent female trap catches. The thin curves show the 95%
confidence intervals for the predicted male and female moth abundance. The large
confidence intervals at the left end of the graph are caused by low number of capture sites
in early May.

Table 1.2: Results of GAMM to predict the abundance
of male and female Mythimna unipuncta, retaining only
the significant variables and interactions (at the p <0.05
level). P-values : 0 “***” 0.001 “**” 0.01 “*".

Model components

Parametric terms d.f. Chi 2 p-value

Sex 1 7.278 0.00698***
Site 10 72.780 1.28e-11***
Sex Xx site 10 18.995 0.04033*
Smooth terms

Date 9.2300 137.756 < 2e-16***
Sex x Date 4.6244 27.547 3.042e-05***

Figure 1.1 reveals that moth abundance can be divided into two flight periods,
composed of three flight peaks. The first flight period (FFP) is composed of a first flight
peak in late May as well as a second one in June. The second flight period (SFP) is
composed of a lesser flight peak occurring after July 15. For eight of the 11 sites, no moths
were captured after mid-July. In 2018, moths were captured on two sites during the last
week of July, but in 2019 they were captured on one site during the first week of August.

The sex ratio during the FFP was slightly above 3:1 but neared 1:1 during the SFP.

33



2.3.2. Female Reproductive Status

Dissections revealed that 82.7% of mated females had mature eggs in their abdomen,
while none of the unmated females had mature eggs in their abdomen. Females with eggs
in their abdomen had an egg count that varied from one to 150 and had an average of 20
eggs. Visual evaluation of females’ fat tissue proved to be impossible because of the
physical changes to the fat tissues brought on by the potassium hydroxide and,
sometimes, mold. Thus, the number of spermatophores was the only information used for
statistical analysis.

While all females captured during the FFP of 2018 (n= 50) and 2019 (n=21) were
mated, respectively 59% and 24% of females captured during the SFP were virgins for
2018 (n=10/17) and 2019 (n=8/34). Considering all females, the log number of
spermatophores in the females’ bursa copulatrix significantly decreased during the season
(Fa103) = 6.8889, p=0.009993) (Figure 1.2) and was not affected by the site
(Fe,79) = 0.5439, p = 0.838137). On average, FFP females had 2.4 spermatophores and

SFP females carried 1.4 spermatophores.
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Figure 1.2: Boxplot of the number of spermatophores
in the bursa copulatrix of M. unipuncta females
captured in Quebec during the First Flight Period
(before mid-July) and the Second Flight Period (after
mid-July) of 2018 and 2019. The thick horizontal lines
inside the white boxplots represent the median number
of spermatophores, the red dots represent the mean
number of spermatophores, the grey area around the
boxplots represents data distribution and the black
dots represent outliers. Different letters above the
boxes indicate a statistical difference according to
Welch’s t-test (p <0.05). (n = 71 for the FFP and n = 51
for the SFP).

2.4 Discussion

This study presents the first conclusive evidence that true armyworm females migrate to

Quebec at the same time as males, but in different ratios.

As expected, moth captures were distinctively different from one site to another,

regardless of proximity of the sites, or -for the two sites that were used both in 2018 and

2019- the year. Such variability is an established characteristic of migrant pests which

directly results from their annual migration process (Pedgley 1993). Multiple factors can

explain these differences from one site to another. Although little is known of the true

armyworm’s migration process, its flight is likely broadly influenced by the landscape

(Nagoshi et al. 2012) as well as extreme climatic events such as tornadoes and hurricanes
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(Parmesan et al. 2000; Diez et al. 2012; Krauel et al. 2015; Knight et al. 2019) that are
increasing in frequency with climate change (Cai et al. 2014). Therefore, the distribution
and abundance of moths can seem erratic and unpredictable (Pedgley 1993). On a
smaller scale, our trap catches could also have been influenced by plant volatiles that
appeal to females. Many lepidopterans use plant volatiles to locate oviposition sites
(Szendrei and Rodriguez-Saona 2010; Signoretti et al. 2012) or sources of food (Bruce
2000; Landolt and Higbee 2002; Landolt et al. 2011a).

Although acetic acid, one of the two components of our feeding attractant, is not
volatile below 16-16.5°C, the near absence of captures in most sites during the first weeks
of the experiment is likely due to the absence of moths in the environment, not to the lack
of diffusion of the feeding attractant. For instance, at the Shawville site, temperatures
dropped below 16°C on more than 76% of nights during the capture period (Agrométéo
Québec, 2018). Nonetheless, moths were captured during this period. Furthermore, in
2018 and 2019, Quebec’s monitoring network, which was using commercial sexual
pheromones, started capturing moths at the same time we did (unpublished data).These
commercial lures have a diffusion threshold of only 5°C (A. Ramsey-Rosselott, Scentry
Biologicals, Inc., Montana, personal communication, 2020). Since the true armyworm is
generally inactive below such temperatures (Ayre 1985; Taylor and Shields 1990) and
advances its peak activity on cooler nights (Turgeon et al. 1983b), the monitoring network
—and therefore our feeding attractants— should have been representative of actual moth

populations arriving in Quebec.

Throughout the experiment, male captures were not consistently representative of the
female captures, although the capture peaks were aligned. During the FFP (May — mid-
July), the abundance of male moths was greater than that of females’, whereas during the
SFP (mid-July — August), the sex ratio approached 50:50. Although this explains why
Quebec’s monitoring network cannot always link larval damage to male captures, it is
surprising. Indeed, between 1982 and 1985, McNeil (1987) caught both sexes of the true
armyworm in Normandin using light traps, and although the moth’s sex ratios varied
weekly, female abundance was similar to males’, during both the first and second flight
periods. Furthermore, in 1957, in Tennessee, Breeland (1958) used light traps to capture
69.5% of females between March 11 and May 20, and 53.3% of females between June 3
and 24. Breeland’s results suggest that the true armyworms arriving in Quebec stem from

American populations that have at least as many females as males. According to Hobson
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(2018), these moths are the source of Quebec’s spring immigrants. One can therefore

wonder why more males than females were captured during the FFP.

Many factors could influence the sex ratios in which the true armyworm arrives in
Quebec. Firstly, fewer females than males could be leaving their overwintering grounds
for a northbound spring migration. Since the United States has low densities of
reproductively active populations throughout the year (Breeland 1958; McNeil 1987; Brou
Jr. and Brou 2020), perhaps not all true armyworm moths undertake a spring migration.
Although the physiological mechanisms behind the true armyworm’s migration have been
extensively studied (Delisle and McNeil 1987a; Cusson and McNeil 1989; McNeil 2011),
the ecological and behavioural factors orchestrating migration have yet to be investigated
(McNeil 2011; Chapman et al. 2015). Since the cues initiating take-off and migratory flight
in physiologically primed insects are unknown, one could hypothesize that males and
females could have different levels of sensitivity to those cues. For instance, barometric
pressure, known to initiate insect takeoff (Reynolds et al. 2017), differently influences
sexually mature males and females (Pellegrino et al. 2013). This suggests that barometric
pressure could influence the true armyworm’s flight (McNeil 2011) differently depending
on the sex.

Secondly, the greater proportion of males caught during the FFP could be explained
by the female’s lower flight potential. Luo et al. (2002) reared the true armyworm at 23°C,
under a short photoperiod of 12:12 (L: D), equivalent to the one found in March in Texas
and known to slow the development of the reproductive system of both sexes (Delisle and
McNeil 1987a). These authors established that while males’ optimal flight potential is
reached at 10 days old, females reach theirs at five days old. Furthermore, Luo et al.
(2002) revealed that for females between five and 10 days old, ovarian development is
linked to a decrease in their flight duration and speed. Males of the same age do not

experience this decline.

Based on these observations, it is highly probable that the reproductive system of
some females develops before they arrive in Quebec, when they are exposed to a
favourable environment (Delisle and McNeil 1987a; Cusson et al. 1994), thus diminishing
their flight potential. Even during migration, the moths’ reproductive system’s development
is likely to be prompted by: 1) the cyclicity of the temperature (El Ouartassi 1991); 2) the

increase of their thoracic temperature due to the muscular activity of flight (Heath and
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Adams 1965) and 3) the lengthening of the photoperiod resulting from the advancing
season and their ascension to higher latitudes (Delisle and McNeil 1987a). Indeed, Delisle
and McNeil (1987a) showed that 10-day-old females maintained at 10°C in a 12:12 (L: D)
regime (mimicking early spring temperatures in the United States) took an average of 4.4
days to initiate onset of reproductive activity after being transferred to a 25°C and 16:8
(L: D) regime (similar to summer conditions in Quebec). According to the oogenesis-flight
syndrome hypothesis, for migrant insects, ressource allocation between migration and
reproduction is managed by delaying the onset of reproductive activities (oogenesis,
copulation and oviposition) until after flight termination (Johnson 1969). Previous authors
have found this hypothesis to be a useful starting point when approaching the topics of
true armyworm migration and reproduction (McNeil et al. 1996, 2000; McNeil 2011).
According to this hypothesis, females would halt their migration once their reproductive
system has developed. Therefore, if conditions are ideal and their reproductive system is
mature, females could stop before arriving in Quebec and lay their eggs in more southerly
territories (e.g., the province of Ontario or the state of New York). Males, with a stronger
flight potential and no oviposition urge, could continue their migration towards higher
latitudes, such as Quebec. The important individual variability in the true armyworm’s
sexual maturation (Turgeon and McNeil 1982) could explain how some females reach

Quebec.

The fact that no virgin female was captured before mid-July was surprising. The
oogenesis-flight syndrome hypothesis suggests that at least some virgin females should
have been captured. According to this hypothesis, migration and fecundity are alternate
physiological states, and migration thus occurs before the onset of reproductive maturity
(Johnson 1969; Rankin et al. 1986). While several exceptions to this have been found,
most wing-monomorphic insects experience a negative association between migration
and fecundity (Rankin et al. 1986; Tigreros and Davidowitz 2019). The true armyworm
seems to belong to the latter category for two reasons. Firstly, researchers have linked
ovarian development with a decline in flight distance and speed (Luo et al. 2002).
Secondly, of the 7099 females caught in Normandin, an average of 3.2% were unmated
when captured (McNeil 1987). This shows that at least some females can migrate to
Canada while in reproductive diapause. In light of this, it is therefore likely that the mated
females caught in our experiment arrived in Quebec while sexually immature, and mated

after their arrival. The absence of virgin females during the FFP could be explained by a
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rapid sexual maturation period causing the proportion of virgin females in the environment
to be so small that it was not detected during our experiment because of our low capture
numbers (only 122 females were captured). The delay between moth arrival and the
beginning of oviposition is a useful piece of information for Quebec’s monitoring program,

because it affects the timing of larval outbreaks.

Considering the advanced reproductive status of females caught in the FFP, one
could hypothesize that the focus on reproductive activities (mating and egg laying) would
lead females to be uninterested by feeding, and therefore less responsive to feeding
attractants. This implies that feeding attractants would regain their full potency during fall,
when females are in reproductive diapause and focused on finding energetic resources
for their upcoming migration. If accurate, it could explain why no virgin females were
caught in early spring but were caught in the SFP. Unfortunately, no study investigates
the efficacy of feeding attractants throughout the reproductive cycle of Mythimna
unipuncta. However, the feeding attractants used in the present study appeared to have
attracted gravid females, calling into question the previous hypothesis. Indeed, if females
arrived in Quebec during their early sexual maturity and were insensitive to feeding stimuli,
they would not initially be caught by our traps. Eventually, with fading reproductive urges,
females would be trapped by our feeding attractants, thus creating a delay between male
and female trap catches. On the contrary, our FFP females were trapped at the same time
as males. Another element suggesting that M. unipuncta adult females of all reproductive
status are responsive to feeding attractants, is that egg maturation is a continuous process
that is sustained well after first mating and egg laying (Svérd et McNeil, 1994; McNeil et
al., 2000), therefore requiring continuous energetic resources. It is therefore reasonable
to suggest that females, having spend a vast amount of their energetic reserves during
migration, are feeding during the reproductive phase of their life. Guppy (1961) mentioned
that providing sugar water to M. unipuncta adult is required for egg production. Similar
results were anecdotally observed with our laboratory rearing. Moths died when sugar
solution was made unavailable (unpublished data). We conclude that it is therefore highly
probable that females, in need of energy during their oviposition period, are sensitive to
feeding attractants throughout their adult life. Nevertheless, the potency of these lures

could vary as a result of female reproductive status.
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Given the uncertainties associated with feeding attractants, one could wonder if light
traps are a preferable trapping technique. Light is generally considered a strong stimulus
that is seemingly unlinked to a biological function, and would hypothetically be more
reliable than feeding attractants. Regrettably, studies comparing feeding attractants to
blacklight traps for M. unipuncta are also absent in literature. When looking at other
Noctuidae, such studies are either lacking or emphasize the need for species’ specific and
yearlong testing. For example, a study on Mythimna convecta, an Australian Noctuidae
closely resembling M. unipuncta, compared the efficiency of light traps with feeding
attractants (McDonald and Farrow 1990). Surprisingly, they trapped no moths with the
light traps, which contradicted previous studies (Baker, 1978; McDonald et Smith, 1986).
McDonald and Farrow attributed this to the seasonal reproductive status of the moth,
suggesting that light traps are indeed not free of biological functions. We conclude that

further tests are essential to answer this question with M. unipuncta.

The SFP is composed of locally produced females, descendants of the moths that
migrated northward during spring. The fact that the SFP females were largely virgin, as
well as the ca. 50:50 sex ratio during the SFP, indicate that these were locally produced
moths. The natural sex ratio of eggs and larvae has been reported to be close to 50:50,
both in laboratory rearing (Breeland 1958; Pond 1960, unpublished data) and in the field
(Pond 1960). It is thus expected that any new, locally produced generation would be
composed of as many males as females, as observed during the SFP. Furthermore, the
SFP moths captured in Normandin between 1982 and 1985 also had a sex ratio close to
50:50 (McNeil 1987). Finally, the fact that true armyworms were captured in the expected
ratios during the SFP further suggests that the feeding attractant used in this study
(Landolt and Higbee 2002) attracts a representative number of true armyworm

populations.

While SFP females were largely virgin, SFP males were not sexually mature either.
From May 7 to July 23 (when true armyworm larvae cause the most damage), Quebec’s
monitoring network used traps containing commercial sexual attractants. Since sexually
immature true armyworm males are not receptive to female sex pheromones (Steck et al.
1982; McNeil 1987), these traps only attract sexually mature males. Some of these traps
were adjacent to ours. While our traps (containing feeding attractants) caught the SFP,

the monitoring network’s traps did not catch any males (unpublished data).
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The dates of our flight periods differ from those reported in the literature. As previously
mentioned, the only other instance where both sexes of the true armyworm were captured
in Quebec was between 1982 and 1985, using light traps, in Normandin (48.8497,
- 72.5438) (McNeil 1987). In regard to the FFP, although our greatest capture peak (June)
corresponds to McNeil's, the smaller and earlier one at the end of May occurred prior to
McNeil’s earliest captures. This could be explained by the fact that Normandin is at a
higher latitude, therefore representing a longer flight for the spring moths. Another possible
explanation is that with climate change, the true armyworm’s overwintering grounds in the
United States have been experiencing earlier springs (Cayan et al. 2001; Regonda et al.
2005), thus prompting migration at earlier dates (Obermeyer 2018). Whether or not the
destination’s environment is suitable for the development of the moths’ offspring this early
in the spring is dependent on the climate that spring, and the presence of food sources
(ex. perennial crops). Our SFP (end of July and first week of August) occurred earlier than
Normandin’s (end of August — September). This difference could be explained by a
combination of two factors: 1) our traps were located at a lower latitude than those in
Normandin and; 2) with climate change, Quebec’s temperature has increased over the
last 30 years (Ouranos 2015). Both of these factors expose the larvae to warmer

conditions, thus accelerating their development (Guppy 1969).

Although many of the SFP females in this experiment were virgin, their percentage
was distinctly lower than those found by other researchers. In 2018, the SFP occurred
during the last week of July and 59% of females were unmated. In 2019, the SFP occurred
at the beginning of August and 24% of females were unmated (n = 51). In contrast, on
average, 99.5% of females caught between 1977 and 1985 in Normandin during the SFP
(August — September) were unmated (maximum =100% and minimum = 98.4%,
n = 1825) (McNeil 1987). Furthermore, of females caught in Washington (DC) in
September and October 2000, ca. 80% were unmated (n = 100) (Landolt and Higbee
2002).

The high mating percentage amongst the females captured in the present study could
be explained by their early emergence date. The delay in the development of their
reproductive system is caused by the additive effects of low temperatures and short days
(as found during fall) (Delisle and McNeil 1986, 1987). Therefore, moths emerging in July
and early August may not encounter the environmental cues postponing the development

of their reproductive system and prompting migration. Between July 29 and August 5,
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2019, while the SFP was observed in Saint-Eugéne, the photoperiod was 14.5:9.5 (L: D)
and an average temperature of 19.7°C was observed in Saint-Germain-de-Grantham’s
weather station (Gouvernement du Canada 2020), ca. 15 km from our traps. While Delisle
and McNeil (1987a) only tested the influence of 10 and 25°C on the development of the
true armyworm’s reproductive system, such a photoperiod was found to induce sexual
maturation (Delisle and McNeil 1987a). As a result, the environmental conditions at the
end of July or in early August are likely to induce reproduction in the true armyworm.
Depending on the weather that follows, the offspring of these locally produced moths could
either: 1) initiate a southward migration as moths, or 2) be killed by the first winter frost as
larvae or pupae (Fields and McNeil 1984; Hobson et al. 2018), thus leading to accidental
dead end populations (McNeil 1987). Therefore, contrary to what had previously been
assumed in Quebec, our trap catches suggest that the SFP is composed of adults that will
not return to the United States.

Finally, since our trapping ended, at the latest, on August 12, we cannot be certain
whether the moths caught in July and August truly represented the entire second flight,
merely parts of it or whether an third flight period (revealing a third generation) in fact
occurs. Based on the finding by Ayre and Lamb (1990) that the average degree-day
accumulation cannot accurately predict the appearance of the second flight period, a

longer trapping period (until first frost) would have been necessary to answer this question.

2.5. Conclusion

The fact that true armyworm sex ratios can vary from 1:1 to 5:1, without apparent logic or
patterns, depending on the site or date, could explain why the Quebec monitoring
network’s male trap catches are not always correlated to crop damage. The network bases
its alerts on male moth trap thresholds that may not represent the number of females
present and likely to lay eggs on crops. Therefore, since the number of male moths caught
during the FFP (the most damaging for crops) does not represent the number of females
present in the environment, Quebec’s monitoring network cannot infer where larval
outbreaks will occur. On the other hand, since peak male arrivals are similar to those of
the females, the trapping data collected by the network nonetheless provides valuable
information about the timing of true armyworm arrival in Quebec. Thus, the monitoring

network can continue to recommend valid dates for field scouting.
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While capturing females could provide more reliable information on subsequent pest
outbreaks, this practice could be extremely difficult to implement. Although, for some
insects, commercial sexual attractants targeting females of a single species can be
manufactured (Toth et al. 2007), true armyworm males do not seem to produce
pheromones to attract females (Fitzpatrick and McNeil 1988). Floral lures, feeding
attractants and light traps can be effective for trapping females, but they have the
disadvantages of not being species-specific, requiring more manipulations or power

sources, thus rendering them inappropriate equipment for a monitoring program.
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Résumé

La légionnaire uniponctuée, Mythimna unipuncta Haworth, migre chaque printemps vers
le Québec (Canada) afin d’échapper aux températures élevées de I'été américain. Avec
les changements climatiques, sa date d’arrivée et les températures rencontrées a son
arrivée pourraient changer, influengant en retour la physiologie reproductive des femelles.
Dans le but d’explorer linfluence de températures fraiches sur la reproduction et la
fécondité de M. unipuncta, nous avons investigué la corrélation entre le nombre d’ceufs
dans une ooplaque et leur masse (g). Ensuite, des couples sexuellement matures ont été
formés et soumis a des températures constantes de 10, 17 et 25°C. Nos résultats
démontrent que la température n’a pas influencé la fécondité a vie des femelles, mais que
le traitement de 25 °C a influencé négativement la masse des ceufs, le pourcentage et la
fréquence d’accouplement en plus de raccourcir la période de ponte. Les résultats sont
discutés dans un contexte de changements climatiques.
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Abstract

The true armyworm, Mythimna unipuncta Haworth, migrates every spring towards Quebec
(Canada), to avoid high summer temperatures. Because of climate change, moths could
arrive earlier in the province, and the temperatures encountered upon arrival could vary
increasingly, possibly influencing the female’s reproductive traits. In order to explore the
influence of cool temperatures on the reproduction and fecundity of M. unipuncta, we
investigated the correlation between the number of eggs in egg clusters and their mass
(9). Next, sexually mature couples were formed and subjected to constant temperatures
of 10, 17 or 25°C. Our results showed that although temperature did not influence the
lifetime fecundity of M. unipuncta, high temperature negatively influenced egg mass, the
couples’ mating percentage and frequency as well as the females’ oviposition period.
Results are discussed in a context of climate change.
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3.1. Introduction

The true armyworm, Mythimna (syn. Pseudaletia) unipuncta Haworth (Lepidoptera,
Noctuidae), is a secondary pest in Quebec (Canada) that causes major and unpredictable
outbreaks every 5-20 years (Guppy 1961). As for many other insects, this unpredictability
is notably a consequence of its migrantory nature (Pedgley 1993). Mythimna unipuncta
overwinters in the south-eastern United States (Hobson et al. 2018), migrates northward
every spring and arrives in Quebec between the end of May and mid-July (McNeil 1987).
In Quebec, female moths lay their eggs, and the resulting larvae can generate
economically important crop damage (Malo 2017). In the fall, these adult offspring return
to the United States to overwinter (Hobson et al. 2018). Mythimna unipuncta is able to
undertake this long migration because the development of its reproductive system is
slowed down when the moth is exposed to a shorter photoperiod and cooler temperatures

—such as those found in Quebec during the fall (Delisle and McNeil 1987a).

Amongst the multiple consequences of climate change, earlier spring thaws and a
general increase in 1) temperatures and 2) occurrences of extreme meteorological events
are to be expected (Cai et al. 2014; Obermeyer 2018). These changes will have an impact
on insect biology (Parmesan et al. 2000; Roy and Sparks 2000; Hance et al. 2007; Ziska
and McConnell 2016). In southern Quebec, where the majority of the province’s
agricultural lands are concentrated, an increase of 2-4°C in annual temperatures (for
2041-2070) as well as longer heat waves and warmer winters are expected (Ouranos
2015). Therefore, spring migratory moths will be exposed to a wider range of climate upon
arriving in Quebec. Understanding how temperature impacts the reproductive traits of

insects helps anticipate their future development and outbreaks.

A vast array of factors influence the biology of insects, but temperature is a particularly
important mediator of phenotypic variation in these ectotherms (Fischer et al. 2004). In
insects, the influence of temperature is non-linear; they have an optimal range of
temperatures where the upper and lower limits are associated with lower reproductive
performance (ex.: Leather (1994); Delisle et al. (2016); Xiang et al. (2018)). Because each
species has an optimal temperature range (Carroll and Quiring 1993; Cheng et al. 2015;

Xiang et al. 2018), it is important to study each species individually.
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Many studies have examined the influence of temperature on M. unipuncta. Early
work on the topic focused on the impact of temperature on egg maturation as well as larval
and pupal development (Breeland 1958; Pond 1960; Guppy 1961, 1969; Bues et al. 1987,
McNeil 1987; Ayre and Lamb 1990; Taylor and Shields 1990). Thereafter, the influence of
temperature on various reproductive traits was explored, generating abundant literature
on how temperature regulates the rate at which the reproductive system of both sexes of
M. unipuncta develops (Delisle and McNeil 1987a; Cusson et al. 1990; El Ouartassi 1991;
Dumont and McNeil 1992). It was also discovered that, as for many other lepidopterans
(Allison and Cardé 2016), temperature influences the timing of mating in M. unipuncta.
Indeed, on cold nights, females are known to call earlier (Delisle and McNeil 1987b), while
males also shift their activity peak accordingly (Turgeon et al. 1983). Research also
revealed that M. unipuncta’s oviposition seems to be possible at temperatures as low as
3.3°C (Breeland 1958), although the specie’s basal temperature is considered to be 9°C
(Ayre and Lamb 1990). Furthermore, studies have shown that high temperatures (i.e.
30°C) have a negative influence on the reproductive success (Breeland 1958), total
fecundity (lifetime number of eggs laid) and fertility (number of live offspring produced) of
M. unipuncta (McNeil 1987).

Although the influence of temperature on the true armyworm is well documented,
many of its effects on the moth’s biology have yet to be tested. For instance, it has been
demonstrated for other Lepidopterans that temperature influences male receptivity to
female pheromones (Kanno and Sato 1979), mating duration (Cheng et al. 2015; Xiang et
al. 2018), mating frequency (Henneberry and Clayton 1991; Simmons and Marti 1992),
daily fecundity (Cheng et al. 2015) and adult longevity (Blomefield and Giliomee 2011).
These factors are important because changes in the reproductive potential of lepidopteran
females directly impact the production of offspring and therefore defoliation pressure in
agricultural fields (Nakano 1977; Campbell et al. 1984). Furthermore, although the
influence of lifetime constant temperature (McNeil 1987) as well as the shift from cold to
warm temperatures have been explored for the true armyworm (Delisle and McNell
1987a), the influence of exposure to cold on sexually mature females has never been
studied. This can occur when, due to climate change, precocious sexually mature migrants

(see chapter II) arrive in Quebec and experience cold temperatures (Obermeyer 2018).

To evaluate the influence of spring temperatures on the reproductive traits of sexually

mature true armyworms, we first examined the relationship between the mass (g) of an
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egg cluster and the number of eggs in the cluster, and if temperature influenced that
relationship. Second, using this correlation, we investigated the following reproductive
traits: total fecundity (total number of eggs laid); daily fecundity (number of eggs laid daily);
oviposition period (number of days between the first and last days of oviposition); number
of oviposition days (number of days on which eggs were laid during that oviposition
period); oviposition delay after male and female pairing; mating percentage; and lifetime
mating frequency.

3.2. Materials and Methods

3.2.1. Insect Rearing

Mythimna unipuncta egg clusters were from Jeremy N. McNeil's laboratory rearing
(Western University, London, ON, Canada). Prior to the beginning of the experiment, all
developmental stages of M. unipuncta were reared at 25°C (+0.5), 70% relative humidity
and a 16L: 8D regime in growth chambers (PGR-15, Conviron, Winnipeg, CAN). Larvae
were individually reared on an artificial pinto bean diet (modified from Shorey and Hale
1965) in individual plastic cups (=23 mL). Pupae were sexed, placed on humid vermiculite
and both sexes were held separately in different cages. Resulting adults were isolated by
emergence date and fed a 20% sucrose solution ad libitum. All moths were 5 days old at
the beginning of the experiment, because this is considered the average sexual maturation

age for both males and females (Turgeon and McNeil 1982; Fitzpatrick and McNeil 1989).

3.2.2. Laboratory Trials

Each couple was placed in a 1L glass Mason jar that was lidded with a screen and given
access to a 20% sucrose solution ad libitum as well as a folded wax paper strip for the
female to oviposit on. Trials were conducted in three different growth chambers (PGR-15,
Conviron, Winnipeg, CAN) set for 70% relative humidity and a 16L: 8D photoperiod. Using
a randomized block design, 14 couples were respectively exposed to 10, 17 and 25°C and
trials were repeated three times between March 12 and July 10, 2019. In total, 126 couples
were tested. The wax paper strips were collected daily and the egg clusters were weighed
(NewClassic MS balance, Mettler Toledo, Columbus, Ohio, £0.0001g) and conserved in
isopropanol 70%. For each couple, the experiment ended when the female died or did not

lay eggs for more than three consecutive days.
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3.2.3. Egg Mass

The correlation between the number of eggs in a cluster and cluster mass (g) was
determined in order to facilitate evaluation of female fecundity. To achieve this, for every
treatment and repetition, 10 egg clusters were randomly selected and all of the eggs were
counted (for a total of 90 egg clusters). Egg clusters that were clumped together and could
not easily be counted were separated by rinsing them to remove the isopropanol, then
soaked for five minutes in a 10% potassium hydroxide solution, after which they were
shaken. To facilitate the egg count, egg clusters were put into a petri dish, photographed
and later counted on that image (Appendix Il1).

3.2.4. Reproductive Status of Females

After being soaked overnight in a 10% potassium hydroxide solution to rehydrate tissues,
the abdomen of all females was dissected to determine their mating status. To achieve
this, the number of spermatophores (a chitinous tube containing spermatozoa) in the
bursa copulatrix were counted (Callahan and Chapin 1960). Since a single spermatophore
is transmitted per mating (Fitzpatrick and McNeil 1989), the number of spermatophores in
the bursa copulatrix represents the number of times the female mated. Accordingly, a

female without spermatophores was considered unmated (virgin).

3.2.5. Statistical Analyses

All analyses were performed using R, version 3.6.2 (R Core Team 2019), with a = 0.05.
The egg cluster data were fitted with a linear model using generalized least squares (nlme
package). Homogeneity of variance and normality of the residuals were verified using
guantile-quantile plots, Shapiro-Wilk normality test (stats package) and kurtosis (e1071
package). Data transformation was investigated with the boxcox function (MASS
package). To account for the different variances of each level of the factor temperature,
the varPower function (nlme package) was used. Posteriori contrasts were used to test if
temperature influenced the global relationship (characterised by the intersects and slopes)

between the cluster mass (g) and the number of eggs in each cluster.

To account for data overdispersion, the influence of temperature on the number of
matings was fitted using a generalised linear mixed-effect model (Ime4 package). Couples

unable to detach themselves after mating were excluded from the statistical analysis of
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the reproduction data because both individuals died before offspring could be produced.
Homogeneity of variance, normality and the need for data transformation were assessed
as described for the egg cluster data. Mating data were transformed by multiplying by 100
in order to avoid singularity from small values. Means were compared using the estimated
marginal means method and Tukey’s multiple comparison test (emmeans and multicomp

packages).

The oviposition data were analyzed using a linear mixed effect model with
temperature as the dependent variable and total fecundity (using egg mass (g) as well as
egg mass (g) converted into egg count using the egg cluster data), delay before first
oviposition, oviposition period, number of oviposition days and daily fecundity as
independent variables. Couples that never mated or were unable to detach themselves
after mating were excluded from the statistical analysis of the oviposition data.
Homogeneity of variance, normality and the need for data transformation were assessed
as described for the egg cluster data. Delay before first oviposition was square-root
transformed. For the oviposition period and number of days of oviposition, the varldent
function (nlme package) was used to account for the different variances of each level of
the temperature factor. Fecundity data were log transformed and the corCAR1 function
(nlme package) was used to correct for normality. When the effect was significant, the
means were again compared using the estimated marginal means method and Tukey’s
multiple comparison test (emmeans and multicomp packages). The influence of
temperature on total fecundity of virgin females was not statistically investigated because

there were too few data points for the 10 and 17°C treatments.

3.3. Results

3.3.1. Egg Mass

For all treatments, a strong positive correlation was found between the number of eggs in
a cluster and its mass (g), while temperature influenced the slope and intercept of that
linear regression (Figure 2.1). The linear regressions of the 10 and 17°C treatments were
not significantly different (F = 1.6427, DF = 2.87, p = 0.2073), but the 25°C treatment was
significantly different from the 10°C (F =7.0769, DF =2.87, p=0.0014) and 17°C
treatments (F = 4.8330, DF = 2.87, p = 0.0102). The average mass of a single egg was
0.1059 mg at 10°C, 0.1061 mg at 17°C and 0.0927 mg at 25°C.
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Figure 2.1: Linear regressions between the number of eggs in an
egg cluster and its mass (g) at three temperature treatments, i.e.
10, 17 and 25°C (n = 30 for each treatment). According to a
contrast analysis, the slope and intercept of the 25°C treatment
were significantly different from those of the 10 and 17°C
treatments.
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3.3.2. Reproduction

The 17°C treatment resulted in the highest moth mating ability (ability to transfer a
spermatophore and detach at each mating). Dissections revealed that at 10°C, 16.7% of
females never mated and 9.5% of the females mated but could not detach from the male
after spermatophore transfer. At 17°C, only 19% of females never mated and all mated
couples successfully detached. Finally, at 25°C, 54.8% of females never mated and 2.3%

of couples could not separate once mating was over.

Temperature significantly influenced the number of spermatophores in the bursa
copulatrix of females (Figure 2.2). The number of spermatophores per female was
statistically lower for specimens exposed to 25°C than for those exposed to 10 and 17°C
(x?=0.456, DF = 2, p =0.0001). On average, females exposed to the 10, 17 and 25°C
treatments mated respectively 1.1, 1.2 and 0.5 times. Interestingly, when virgin females
were excluded from the analysis, temperature did not significantly influence the number
of matings (x?>= 5.456, DF = 2, p = 0.0654).
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Figure 2.2: Number of spermatophores in the bursa
copulatrix of M. unipuncta females maintained at constant
temperature. Different letters above bars indicate a
statistically significant difference according to Tukey’s
multiple comparison test (p<0.05). (n = 38 at 10°C, n = 42 at
17°C and n = 41 at 25°C, females that could not detach were
excluded from the statistical analysis).
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3.3.3. Oviposition

Temperature did not influence lifetime total fecundity when it was measured by the lifetime
total egg mass (g) (Fe.4 = 1.70987, p = 0.2906). Since Figure 2.1 revealed that for a same
egg mass (g) value, the egg count differs at different temperatures, all egg count
information provided in this study is the result of fecundity (g) data converted using the
regressions in Figure 2.1. As with total egg mass (g), temperature did not significantly
influence the lifetime total number of eggs laid (Fz.4)= 0.85291, p = 0.4915) (Figure 2.3.A).
On average, females laid a total of 1099 eggs at 10°C (392 SD), 1264 eggs at 17°C
(x479 SD), and 1148 eggs at 25°C (607 SD).

Temperature did not influence the delay before first oviposition (days) (Fe.4) = 0.95954,
p = 0.4567) (Figure 2.3.B). The average delay before first oviposition was 3.1, 1.8 and
2.2 days for the 10, 17 and 25°C treatments respectively.

Length of the oviposition period (humber of days between the first and last days of
oviposition) decreased with increasing temperature (F4) = 18.64675, p = 0.0094)
(Figure 2.3.C). The oviposition period was significantly longer at 10°C than at 17°C or
25°C. The average oviposition period was 13.0, 9.0 and 6.8 days for the 10, 17 and 25°C
treatments, respectively. For all temperatures, at least one mated female did not lay eggs.
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Figure 2.3: Boxplots of (A) total fecundity (g), (B) delay before the first oviposition (days),
(C) oviposition period (days) and, (D) number of oviposition days of mated M. unipuncta
maintained at three constant temperatures. Medians are represented by the midline of the
white boxplots, means by the red dots, data distribution by the grey areas, and outliers by
the black dots. Lettered labels indicate statistical difference according to Tukey’s multiple
comparison test (p < 0.05) (n =31 at 10°C, n=34 at 17°C and n = 18 at 25°C).
Temperature had a significant negative influence on the number of oviposition days
(Fay=12.20242, p = 0.0198) (Figure 2.3.D). Because it excludes days when the females
did not lay eggs within the oviposition period, its values are smaller than or equal to the
oviposition period. The average number of oviposition days was 10.1, 7.9 and 5.9 days
for the 10, 17 and 25°C treatments, respectively. This represents 77.7, 87.8 and 86.8% of
the oviposition period for the 10, 17 and 25°C treatments, respectively. Contrary to the
oviposition period, the number of oviposition days for the 10°C treatment was only

statistically different from the 25°C treatment, and not the 17°C treatment. This means that
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the 10°C oviposition period comprises more days during which no egg laying occurred
than the 17 and 25°C treatments.

On average, virgin females laid fewer eggs at 10°C than at 25°C or 17°C (Table 2.1).
Furthermore, at 17 and 25°C, the virgin females with the highest fecundity laid as many

eggs as the average mated females (1170 eggs).

Table 2.1: Total fecundity (egg count) of
virgin females at three temperatures (10, 17

and 25°C).
10°C 17°C 25°C
No. of females 7 8 23
Minimum 0 0 0
Average 73 694 783
Maximum 389 1474 1492
Standard 143 436 482
deviation

For a given day, daily fecundity varied slightly, but significantly, because of
temperature (Fuo.1600)= 1.966753, p = 0.0003). Since data variability was considerable,
pair-wise comparisons of least-squares means on egg mass (g) as well as on egg count
(egg mass converted by Figure 2.1 formulas) solely revealed statistical differences on
days 3 and 4 between the 10 and 17°C treatments and on day 13 between the 10 and
25°C treatments (Figure 2.4). Moreover, on average, 80% of eggs were laid between days
2 and 15 at 10°C; days 2 and 8 at 17°C; and days 1 and 8 at 25°C.
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Figure 2.4. Mean (xSE) daily fecundity of sexually mature M. unipuncta females exposed
to three temperature treatments. The error bars represent the standard error. Pairwise
comparisons of least-squares means found significant differences between the 10 and
17°C treatments at days 3 and 4 and between 10 and 25°C treatments at day 13 (n = 31
at 10°C, n=34 at 17°C and n = 18 at 25°C).

3.4. Discussion
3.4.1. Egg Mass

As expected, there was a strong linear correlation between the number of eggs in an egg
cluster and its mass (g). Whilst Cusson and McNeil (1989) noted that eggs of the true
armyworm are of constant diameter, laboratory trials by Svard and McNeil (1994),
conducted at 20°C and 65% relative humidity (RH), showed that egg weight is stable
throughout the duration of oviposition and that an egg weighs between 0.098 and
0.107 mg. These results are slightly above the 0.093 mg/egg we obtained at 25°C but
correspond to the 0.106 mg/egg obtained at 10 and 17°C.

Interestingly, the 25°C treatment significantly lowered the average egg mass. The egg
size of many insects is known to be influenced by temperature (Ernsting and Isaaks 1997,
2000; Fischer et al. 2003, 2004; Seko and Nakasuji 2006). Lower temperatures lead to
bigger eggs while a trade-off between egg size and number of eggs produced has often
been noted (Seko and Nakasuji 2006). Although the mechanisms guiding this plastic
response to temperature are not well understood (Ernsting and Isaaks 2000; Fox and
Czesak 2000; Fischer et al. 2004), this response is extremely flexible because it is

reversible (Fischer et al. 2003). This plasticity of response could also have ecological

62



advantages. Indeed, Fox and Czesak (2000) observed that larvae hatched from larger
eggs generally perform better in low-quality environments through higher resistance to
environmental stresses such as larval competition, starvation, desiccation and low

temperatures.

Although the influence of temperature on egg size is statistically significant, it has little
influence on the fecundity data. Indeed, the influence of temperature on an average total
fecundity of 118.7 mg merely represents a difference of about 159 eggs. Albeit this 12%
difference seems considerable, when egg mass (g) was converted into an egg count, the
influence of temperature on the total or daily fecundity was still not significant.

Taken together, these results suggest that inferring the number of eggs in an egg
cluster by weighing it is a valid technique, but that temperature should be taken into
consideration, even though it yielded no statistical difference on the results. Nonetheless,
two caveats should be addressed. Firstly, despite the fact that estimating egg numbers
from the mass of egg cluster is a valid technique, the negative estimates of the origins
deduced from the linear relationships are meaningless. This means that our linear
regression should not be used to extrapolate beyond the range of tested values. Secondly,
for many female insects, egg size decreases with female age (ex: Fox 1993, 1994; Braby
1994; Mcintyre and Gooding 2000; Torres-Vila and Rodriguez-Molina 2002). Svard and
McNeil (1994) observed such a tendency with M. unipuncta, but did not find it to be
statistically significant. Our strong coefficients of determination (r?) validate that this slight
decrease in egg size associated with aging females does not challenge the legitimacy of

the technique.

3.4.2. Reproduction

Surprisingly, the 25°C treatment had a negative influence on mating percentage; only
42.9% of females successfully mated at least once. Previous work determined that,
between 20, 25 and 30°C (60% RH), 25°C yielded the highest mating percentage (88%)
(McNeil 1987). Furthermore, high temperature negatively influenced the number of
matings when virgin females were taken into consideration, but not when unmated
females were excluded from the analysis. This indicates that temperature influences
mating percentage, but not mating frequency for those that mated. Results therefore
suggest that the mating capacity of couples is negatively influenced by high temperature

(25°C). The influence of temperature on mating percentage has been established for many
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Lepidopterans, although it is generally unexplained (ex. Rewat 1970; McNeil 1987; Cheng
et al. 2015; Xiang et al. 2018). Knowing that the male’s response to the female’s sexual
pheromones is influenced by temperature (Linn et al. 1988; McNeil 1991), Kanno and Sato
(1979) hypothesised that the most favorable mating temperature is in fact determined by
the male’s optimal range of receptivity to the female’s sexual pheromones. Unfortunately,
the optimal range of receptivity is unknown for M. unipuncta. Nevertheless, the fact that
mating percentage decreases at high temperatures concurs with McNeil (1987)'s
hypothesis that M. unipuncta migrates northward in the spring to escape elevated North

American summer temperatures.

In the present study, females mated, on average, fewer times than females caught in
Quebec with feeding attractants between May and July 2018-2019 (see Chapter Il). These
wild females had mated, on average, 2.5 times (+ 1.17 SD) when they were captured. This
difference could be due to the formation of monogamous couples, which is
uncharacteristic in this polyandrous species. Svard and McNeil (1994) previously noted
that single matings were frequent when females were maintained with a single male. This
could either suggest that females, or males, have the capacity to recognise and/or reject
their partner (Fitzpatrick and McNeil 1988) or that females are capable of fertilizing all their
eggs with a single, high quality spermatophore (Breeland 1958; Svard and McNeil 1994).
However, Fortier (2003) showed that the quality of spermatophores produced by males
decreases with each mating and that males are limited in the number of spermatophores
they can produce. Indeed, approximately 40% of males mated twice and < 20% of them
mated three times (Fortier 2003). Therefore, the low number of spermatophores in this
experiment could reflect the male’s capacity to produce spermatophores, and not the
female’s calling behavior or “willingness to mate”. On the other hand, one could
hypothesize that wild females do not always meet virgin males, and are consequently
presented with spermatophores of low quality, thus enticing females to mate again.
Indeed, Fortier (2003) also demonstrated that females receiving low quality
spermatophores show prolonged calling behavior. The author hypothesized that this
translated the females’ greater desire to remate in order to compensate for the low sperm
guality. This would imply that females have the capacity to adjust their mating behaviour
according to the quality of the spermatophores they receive. Knowing that spermatophore
guality decreases after each mating (Fortier 2003) and that all of our male subjects were

virgin and fed ad libitum, perhaps a single spermatophore of high quality could suffice to
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fertilize all eggs produced (Breeland 1958). It is possible that a wild female has to mate

multiple times with non-virgin wild males to achieve similar fertility.

The fact that virgin females produced between 0 and 1500 eggs in total invalidated

Guppy (1961)’s hypothesis that virgin females would only lay a few eggs before dying.

3.4.3. Oviposition

The average total fecundity (total number of eggs laid), all temperatures combined
(1170 eggs), corresponds to that found in the literature for laboratory rearing. Pond (1960)
reported an average of 941 eggs (a minimum of 363 and a maximum of 1420), while
McNeil (1987) counted an average of 1335 eggs laid per female and Fortier (2003)

counted between 1500 and 1600 eggs per female.

Temperature did not have a significant influence on total fecundity, whether it was
calculated with total egg mass (g) or number of eggs produced. This finding is surprising,
because temperature influences fecundity for many other insect species (ex.: Carroll and
Quiring 1993; Pervez and Pervez 2002; Cheng et al. 2015) and because it contradicts
previous work conducted on M. unipuncta (McNeil 1987). When groups of M. unipuncta
were submitted to temperatures of 20, 25 and 30°C (16L: 8D, 65% RH), results suggested
that fecundity was highest at 25°C and that 30°C had a negative influence on fecundity
(as well as fertility and mating success) (McNeil 1987). The absence of statistical
difference in our results could, inter alia, be explained by the extensive variability within
our data, perhaps caused by the many mated females that never laid eggs. We
hypothesize that, unlike some insects that have a very narrow optimal temperature range
(e.g., Cheng et al. 2015), M. unipuncta’s optimal temperature range could be very wide.
This could explain the apparent lack of influence of temperature on the total fecundity of
M. unipuncta females. Since M. unipuncta is a true seasonal migrant, resilience to low and
medium temperatures (10-25°C), but not to high temperatures (30°C) (McNeil 1987),
would be consistent with an evolutionary perspective. Natural selection associated with a
northward spring migration would favor tolerance to cool spring temperatures, but not to
hot summer temperatures. In Agrotis ipsilon, Showers (1997) also observed a broad
spectrum of temperature tolerance and suggested that amongst the species’ range of
tolerance, a gradient of ranges of tolerance could exist within populations. The author
argued that for every generation, this characteristic would favor the dispersal of some of

the individuals (undergoing physiological stress), while promoting the establishment of
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colonizing individuals (experiencing optimal temperatures). Although interesting, this
hypothesis might not be appropriate for our experiment because laboratory-reared test
subjects such as ours are known to develop low genetic diversity over time (Bush and
Neck 1976; Mackauer 1976; Francuski et al. 2014).

Although temperature did not influence total fecundity, it affected the female’s
temporal pattern of oviposition through differences in daily oviposition. The oviposition
distributions found in studies by Guppy (1961) and Svéard & McNeil (1994) broadly
resemble those in the 17 and 25°C treatments. At these temperatures, daily oviposition
was at its highest point on the second and third days and was followed by a gradual
decrease with time, for a total oviposition period lasting from six to nine days. Statistical
differences were only detected on the third, fourth and thirteenth days after couple
formation, showing that the three temperature treatments had little influence on females’
daily oviposition. Although not statistically different, the oviposition curve tended to be
highest at 17°C, closely followed by 25°C, and was lowest at 10°C. This followed the mean
total fecundity pattern: highest at 17°C (1264 eggs), intermediate at 25°C (1148 eggs)
and lowest at 10°C (1099 eggs). At 10°C, the daily oviposition peak was considerably
smaller as well as delayed (during days 6-8 instead of 3-5), and the oviposition period was
significantly lengthened by an average of five days. The tendencies observed in our data
correspond to findings with other Lepidoptera, for whom daily oviposition curves were
flatter at low and high temperatures, and highest at intermediate temperatures (Carroll
and Quiring 1993; Cheng et al. 2015). This tendency of cold temperatures to flatten the
oviposition pattern has often been attributed to the physiological processes behind the
conversion of the mother’s resources into eggs and the maturation of eggs, both of which
are highly dependent on temperature (Boggs 1986; Carroll and Quiring 1993; Papaj 2000;
Jervis et al. 2005; Berger et al. 2008). Because the metabolic rate is highly influenced by
temperature and determines the rate of almost all biological activities (Brown et al. 2004),
we suggest that low temperatures may have slowed M. unipuncta’s metabolism, thus
causing females to take more time to produce, mature and lay their eggs. Furthermore,
knowing that ovarian development can be influenced by the female’s diet (Papaj 2000)
and that our specimens were fed ad libitum throughout the experiment, females exposed
to low temperatures were likely provided with sufficient energetic resources to fulfill their

reproductive potential and lay as many eggs as those exposed to warmer temperatures.
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3.5. Conclusion

Taken together, our findings suggest that high temperatures would be more detrimental
to the reproductive output of M. unipuncta than lower temperatures, which supports
McNeil (1987)’'s hypothesis that M. unipuncta migrates north in the spring to escape
elevated summer temperatures. Therefore, in the context of climate change, extreme
temperature drops shortly after the migrant’s arrival in Quebec, would not be detrimental
to female fitness. Conversely, extreme high temperatures —such as heat waves— could
have adverse effects on the species’ reproduction. Will females have the proclivity —and
energetic resources— to migrate further north in search of cooler climates (Porter et al.
1991; Chen et al. 2011)? If not, should we expect a decrease in population, and thus a
decrease in damage to agricultural crops associated with M. unipuncta?

Finally, since it is currently impossible to infer fertility (number of eggs generating a
descendant) from fecundity (number of eggs laid) (Svard and McNeil 1994; Fortier 2003),
further tests examining moth fertility under field conditions would be pertinent to validate
our laboratory results and further our understanding of moth fithess. Additionally, exposing
females to 2-3 males (instead of one) could impact female oviposition outcome (Breeland
1958; Guppy 1961) and better mimic females’ oviposition in the wild. Furthermore, field-
testing is also useful because many environmental factors other than temperature can
influence moth fitness. Indeed, rainfall (Rahman et al. 2019), strong winds (McNeil 1991),
barometric pressure (Pellegrino et al. 2013) and relative humidity (McNeil 1987) are known
to affect female reproductive traits. Ultimately, these findings will be essential for creating

bioclimatic models for the species, especially in a context of climate change.
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Chapitre IV : Conclusion générale
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Ce projet de maitrise, qui portait sur la légionnaire uniponctuée (Lepidoptera : Noctuidae),
a permis d’approfondir nos connaissances sur l'arrivée de ce papillon migrant au Québec
ainsi que sur la biologie reproductive des femelles. Pour la premiere fois, l'arrivée
printaniere des deux sexes de la [égionnaire uniponctuée fut suivie de maniere simultanée
dans plusieurs régions québécoises. Pour ce faire, des attractifs de type « alimentaire »
(c.-a-d. basés sur les molécules dégagées par de la mélasse fermentée) furent utilisés
pour la premiere fois au Québec. De plus, ce projet est le premier a se pencher sur
linfluence de températures fraiches (10°C) sur la biologie reproductive de femelles
sexuellement matures de la Iégionnaire uniponctuée. Ainsi, des couples sexuellement
matures ont été placés dans des chambres de croissance maintenues a des températures
constantes de 10, 17 ou 25°C, permettant ainsi I'évaluation de plusieurs variables
reproductrices.

Le projet avait pour objectif principal d’améliorer les alertes faites par Réseau
d’avertissement phytosanitaire (RAP) - Grande cultures grace a I'acquisition de nouvelles
connaissances sur la Iégionnaire uniponctuée. Le projet était divisé en deux volets. Le
premier volet avait pour objectifs d’évaluer dans quelles proportions les femelles migrent
par rapport aux males et de déterminer quel était le statut reproducteur de ces femelles
lors de leur capture. Le deuxiéme volet visait a établir, en conditions de laboratoire,
l'influence de trois températures (10, 17 et 25°C) sur la reproduction et la fécondité des

femelles. Le projet a atteint son objectif principal ainsi que ses deux objectifs spécifiques.

La premiere hypothése était que les femelles de la lIégionnaire uniponctuée arrivent
au Québec dans les mémes proportions que les males (50 : 50). Cette hypothése fut
invalidée. En effet, les résultats ont démontré que les femelles migrent au méme moment
que les méles, mais dans des proportions qui varient dans le temps et I'espace. Ainsi, le
réseau de dépistage de la Iégionnaire uniponctuée québécois ne peut pas se baser que
sur des données de captures de papillons males pour extrapoler des informations sur
'abondance de femelles -et donc de chenilles- sur un territoire. Par contre, puisque
l'arrivée des méles signale I'arrivée des femelles (mais dans des proportions inconnues),
le RAP peut toutefois utiliser son réseau de pieges qui ne capturent que des méales pour
conseiller les intervenants du milieu agricole quant aux dates optimales de dépistage des

chenilles.
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La deuxiéme hypothése était que les femelles provenant des Etats-Unis arrivaient
vierges sur le territoire québécois. Cette hypothése fut elle aussi invalidée. La dissection
des femelles capturées a réveélé que toutes celles capturées avant le 15 juillet s’étaient
accouplées au moins une fois avant leur capture. Comme I'accouplement et la ponte sont
deux processus synchronisés chez les femelles de cette espéce, nous avons pu conclure
que les femelles sont prétes a pondre lorsqu’elles arrivent au Québec, ou bien qu’elles le
deviennent trés rapidement suite & leur arrivée. Ainsi, lorsque le Réseau d’avertissement
phytosanitaire (RAP) québécois recommande une date de dépistage des chenilles suite
a la capture de papillons adultes, il ne doit pas ajouter un délai additionnel entre les
captures et la ponte pour prendre en compte la maturation du systéme reproducteur des
femelles migratrices. Comme les femelles pondent dés qu’elles arrivent, seules les durées

de développement des ceufs et des premiers stades larvaires doivent étre considérées.

La troisiéme hypothése était qu’il est possible d’estimer avec justesse le nhombre
d’ceufs pondus par une femelle de la Iégionnaire uniponctuée en mesurant la masse (g)
d’'une ooplaque. La présente étude a pu confirmer cette hypothése, mais a permis de
découvrir que la température a un effet significatif sur la taille des ceufs qui sont pondus.
Le maintien de femelles sexuellement matures a 25°C a entrainé la ponte de plus petits

ceufs que chez des femelles maintenues a 17 ou 10°C.

La quatrieme hypothése était que les températures plus fraiches (10°C) auraient une
influence négative sur la fécondité et la reproduction des femelles de la légionnaire
uniponctuée. Cette hypothése fut aussi invalidée. Les résultats indiquent que les femelles
ont de meilleures performances reproductives lorsque les températures sont basses
(10°C) que lorsqu’elles sont plus élevées (25°C). En effet, le pourcentage et la fréquence
d’accouplement étaient significativement plus bas lorsque les températures étaient plus
élevées. De plus, malgré I'absence d’influence de la température sur la fécondité totale,
les femelles maintenues a 10°C ont eu tendance a avoir une fécondité journaliére plus
basse, mais leur période de ponte était plus longue. La température influence donc la
valeur reproductive ainsi que le patron de distribution des pontes des femelles. Pour le
RAP, ceci suggére que, contrairement aux températures élevées, les baisses de
températures subites au printemps ne contribuent pas a diminuer les risques d’infestations

de chenilles dans les champs agricoles.
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Finalement, les résultats du deuxiéme volet du projet de maitrise suggérent aussi qu’il
serait pertinent de réviser les conditions d’élevage de l'insecte. En effet, une température
constante de 25°C est actuellement le standard pour I'élevage de cet insecte. Pourtant,
nos résultats démontrent que, chez les adultes, la température associée a la valeur
reproductive la plus haute se situe probablement en dessous de 25°C. Des tests
additionnels seraient toutefois nécessaires pour déterminer les conditions d’élevage
optimales des adultes de la Iégionnaire uniponctuée.

Bien que ce projet de maitrise ait permis de répondre a son objectif premier, certains
aspects de I'étude auraient pu étre améliorés. En premier lieu, le premier volet de 'étude
aurait pu étre bonifié en rallongeant la période de captures. Les dates d'’installation des
pieges avaient été choisies pour capturer les papillons qui génerent les chenilles qui
causent le plus de dommages dans les champs agricoles, soit ceux qui concernent le plus
le RAP. Pourtant, rallonger la période de capture aurait permis de déterminer le nombre
réel de générations de la légionnaire uniponctuée au Québec et donc d’obtenir plus
d’information sur I'évolution des populations de l'insecte. En second lieu, le deuxiéme
volet de I'étude aurait pu étre enrichi par I'évaluation de la fertilité (nombre de chenilles
produites) en plus de la fécondité (nombre d’ceufs produits). En effet, il y a chez la
légionnaire uniponctuée une relation complexe entre la fertilité, le nombre
d’accouplements, 'age des femelles (Svard et McNeil 1994; Fortier 2003) et le nombre de
males auxquels la femelle est exposée (Breeland 1958; Guppy 1961). La fertilité est
probablement aussi influencée par la température (Delisle et al. 2016). Il n’est donc pas
possible de déduire la fertilité des femelles du deuxiéme volet de I'étude a partir des

résultats de fécondité.

Ainsi, les résultats du deuxiéme volet qui est consacré a l'influence de la température
sur la biologie reproductive des femelles doivent étre interprétés avec circonspection et
ne pas étre directement appliqués dans un contexte de champ. En plus des points
mentionnés ci-dessus, I'expérience ne prend pas en compte le fait que la migration a une
influence négative sur le rendement reproductif des femelles (Gunn et al. 1989; McNeil
2011). En effet, les insectes doivent utiliser leurs réserves lipidiques pour alimenter leur
migration printaniére (Jiang et al. 2011), et ont ainsi probablement un potentiel
reproducteur plus bas, particulierement si ils ne peuvent pas trouver des sources de
nectar en quantité suffisante (Gunn et al. 1989). Effectivement, alors que les femelles de

la Iégionnaire uniponctuée peuvent produire plus de 1500 ceufs en conditions de
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laboratoire (Breeland 1958; Guppy 1961; McNeil 1987), des femelles capturées par des
pieges lumineux au Nouveau-Brunswick ont chacune produit moins de 400 ceufs viables
(Pond 1960). Par conséquent, la valeur reproductrice et ainsi le potentiel de dommages
associé a la progéniture d’'une femelle migratrice de la légionnaire uniponctuée sont

susceptibles d'étre surestimés par la présente étude.

Finalement, pour mieux représenter la réalité du terrain, il serait pertinent de réaliser
des tests comparables a ceux du deuxiéme volet, mais en champ, en placant une femelle
vierge dans un dispositif de cagettes contenant plusieurs males vierges ou bien qui
permettrait aux males sauvages d’y pénétrer et de s’accoupler avec les femelles. Ceci
permettrait d’évaluer I'accouplement sur le terrain tout en évaluant 'effet de diverses
conditions météorologiques (p. ex. températures, pression barométrique, force des vents,

pluie, etc.) sur la fertilité (nombre de chenilles produites) journaliére et totale des femelles.

En somme, ce projet a permis d’améliorer notre compréhension de deux aspects
auparavant inexplorés de la légionnaire uniponctuée : 1. l'arrivée des femelles sur le
territoire québécois par rapport a celle des méles ainsi que; 2. la biologie reproductive de
femelles sexuellement matures exposées a de faibles températures. Ces résultats vont
permettre au RAP de nuancer son interprétation des résultats de captures de son réseau
de piéges et ainsi d’ajuster les recommandations qu'il émet aux intervenants du milieu

agricole.
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Annexe |

Papilles anales
de l'ovipositeur

CEufs matures

Conduit séminal

Corpus bursae
Bursa

copulatrix
Cervix bursae

Figure 3.1: Appareil reproducteur d’'une femelle de la légionnaire uniponctuée. La
dissection n’a révélé aucun spermatophore dans la bourse copulatrice (bursa copulatrix)
de la femelle, la femelle était donc vierge (Callahan and Chapin 1960).
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Figure 3.2: Spermatophore d’'un male de la Iégionnaire uniponctuée (retiré de la bouse

copulatrice femelle) (Callahan and Chapin 1960).
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Figure 3.3: Appareil reproducteur d’'une femelle de la légionnaire uniponctuée. La
dissection a révélé la présence d’'un spermatophore dans la bourse copulatrice (bursa
copulatrix) de la femelle (Callahan and Chapin 1960).
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Figure 3.4: Appareil reproducteur d’'une femelle de la légionnaire uniponctuée. La
dissection a révélé la présence de quatre spermatophores dans la bourse copulatrice
(bursa copulatrix) de la femelle (Callahan and Chapin 1960).
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Figure 4.11 Location of the eleven trapping sites in 2018 and 2019.
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Figure 5.12: Egg count of Mythimna unipuncta eggs, photographed to facilitate counting.
Most eggs become brown when exposed to the isopropyl alcohol 70 % used for egg
conservation. There are 109 eggs in this picture.

93



