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Introduction générale

Prédire I'évolution des histoires de vie des orgam@s en réponse au
réchauffement climatique global est devenu un enja@jeur en écologie évolutive.

Néanmoins, pour prédire cette évolution, il fauthpoendre comment ces histoires de

vie ont évolué et évoluent en réponse aux factelimsatiques. Diverses approches
ont été développées pour comprendre cette évolutianpremiére repose sur des
mesures en laboratoire de la plasticité phénotypaps traits d’histoire de vie face a
différents régimes thermiques. Les études clinatesistent quant a elles a prélever
des populations le long d’un gradient climatiquéspules comparer en les élevant en

conditions standard en laboratoire. On considere lgs adaptations locales ainsi
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observées sont le résultat de la sélection paiditeat d’origine. Les travaux de

« sélection naturelle en laboratoire » permettentr peur part de suivre I'évolution
des traits mesurés a différentes températures. FBuemment, l'essor de la
modélisation en biologie évolutive a donné naissandivers modéles permettant de
prédire I'évolution des histoires de vie des orgargés en réponse a des scenarios de
modifications du climat.

Dans cette thése, je me suis essentiellement gs&@ux adaptations locales des traits
d’histoire de vie de parasitoides de drosophiledesteurs normes de réaction, en
intégrant deux approches : des études de variag@ographiques des histoires de vie
et des mesures de plasticité phénotypique en répdn$a température. Je présente
dans la premiére partie de ce travail les diffé@erthéories et éléments de I'écologie
évolutive nécessaires a la compréhension de ce®dms. J'aborderai dans une
seconde partie le modéle biologique étudié, a sdesi insectes parasitoides. Les
résultats majeurs obtenus durant la thése serautiterprésentés sous la forme de

cing publications, suivis d’une discussion généd@d¢’ensemble de ces résultats.



1- Histoires de vie et traits d’histoires de vie

A- Histoires de vie et trade-offs: la théorie
a) Définitions

Le terme d’ « histoire de vie » fut défini pourgeemiere fois par Stearns en
1976 comme «a set of coadapted traits designedpabyral selection, to solve
particular ecologic problems ». Dans leur synthgse’importance de la physiologie
dans les histoires de vie, Ricklefs & Wikelski (20@iéfinissent ce terme par une
combinaison de stratégies évoluées, incluant desptations comportementales,
physiologiques et anatomiques, qui influencent plusnoins directement la survie et
le succeés reproducteur.

Les traits d’histoire de vie sont donc des carastdiés a la fithess, comme la taille et

I'age a la premiére reproduction, la taille de pohe sex ratio dans la descendance ou

encore la fécondité et la longévité. Par extensitewitres caracteres qui vont avoir
une influence sur ces traits d’histoire de vie, ownla taille ou le taux de
métabolisme, peuvent étre considérés comme ayannflnence sur la fithess et sont
alors parfois intégrés aux traits d’histoire de vie

Sous I'impulsion de Stephen Stearns et de Derek Befnombreux travaux
se sont intéressés a la compréhension de I'évaolutés histoires de vie, un théme
central en écologie évolutive. Cette théorie dedlétion des histoires de vie repose
essentiellement sur un fait majeur : I'existencedletraintes. Pour tout organisme, la
fitness optimale serait celle qui résulterait d’'umaximisation de tous les traits
d’histoire de vie dans I'environnement dans lequedlii-ci se développe. Néanmoins,
'augmentation de fitness associée a un changerdants un trait est souvent
contrebalancée par une diminution de fitness adésaciun changement dans un autre
trait, on parle alors de trade-off, ou compromislétif. Il existe ainsi toute une
gamme de combinaisons possibles de traits d’hésttervie, dont 'une d’entre elles
au moins sera supeérieure aux autres dans un eneirant particulier. C’est celle-ci

qui devrait étre sélectionnée.

« Selection does not produce perfect genotypes, but it favors the best which the

numerous constraints upon it allow.” (Mayr 1983)
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Les mécanismes a l'origine des trade-offs peuvéret ée deux types. Le
premier est d'origine génétique : deux caracteoes gouvernés par le ou les mémes
genes et I'expression d’'un trait pourra altérercountraindre I'expression de l'autre.
On parle alors d’effets pléiotropiques antagonigisf & Fairbairn 2007). D’autres
auteurs considérent que les contraintes physialegiq peuvent étre a l'origine de
trade-offs (Calow 1979): la quantité de ressoudrergétiques de I'organisme étant
limitée, si davantage de ressources sont allouéesteéait, ceci se fera au détriment
d’un autre trait.

L’existence de ces deux types de contraintes, mprast et énergétiques, a amené de
Jong & van Noordwijk (1992) a les considérer simnément pour établir leur modele
en Y (Figure 1), repris depuis dans de nombreusedeg. Dans ce modele,
I'acquisition et l'allocation de ressources sont@me gouvernées par un seul et
méme locus et il existe une réserve commune deussss a allouer a deux traits en

compétition.

Trait F Trait S

Locus C

Locus R

Figure 1. Modele simple en Y décrit par de Jong & van Noordwijk (1992).
La quantité limitée de ressources R, dont I'acquisition est contrélée par le
locus R, est allouée par le locus C aux deux traits F et S.

Les modéles théoriques plus récents considérenteqo@ol de réserves énergétiques
est compartimenté. Ainsi, des nutriments différestsit alloués aux différentes
fonctions en compétition (pour une synthese, veingse 2008). Cette allocation des
nutriments entre les différentes fonctions est wése plus précisément pour les

insectes en partie 4b.
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Récemment, le réle de mécanismes hormonaux daqmdssion de trade-offs a été
mis en évidence (Harshman & Zera 2006). Cette adigml hormonale est discutée

dans la partie suivante.

b) Des trade-offs fondamentaux :
les colits de la reproduction

De part son importance dans la fithess d’'un orga@jdes traits et trade-offs
liés a la reproduction ont recu plus d’attentioe quimporte quels autres traits. Lack
fut le premier a observer en 1954 gue la taillénople de ponte des oiseaux dépendait
de la quantité de ressources alimentaires dorgdesnts disposent pour nourrir leurs
jeunes. C’est néanmoins Williams qui, en 1966, @aopgour la premiére fois l'idée
que l'effort reproducteur, parce gu'il est coutearx énergie pour I'individu, pouvait
avoir des conséquences sur d’autres traits. Il racainsi, et ce constat fut confirmé
par de nombreuses autres études ensuite, quertauetion courante pouvait avoir
un impact sur la reproduction future (Tinbergen 7,98ervis & Ferns 2004).
L’allocation optimale des ressources dans la raprtioin serait donc déterminée par
un équilibre entre les bénéfices a un temps t dwegnement reproducteur (production
d’ceufs pour une femelle) et les colts sur les deptions futures. Cette idée de
«colt de la reproduction » soulevée par Wiliamgiané lieu par la suite a
d'innombrables travaux qui ont décrits d’'autrestsogue celui sur la reproduction
future, comme un codt sur la survie des individbieérns 1989). Ellerst al. (2000),
en manipulant la production d'ceufs de femelles thgnénoptere parasitoide
Asobara tabidaont pu mettre en évidence ce tradeaifre fécondité et longévité.
D’autres manipulations expérimentales de [|'effogproducteur ont montré des
résultats similaires chez des reptiles (Shine &&ehkopf 1992), oiseaux (Nur 1988)
et arthropodes (Bell & Koufopanou 1986, Creightébml. 2009).

Calow (1979) estime que ces colts sur la reprastudtiture et sur la longévité sont
les deux grands codts de la reproduction. Pourtamtestissement de ressources
dans la reproduction peut induire d’autres changesnele traits comme une
diminution du stock des réserves énergétiques (Bed983, Madsen & Shine 1993)
et des capacités de vol et de dispersion (Zhao & Z606), ou encore une limitation
de la croissance du reproducteur (Cox & Calsbedk 2Reekie & Bazzaz 1992, Roff

1983). De plus, les contraintes énergétiques eamegaes induisent des corrélations

10
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négatives entre nombre et taille des ceufs (Berrii91, Fischer & Fiedler 2001,
Reading 1986), cette derniére étant corrélée arlassdes descendants (Fiscieeral.
2003, Roff 1992). Ces mémes contraintes mécaniqupbquent que la gravidité
peut étre associée a une réduction des capactestdrices des femelles (Kullberg
et al. 2002, Seigelet al. 1987, Shine 2003), augmentant ainsi les risquésed’
prédatées (Pavlovat al. 2010, Lewis & Loch-Mally 2010). Ces colts de la
reproduction et corrélations entre fécondité euti&s traits suggerent que I'effort
reproducteur ne peut étre maximisé sans incidenoe d&utres fonctions de

'organisme, et donc que certaines stratégies demtoces devraient étre

sélectionnées dans des environnements donnés. illeravsur I'évolution des
stratégies de reproduction exige donc d’'intégrdarguque possible ces différentes
composantes, en fonction de I'organisme étudié.

Comme discuté dans la partie précédente sur lde-bfis, les colts de la
reproduction sont associés a des contraintes phggjoes entre traits, via une
quantité de ressources limitées, et a des effe®tppiques antagonistes (Zera
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2005). Plusieurs auteurs ont mis en évidence queecoéits de la reproduction
pouvaient également étre controlés par une réguldrmonale (pour une synthése,
voir Harshman & Zera 2006). Celle-ci implique patemple chez la drosophile
I’'hormone juvénile, qui contréle la production d'feuTataret al. 2001). Dans cette
étude, illustrée en Figure 2, une défaillance damsoduction d’insuline entraine une
diminution de la quantité d’hormone juvénile, quiraine a son tour une diminution
de la production d'ceufs. Les auteurs observentsalore augmentation de la
longévité, induite par les contraintes génétiquephgsiologiques existant entre ce
trait et la fécondité. Dans le cas contraire, ungngentation de la concentration en
hormone juvénile et donc de la production d’ceufstpaffecter le systeme
immunitaire (McKean & Nunney 2005) et la résistarmuex stress (Salmoat al.
2001, Alonso-Alvarezt al. 2004) du fait d'effets pléiotropiques antagonistesre
ces traits. Des contraintes énergétiques et unsatéan hormonale ne se rejettent pas
mutuellement, I'allocation des ressources pouvamt &ntrélée par cette régulation

hormonale.
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Défaillance dans la

production d’insuline
Production

d’hormone juvénile

/

\. Systéme Production \Production / Longévité
immunitaire d’ ceufs d’ ceufs
Loci Ressources et loci
communs communs

Figure 2. Régulation hormonale des traits d’histoire de vie. Une défaillance dans Ia
production d’insuline entraine une diminution de I’hormone juvénile (jh), causant une
diminution de la production d’ceufs, associée a une augmentation de la longévité. Une
augmentation de la production de jh entraine une augmentation de la production d’ceufs,
associée a une défaillance du systeme immunitaire.
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B- Histoires de vie et trade-offs : la pratique

a) Evolution des histoires de vie

Il existe deux approches majeures pour comprenrévelltion des histoires
de vie (Roff 1992). La premiére est une approcheétigue qui cherche a définir
I’évolution des fréquences alléliques et a déteemies fréquences génotypiques a
I'équilibre, en intégrant les mécanismes génétiquisterminant les traits
phénotypiques étudiés et les contraintes génétiqletse approche est généralement
mieux considérée que la suivante car elle s’ingé&reésla transmission des différences
génétiques au cours des générations, élément iebgeoir qu’'une évolution soit
possible (Roff 1992). Cependant, établir les mésaas génétiques a I'origine d’un
trait reste difficile et les interactions génotypetironnement compliquent la
procédure.

La seconde approche, dite d’optimisation, a rece attention considérable
dans la littérature et des critiques tout aussi bremses, essentiellement car elle ne

repose pas sur une base génétigue, et donc untipbtarolutif (ex : Levins 1970,
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Maynard-Smith 1978, Stearns & Schmid-Hempel 198&kte approche suppose que
la sélection naturelle conduit les organismes@otabinaison optimale des traits pour
laquelle la fitness est maximisée dans un envinoreme donné. Elle integre les
contraintes existantes, qui limitent les combinassde traits possibles, et suppose que
la variation génétique est suffisante pour atteiret optimum.

La procédure de I'approche d’optimisation consstétablir un ensemble de regles
hypothétiques ou réelles, intégrant les contraigtmlogiques, phylogénétiques et les
trade-offs connus, qui décrivent 'histoire de de I'organisme étudié. Ces regles

vont permettre de déterminer les combinaisons plessiet de faire émerger celle(s)

qui procure(nt) a l'organisme la fitness maximaknsl un environnement donné.
Cette stratégie optimale théorique peut ensuite @mparée a ce qui est réellement
observé. Si la combinaison optimale théorique neespond pas a la combinaison
observée, on ne supposera pas que la combinaisiomatgon’a pas été sélectionnée
('approche d'optimisation ne cherche pas a tesitda fithess est maximisée), mais
gue le modeéle ayant permis d’établir les prédictintest pas adapté. En fonction des
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observations et résultats empiriques, de nouvedigies d’histoires de vie, intégrant

d’autres trade-offs ou d’autres contraintes ecojogs, seront émises jusqu’a trouver
le modéle qui colle le plus aux observations (R682).

Dans cette these, un raisonnement similaire a &b d’optimisation a été adopté.

Nous avons cherché a déterminer dans quelle mesuhéstoires de vie sélectionnées
dans différents environnements permettent de maeinia fithess des individus, en

considérant un maximum de traits et de trade-affmas et en intégrant des facteurs

environnementaux alternatifs au climat.

b) Mesures de trade-offs

Reznick (1985) propose quatre approches pour rmedas trade-offs.

La premiere est la mesure de corrélations phénmmpigsi A I'échelle du phénotype,
des corrélations entre traits sont établies, pamgite entre le nombre d’ceufs pondus
et la longévité d’'une femelle. Cette approche edtefment critiquée car les trade-offs
existants peuvent étre masqués par des facteunsrisoen compte, comme la taille de
I'individu. Elle ne prouve donc pas clairement ¢y'ia un lien direct entre les traits
considérés (Pease & Bull 1988, Roff 1992).

La seconde approche implique des manipulationsrempgtales a I'issue desquelles

on mesure I'effet du changement d’un trait étudié @ ou plusieurs autres traits.
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Afin d’établir un trade-off entre longévité et reduction, on peut par exemple
constituer deux lots d’individus, un qui aura lasgibilité de se reproduire et l'autre
non. La longévité sera ensuite comparée (ex: El&r al. 2000). La base
fonctionnelle des trade-offs peut ainsi étre mis&wdence.

La troisieme méthode repose sur le calcul de adiodls génétiques entre traits, en
comparant des individus de différents niveaux demté (Becker 1992), obtenus via
divers designs de croisements.

Enfin, il est possible de calculer des corrélatiggnétiques entre traits via une

sélection artificielle. Un trait est sélectionnéifaiellement et I'on mesure la

corrélation génétique avec d'autres traits. Laiqué majeure pour ce type
d’expériences repose sur l'idée que la sélectidorelle n’agit pas sur un seul trait
mais sur un grand nombre, contrairement a la seteattificielle qui ne travaille que
sur un trait (Roff 1992). La sélection artificieldun trait peut alors induire des
conséquences sérieuses sur d’autres traits, quaieser rapidement contre-

sélectionnées dans la nature et pas en laboratb@esélection artificielle de
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changements positifs ou négatifs dans le comportene phototaxie dBrosophila
melanogastemduit par exemple une diminution de la vision detividus, qui serait
certainement contre-sélectionnée en environnenaatai (Markow & Clark 1984).

Les deux premieres méthodes ont été vivement wéidig entre autres car elles
ne prouvent pas que les trade-offs ont une basétigae et qu’ils ont donc un
potentiel évolutif (Reznick 1985, Roff 1992). Lesamipulations expérimentales
peuvent néanmoins apporter des informations irgérges sur les trade-offs lorsque
la question posée ne nécessite pas de montrerasgedénétique. Les corrélations
génétiques sont plus indiquées pour mettre en alemtrade-offs ayant un potentiel
adaptatif, mais ces procédures sont lourdes euégex) car elles nécessitent de
nombreuses lignées, un élevage sur de nombreusématiéns qui peut étre fragilisé
par les effets déléteres de la consanguinité, depgut totalement masquer les
corrélations que I'on cherche a mettre en évidéRodf 1992).

Les mesures de trade-offs en laboratoire peuvertesséer certaines
précautions expérimentales, la mise en évidenceodés étant fortement liée aux
conditions proposées aux organismes étudiés (Zekaghman 2001). Dans une
expérience ou les individus recoivent une alimémadd libitum I'énergie absorbée
peut par exemple compenser la dépense énergéiggue lin évenement reproducteur
comme la ponte et masquer tout coldt de la repramugiStearns 1992). Une

limitation de la ressource alimentaire, certainemplus proche des conditions
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rencontrées dans la nature, peut ainsi étre reioegsour mettre en évidence ou

accentuer un compromis entre traits (Zera & Harshg@®1).

2- Plasticité phénotypique des traits

d’histoire de vie

A- Définition

Des 1911, le botaniste Johannsen soulignait l'ingmme que I'environnement
peut jouer dans l'interaction génotype-phénotygenBjue Schmalhausepporta en
1949 une premiere définition a ce « développemépeddant de I'environnement »,
c’est surtout celle de Bradshaw (1965) qui est llas pcommunément reprise :
« Plasticity is shown by a genotype when its exqpogsis able to be altered by
environmental influences...it does not have any iogtion concerning the adaptive

value of the change occurring, although many tygfgslasticity may have important
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adaptive effects ». La plasticité phénotypique paanc étre considérée comme la
capacité d'un génotype a produire différents phgres lorsqu’il est exposé a
différents environnements durant son ontogenesgieei 2005). Elle constitue une
réponse majeure a court-terme des organismes fxceasiations environnementales.
Les traits phénotypiques sont ainsi influencés lgargénotype de l'organisme,

I'environnement et I'interaction entre les deux.

B- Mise en évidence : normes de réaction

Cette plasticité peut étre mise en évidence gradesamesures de normes de
réaction, comme le fit Woltereck des 1909 en meguraffet de I'alimentation sur la
taille et la forme de la carapace des daphniesprb&ade Jong (1990) « A reaction
norm as coded for by a genotype is the systemaange in mean expression of a
phenotypic character that occurs in response toystematic change in an
environmental variable. [...] the reaction norm itgsla function, with the value of
the environmental variable as argument and the tgpitovalue of the trait as
function value; the phenotypic value in any envinemt would be determined by the
genotypic value and some error.” Concretement, norene de réaction pourra étre

déterminée en soumettant des organismes de géneigpkire (ex : clones) ou
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proche a différentes valeurs du facteur environmeatejue I'on souhaite tester, par
exemple la température. On peut ainsi mesureetefé la variation de ce facteur sur
le trait étudié.

Les normes de réaction peuvent étre linéairespgadu simple fait que seule une
partie de la gamme environnementale a été testeeuwilignes. Dans ce cas, on
observera une augmentation de la valeur du traitdi&t avec le facteur
environnemental testé jusqu’a atteindre un optinfsommet de la courbe), au-dela
duquel la valeur du trait décroit (Huey & Kingsali989).

Les normes de réaction apportent diverses infoomatmajeures quant a I'interaction

génotype*environnement. Tout d'abord, I'élévatioe dette norme de réaction
indique la valeur du trait a travers la gamme emnementale. Considérons la norme
de réaction du nombre d'ceufs a I'émergence en ifamctdes ressources
environnementales. Plus la norme de réaction devaes plus les organismes auront
d’'ceufs a I'émergence. Ensuite, une norme de réapiot renseigner sur la gamme

environnementale acceptable par I'organisme téstarda valeur optimale du facteur
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environnemental, pour laquelle le trait est max@nise dernier élément est la pente
de la courbe, qui traduit la force de la réponséraitia la variable environnementale.
Si cette pente augmente, I'environnement aura fet dfautant plus fort sur le trait
phénotypique, et inversement. Des travaux ont rdorfue cette derniére
caractéristique pouvait présenter suffisammentat@tion génétique entre individus

pour étre sélectionnée (Huey & Kingsolver 1989¢kyilst 1995).

C- La plasticité, un avantage évolutif ?

Alors que Falconer (1952) et ses contemporainsidéraent que la plasticité
était un frein a la sélection naturelle et minirfésa son importance dans I'évolution
des traits d’histoires de vie, des travaux plugmés ont mis en évidence I'existence
d’'une variation génétique et d’'une héritabilité ldeplasticité phénotypique dans la
nature (Scheiner & Lyman 1989), et donc un potemtaaptatif (Pigliucci 2005).
Lyytinen et al. (2004) se sont par exemple intéressés a l'existdecdeux formes
saisonnieres chez le papill@icyclus anynand;une présentant des ocelles durant la
saison humide et l'autre sans, présente durardi$mrs séche. Les résultats observés
en exposant les deux formes a la prédation avairedes feuilles vertes (saison
humide) ou brunes (saison séche) suggeérent queorlaef sans ocelles serait
sélectionnée en saison seche car cryptique etagfieerhe a ocelles serait avantageuse
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en saison seche car intimidante. Ces deux régireeséetection opposés auraient
sélectionnés cette plasticité pour ce caracteree fdimte plasticité serait donc
avantageuse dans des environnements fluctuantsuetaji théoriquement accélérer
I’évolution grace a une assimilation génétique @ @e persistance d’'un changement
environnemental (Waddington 1961). Toutefois, ussimailation génétique via la
sélection naturelle n’a jamais été mise en évidence

Certains colts d’expression et de maintenance rs@mmoins associés a la
plasticité phénotypique et expliquent en partieuge’ forte plasticité ne soit pas

observée dans tous les environnements fluctuaots {(ne synthése, voir DeWit

al. 1998). Ces codts sont relatifs a la maintenanserdanismes de régulation de la
plasticité (Leon 1993), a la production d’'un gémpeatyplastique (Black & Dodson

1990), a lacquisition de [linformation qui permete détecter les variations

environnementales (Sih 1992), a I'instabilité dépglementale (Scheinet al. 1991)

ou a des répercutions génétiques comme par exedgdeeffets pléiotropiques

délétéres (Moran 1992). Tous ces colts pourramérhent contre-sélectionner la
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plasticité (van Tienderen 1997), surtout dans desr@nnements ou les variations
sont trop rapides, ou bien la détection des vanatpeu fiable (Callahaet al. 2008,
Moran 1992). Cependant, les études s’intéressaat @an de la biologie évolutive
sont encore trop rares pour dégager des conclusiaires, certaines montrant un
effet significatif des colts (Krebs & Feder 1998&utres non (DeWitet al. 1998,
Relyea 2002).

D- Canalisation de la plasticité

Un phénotype constant peut étre produit malgrédifé&rences génétiques et
des variations environnementales, on parle alorsadalisation (Waddington 1942).
Diverses définitions de ce concept se recoupennmia « similarité de I'expression
de caracteres phénotypiques sous differentes oomslitde développement »
(Zakharov 1992), la « suppression de variation phgrque » (Wagneet al. 1997)
ou « un processus par lequel la variation phéngtypiest réduite » (Steares al.
1995). Cette canalisation peut étre génétique (igpa constant malgré la variation
génétique) ou environnementale (phénotype constardlgré la variation
environnementale). Une canalisation environnemergalt étre mise en évidence en

établissant la norme de réaction du trait étudius la pente sera faible, plus I'on
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considérera que ce trait est canalisé (figure '@prds la définition de Steares al.
(1995), reprise par d’autres auteurs (Liefting &E 2008, Lieftinget al. 2009).

Trait d’histoire de vie

Environnement

Figure 3. Exemple simple de canalisation environnementale. La pente de la norme de

réaction est écrasée et un phénotype similaire est produit quel que soit I'environnement.

Il existe une opposition entre la capacité d'uiit tiarépondre rapidement et de fagon
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optimale aux fluctuations environnementales (ptagd et la nécessité de tamponner
ce trait face a ces fluctuations (Nylin & Gothar@98). Ainsi, des variations
plastiques trop importantes de certains traits qademt fortement réduire la fitness
dans des conditions environnementales éloignéésmtanum. La théorie prédit que
les traits morphologiques et physiologiques dewta&re plus plastiques dans les
populations de milieux variables (Bradshaw 1965Jaieg 1995), alors que dans ces
mémes environnements, les traits les plus fortenliénat a la fithess, comme la
fécondité, devraient étre plus constants. Ceuxerbrd ainsi tamponnés voire
maximisés, quel que soit I'environnement (Richatlal. 2006, Stearns & Kawecki
1994, Wagneet al. 1997). Une corrélation positive entre variabiété&zironnementale
et canalisation devrait donc étre observée pouraés fortement corrélés a la fitness.
Des exemples de canalisation sont cités dans tie gaivante, section C.
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3- Traits d’histoire de vie et climat

S’il est admis que tous les facteurs climatiquesédjpitations, vent,
photopériode...) peuvent affecter les traits d’higtale vie, la température reste de
tres loin le facteur le plus étudié, surtout chez éctothermes dont la température
interne varie avec la température extérieure. Olesecomportements d’évitement
dans I'espace ou dans le temps comme la migratida diapause, on distingue deux
grands types de réponses au climat: une plaspbiéhotypique thermo-dépendante,

réponse a court-terme, et une sélection d’histaieyie adaptées, réponse a long-

terme. Cette derniére a été mise en évidence exgétalement via des travaux de
« sélection naturelle en laboratoire » ou grace éuxles d’adaptations locales. La
plasticité elle-méme peut étre soumise a la sélectieci ayant été prouvé dans ces
mémes travaux de sélection et d’adaptations loc&@les différents aspects sont

abordés dans les paragraphes suivants.
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A- Plasticité des traits

Une littérature tres fournie appuie l'idée que dmnbreux traits d’histoire de vie
varient avec la température extérieure, surtourz ¢be ectothermes mais également
chez les oiseaux et mammiferes. Nous ne dresspamgi une liste exhaustive des
traits affectés mais simplement ceux qui serordiétudans ce travail.

La température peut tout d’abord conditionner cest@aracteres comme le
taux de métabolisme basal ou la taille. Le métabwi joue un réle central dans
I'acquisition et l'allocation des ressources. lagt d'un processus biologique qui
repose sur des lois physiques et chimiques striatesnme les principes de
thermodynamique ou de réactions cinétiques. liésalte que le taux de métabolisme
basal (c’est-a-dire au repos, sans aucune acties¢)affecté par deux facteurs
principaux : la taille de l'organisme et la tempgéra (Brownet al. 2004, Clarke
1993, Gilloolyet al. 2001). Une augmentation du taux de métabolismedatd avec
la température a été universellement observée Wwezctothermes vertébrés et
invertébrés (ex: Chown 1997, Gattet al. 1992, Zari 1991). Ainsi, plus la
température est élevée, plus les ressources sguisas et allouées rapidement entre
les différentes fonctions comme la reproductionlagurvie. Un métabolisme basal
élevé induit notamment un taux de croissance @p&le et une activité locomotrice

plus importante (Nylin & Gotthard 1998). En retoune activité accrue, comme le
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vol chez les insectes (Nation 2008), augmenterasidérablement le taux de
métabolisme actif (par opposition au métabolismeal)aet de ce fait I'énergie
consommeée.

Au contraire, la taille des organismes est géengrahd inversement corrélée a la
température. Les individus se développant a bassagératures sont généralement
plus grands que ceux se développant a des tempEraupérieures, en raison d’'un
développement plus lent (Atkinson & Sibly 1997, Alegta et al. 2004, Nylin &
Gotthard 1998). On parle de « temperature sizexuf cette loi a été observée chez

de nombreux ectothermes, on trouve cependant domrse-exemples, notamment

chez les insectes (Atkinson 1994). Une augmentat®ia taille a basse température
va généralement se traduire par une augmentatioma décondité et/ou de la
longévité, ces traits étant fortement taille-démens. La température de
développement peut donc affecter ces traits viamodification de la taille. Afin de
comparer des différences dans l'investissementreesources entre les différentes
fonctions a différentes températures, il est dompartant de systématiquement
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corriger les traits par la taille.

Outre ces deux lois physiques qui vont pouvoircifie’ensemble des traits
d’histoire de vie et qui sont parfois considéréesnme des réponses purement
physiologiques et non comme des exemples de ptagpicénotypique (van der Have
& de Jong 1996), il a été établi qu’'une diminutab la température peut induire une
augmentation de la longévité ainsi que de la gteade lipides (Coline¢t al. 2007).
Ces augmentations sont vraisemblablement la coeaégqud’'une simple diminution
du taux de métabolisme, le rythme d’allocation @ssources étant alors ralenti. Une
augmentation de la taille des ceufs (Blanckenhof026ischeret al. 2003) et une
diminution du nombre d’ceufs (Ernsting & Isaaks 208@lwell & Fox 2005) ont
également été observées avec une diminution dentpdrature. Ces variations du
volume et du nombre des ceufs en réponse a la tatapgisont considérées comme
adaptatives, une variation génétique héritable etee glasticité ayant été mise en
évidence (Steigengat al. 2005). Chez les insectes, la taille des ceufs estiymment
corrélée a la survie des jeunes. Produire de gudfs oenstitue donc une stratégie
permettant d’accroitre la probabilité de survie descendants dans des conditions
stressantes comme des températures basses (Fas@ie2003). Cette augmentation
de la survie des jeunes compenserait leur nomhdaitréEn regle générale, les
variations thermo-dépendantes du nombre d'ceufs o pas linéaires mais

curvilignes. On observe une augmentation jusqu'@& udempérature optimale
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intermédiaire pour laquelle le trait est maximiséis une diminution (ex : Carriere &
Boivin 2001, Eliopoulos & Stathas 2005). De ménas, performances locomotrices
des vertébrés ectothermes (Bennett 1980, Whiteletadl. 1989) ou le succes
parasitaire des insectes parasitoides présententersio des normes de réaction
curvilignes (Flinn 1998, Mbatet al. 2005).

B- Sélection naturelle en laboratoire

Bien que cette approche soit rare, d'apres le pelitiérature existante, la
mise en place de «sélection naturelle en laboeatoi est une approche
particulierement intéressante pour comprendrepliéion des traits d’histoire de vie
et des trade-offs. Elle consiste a élever des éigr& différentes températures durant
des années et a inspecter les traits au fil degérggons (Roseet al. 1990). Ces
travaux, réalisés presque exclusivement sur dessopghiles, permettent de

concrétement mettre en évidence I'évolution dasstdéhistoire de vie en réponse a la
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température. Néanmoins, ceux-ci sont trés colteutemps et les effets liés a la
consanguinité peuvent étre trés forts.

En quatre ans de sélection, Huel al. (1991) ont observé une évolution de la
sensibilité thermique de la durée de développendentdrosophiles. Les lignées
élevées a basse température se développent ptuswifroid que celles élevées a
haute température, la réciproque étant égalemesd em évidence. La résistance a la
chaleur des lignées élevées a la température kb ghvée a également augmenté
durant les quatre ans de sélection. Les mesuresldtion de la longévité et de la
fécondité réalisées par Partridgeal. (1995) ont par ailleurs montré que ces deux
traits sont maximisés aux températures d’élevagm,drosophiles élevées a haute
température vivant plus longtemps et produisans plaeufs a ces températures que
les lignées élevées au froid, et réciproquement fesulignées élevées au froid. On
observe donc un décalage des normes de réactian ldasens des températures
d’élevage. La norme de réaction de la vitesse dehmade ces insectes évolue aussi
dans le sens de la température d’élevage (Gilcatiat. 1997). De plus, la taille du
corps et de l'aile des drosophiles augmentent awsabes générations pour les lignées
élevées aux basses températures (Anderson 1978 & Bourgois 1987).

Il est intéressant de citer la seule étude existanhotre connaissance, sur I'évolution

de traits en réponse a I'humidité. Kenningteh al. (2003) ont observé chez
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Drosophila melanogasteune augmentation de la surface des ailes et dailla
corporelle chez des lignées élevées avec un fagnle d’humidité. Les individus
sélectionnés seraient les plus gros, leur surfacgocelle proportionnellement plus

faible limitant les pertes d’eau.

C- Variations géographiques

Une des approches les plus courantes pour comgref@rolution des

histoires de vie en réponse au climat consisteharditlonner des populations d’'une

méme espece le long d’'un gradient climatique (diital ou altitudinal), a élever ces
populations dans un environnement commun puis dacen leurs traits. On parle
d’études clinales. Celles-ci permettent de mettre&wdence des adaptations locales
au climat, déterminées génétiguement. Bien queaebreux facteurs climatiques
(précipitations, vent, photopériode...) varient aledatitude ou l'altitude, seule la

température a été réellement considérée comme ufaae sélection. Si les
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drosophiles ont été particulierement étudiéesaldses insectes n’'ont recu que peu
d’attention dans ces études. L'essentiel des trapa@sentés dans cette thése repose
sur ce type d’étude. Nous avons privilégié cetigraghe aux travaux de sélection en

raison de leurs difficultés, évoquées précédemment.

a) Adaptations locales au climat

Des variations géographiques d’histoires de vie @@t montrées pour de
nombreux traits. Ainsi, les populations de drostgshdes milieux les plus chauds
sont plus résistantes a un stress thermique cladud, que les populations de milieu
froid sont plus résistantes a un stress thermicpid {Collingeet al. 2006, Hoffmann
et al. 2002 ; Sgrenseet al. 2005), un trade-off étant parfois suggéré enteedmix
capacités de résistance. Un pattern similaire lestroé par les mémes auteurs pour la
résistance a la dessiccation, plus élevée dangpsns chaudes. Il s’agit a notre
connaissance du seul trait, avec la taille, aya®t a&ssocié a des variations
géographiques d’humidité et non de température dies études clinales. La
résistance au jeline des drosophiles ne semble/@nctee pas varier selon un gradient
climatique (Gilchriset al. 2008).

Des évidences pour des clines latitudinaux exiségalement pour la taille, qui

augmente avec la latitude (ex : Jareeal. 1997), ou encore la charge alaire, qui est
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négativement corrélée a la latitude chez les ptipug européennes deD.
melanogaste(Gilchrist & Huey 2004).

Schmidtet al. (2005) ont apporté une des études les plus coespselr les stratégies
de reproduction dérosophila melanogasteen comparant des populations nord-
américaines échantillonnées le long de la cotellgsbnt observé que les femelles du
sud des Etats-Unis vivaient moins longtemps eepeduisaient plus tot alors que les
populations du nord vivaient plus longtemps émeeggaavec plus de lipides, et se
reproduisaient plus tard. La faible longévité oléerdans les milieux les plus chauds

(Sud) induit la sélection des individus se repredat plus tét, au détriment des

réserves lipidiques. Ces combinaisons opposéesais, tobservées également par
Mitrovski & Hoffmann (2001) ou Schmidt & Paaby (&)Q seraient donc

sélectionnées en réponse au climat. Cependantied’dptude de Schmidt & Paaby
(2008), il semblerait qu’'une part de cette variasoé expliquée par la fréquence
élevée des « génotypes diapausants» dans lesapiopsldu Nord, bien que les

conditions climatiques d’origine jouent égalememtdle important.
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Des adaptations locales du comportement ont égalgmietre mises en évidence. Le
long d’'un gradient altitudinal en Argentine, Daldgaet al. (2001) ont observé une
variation dans les horaires d’activité de drosashilles femelles d’altitude élevées
étant plus actives I'aprés-midi et celles de faiblétude au crépuscule. L'activité
accrue de ces dernieres en fin de journée, et mo¢suinI'oviposition, aurait été
sélectionnée pour limiter les expositions aux tenapees elevées rencontrées durant

la journée a basse altitude.

b) Variations de la plasticité phénotypique

Les études clinales ont également permis de metiredvidence des variations
géographiques des normes de réaction et du nivedamlasticité phénotypique pour
divers traits, bien que cette question ait étégiadiée (Figure 4).

Le premier élément qui puisse varier est l'optimwen la gamme de
températures dans laquelle I'individu reste perfomtn On peut ainsi observer un
décalage des normes de réaction vers les tempgsatbaudes pour les populations
de milieu chaud, et inversement, comme observé diemsravaux de sélection
naturelle en laboratoire (voir ci-dessus). Trettal. (2006) ont par exemple noté que
la norme de réaction du nombre de descendants igggoar D. melanogasteest

décalée vers les températures élevées pour ledapiops des zones les plus chaudes,
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et inversement pour les populations des régionsidso Liefting et al. (2009) et
Morin et al. (1999) ont respectivement observé un résultatiaimipour la durée de
développement deD. serratg et la longueur du thorax et de laile ché&
melanogasteetD. simulans

Les variations du degré de plasticité ont eégaleméntétudiées. Si certaines
études ont associé le degré de plasticité a ladmhpe moyenne d’origine, comme
une plasticité de la durée de développement plpsitante pour des populations de
milieux chauds (Huewgt al. 1991, James & Partridge 1995), la majorité desuaatse
sont intéressés a I'impact de la variabilité theumei sur le degré de plasticité. En
comparant des populations de collemboles élevéldaentes températures, Liefting
& Ellers (2008) ont effectivement observé que lextde croissance, un trait lié a la
fitness, des individus de foréts (milieu thermigestnstable) était plus plastique que
celui des individus issus de landes (milieu plusade). De méme, Lieftingt al.
(2009) ont observé que le taux de développemeridrdsophila serrataissues de
climat tempéré (milieu variable) était plus car@ligue les populations de climat
tropical, alors que les traits morphologiques @étaiplus plastiques dans ces
populations de climat tempéré. A l'inverse, Jaraesal. (1997) n’ont trouvé aucune
variation latitudinale dans la plasticité de la éurde développement ou de traits
morphologiques che2. melanogaster

a

)
S N

Température

Trait

Figure 4. Les travaux de sélection naturelle en laboratoire et les études clinales
ont mis en évidence deux changements possibles des normes de réaction en
réponse au climat: (a) un décalage de cette norme aux températures
expérimentées (b) une augmentation ou une diminution de la plasticité en
fonction de la variabilité environnementale.
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Ces variations géographiques de normes de réadliétierminées génétiquement,
peuvent renforcer ou s’opposer aux effets envirorergaux, on parle alors de
« cogradient » ou de « countergradient variatiogqut, seront développées dans le

paragraphe suivant.

c) « Countergradient variation » vs
« cogradient variation »

Décrits en premier lieu par Levins (1968) puis iepfus tard par Conover &
Schultz (1995), les termes de « countergradienatan » (CnhnGV) et « cogradient
variation » (CoGV) renvoient a des distributionsog@phiques particulieres de
génotypes, a l'égard de I'environnement. Ces patesnt été étudies afin de
comprendre la variabilité phénotypique géographigercontrée dans la nature et
dans quelle mesure celle-ci est influencée par fdeteurs génotypiques ou
environnementaux.

La variance phénotypique d'un caractére quantifaddit étre décomposée comme
suit :
Vp=Vg+ Ve +Vge+2Cov(G,E)
ou Vg = part de variance résultant d’effets génétiques,

Ve = part de variance résultant d’effets environnemext

Ve = interaction entre génotype et environnement

Cov(G,E) = covariance entre les sources deiavee génotypique et
environnemental. Ce terme désigne le degré auagsepbdnotypes ayant un effet sur
I'expression phénotypique de traits ne sont pasilig®s de facon hasardeuse dans
des environnements qui font varier ces mémes traits
Cette covariance peut augmenter ou diminuer laamaé phénotypique, selon que les
effets génotypiques et environnementaux sur le qilgpr se renforcent (covariance
positive) ou s’opposent (covariance négative) fgld’'un gradient. Elle est positive
dans un gradient ou des individus avec une carsiitere héritable dans un caractere
phénotypique sont trouvés dans des environnementaafifient le caractere dans la
méme direction. L'exemple le plus répandu est $wice de plantes avec un
génotype « petite taille » a haute altitude, dansnwironnement qui favorise la petite
taille (Clausenet al. 1940). Ce type de gradient correspond a une «adagrt

variation ». Les travaux cités en partie « Adaptatilocales au climat » mettent ainsi
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en évidence des « cogradient variations » pouwgdarfdité, la longévité et la teneur en
lipides chez les drosophiles (Schmedtal. 2005, Mitrovski & Hoffmann 2001). De
méme, les traits morphologiques suivent généralemee « cogradient variation »,
comme par exemple la taille des ceufs (Azevedoal. 1996) ou la taille de
I'organisme (Jamest al. 1997), bien que des contre-exemples existent peurait
(Levins 1969). La covariance est négative lorsqgedénotypes sont distribués de
telle fagcon que les effets génétiques et envirommeaux sur le caractere
phénotypique s’opposent le long du gradient étudign parle alors de

« countergradient variation » (CnGv), qui devrasulter en une réduction de la

variance phénotypique le long du gradient étudié.

Levins (1969) fut le premier a décrire un exem@ehGy. Il échantillonna a
Puerto Rico des drosophiles le long d’'un gradidtitudinal, et donc thermique. Il
éleva ces insectes a une méme température et @ows@ les mouches de basse
altitude étaient plus grosses alors qu’elles praigrt d’un milieu plus chaud, ol une
petite taille devrait étre observée. Dans ce @gradient thermique s’oppose a un
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gradient d’humidité : les zones de basse altitunlet $es plus séches. L’humidité
n'ayant pas d’effet direct sur la taille des drdstgs durant le développement, une
grande taille dans les zones les plus séches atéagélectionnée pour limiter les
risques de dessiccation. Le génotype « grande taifliélectionné a basse altitude en
réponse a I'’humidité irait donc a contre-sens de2thuction de taille induite par les
températures élevées. Levins décrivait ainsi cetéecountergradient variation »
comme une opposition entre effet de la sélectiodeelinfluence environnementale
durant le développement.

Plusieurs travaux sur le taux de croissance orneggat mis en avant une
CnGv pour ce trait. En élevant des grenouilREma sylvaticgprovenant de climats
différents, Ligon & Skelly (2009) ont observé qus lindividus des zones les plus
froides présentent un taux de croissance plus éeeéceux des milieux les plus
chauds, lorsqu’ils sont élevées a méme températbes. résultats sont a relier a
I'hypothese de « Metabolic Cold Adaptation », geliasdéveloppée dans le prochain
paragraphe. Outre ces patterns géographiques frisgpeur les traits physiologiques
gue sont le taux de croissance et le taux de migai® (Conoveet al. 2009), les cas
de CnGv restent exceptionnels et doivent étre dénss au cas par cas.

Deux méthodes principales de mises en évidenceo@ Gu CnGv existent :
(1) échantillonner des populations le long d’'undggat environnemental et mesurer
en laboratoire les normes de réaction en répon$acteur principal variant le long de
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ce gradient (ex: température pour un gradientuditial ou latitudinal) ou (2)
transplanter réciproquement des populations d'umir@mement donné vers un
environnement contrasté. Pour les cas les pluslesnpi I'effet du génotype (i.e.
origine de l'organisme) va dans la méme directiare d’'effet de la variable
environnementale sur le phénotype, on supposer&o. Si les deux s’opposent,
on supposera une CnGv. Les cas plus complexes aaggemt lorsque l'interaction
entre le génotype et I'environnemeast forte, résultant en des pentes de normes de

réaction opposees entre les différentes populations

d) Un pattern géographique central :
la Metabolic Cold Adaptation

Si I'on sait que le taux de métabolisme basal augende maniere universelle
avec la température chez les ectothermes, dansimde | de températures

ordinairement observées dans la majorité des éewsgs (0 a 40°C), I'évolution de
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ce trait en réponse au climat est encore sujeti&bat. L’hypothese la plus répandue
est la « Metabolic Cold Adaptation (MCA) hypothesigWohlschlag 1960, Clarke
1993), considérée comme un exemple fort de « caynaidient variation » (Conover
& Schultz 1995). Elle a été développée lorsquectiescheurs ont observé que dans la
nature, les especes/populations de milieu polagsgmtaient une activité similaire a
celles de milieux plus chauds, alors que le froglrdit ralentir I'activité des
organismes en milieu polaire. En élevant ces esfamgulations de climats
contrastés a une température commune, on obsee/éegundividus des zones les
plus froides ont un taux de métabolisme et un thigroissance plus élevés que ceux
des zones chaudes (ex : Alvareiz al. 2006, Cano & Nicieza 2006, Berrigan &
Partridge 1997). Par la suite, d’autres travauxatieratoire ont permis de mettre en
évidence que des individus se développant a basspétature présentent a I'age
adulte, et pour une méme température, un taux mwigjak plus élevé que ceux se
développant a haute température (Berrigan 1997 phéaomene de « compensation
thermique » (autre nom donné a la MCA hypothes&galement été observé avec les
fluctuations thermiques saisonniéres.

Cette compensation thermique permettrait de mamiem activités physiologiques et

une activité locomotrice suffisantes dans des zaneslurant des périodes froides,
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notamment via une production de mitochondries sepes a celle des zones chaudes
(Hochachka & Somero 2002).

e) Les facteurs confondants

De nombreux autres facteurs environnementaux, igbed ou biotiques,
varient avec le climat le long de gradients laiiadix ou altitudinaux et peuvent
avoir un effet confondant ou un effet opposé aleat. Le plus étudié des facteurs
abiotiques reste probablement la photopériodenrané dissociée du climat. Plusieurs
auteurs ont ainsi mis en évidence des variatiomgyrg@hiques de sensibilité a la
photopériode induisant une entrée en diapause, avmment une sensibilité
moindre a la photopériode pour les populationsagdd latitude (ex : Bradshaet al.
2004, Ito & Nakata 2000). La diapause jouant ue mdiportant dans les adaptations
locales de fécondité et de longévité (Schmidt &a2008), on peut supposer que la
photopériode, en plus du climat, joue un réle dassdaptations locales de ces traits.

Le climat peut également étre a l'origine de maadifions des conditions
biotiques dans le milieu, comme la composition gjgge des communautés (au sens
strict) dans lesquelles les organismes évoluenbrblet al. (2002) suggerent ainsi
gue I'abondance élevée des parasites aux latitmdeigales, en raison de conditions
climatiques favorables (Moller 1998), expliquersst faible taux de testostérone
observé chez les oiseaux vivant a ces latitudes, r@son de son effet
immunosuppresseur. Kraaijeveld & Godfray (1999) queint & eux constaté que des
variations d’espéces d’hotes rencontrées le long dradient climatique pouvaient
expliquer les variations latitudinales de virulende parasitoide de drosophiles
Asobara tabidaEn effet, au Sud de I'Europe, une seule espécetal’Bvosophila
melanogaster est présente, alors qu’au Nord cette espece yagpadrique d’une
espece de milieu tempéid, subobscuraContrairement a la premiére, cette espéce
moins résistante au parasitisme est incapable apmutation, une réponse
immunitaire empéchant le développement de I'ceysatasitoide (Russet al. 1996).
Une virulence accrue aurait donc été sélectionne&ud, les parasitoides devant
nécessairement parasiter un héte résistant. De lglugchauffement global actuel
modifie localement la composition des communauts,espéces de basse latitude
pouvant s’étendre vers les hautes latitudes. Ddrsnisphere Nord, les especes
nordiques se retrouvent confrontées a de nouveipéces compétitrices venues du

Sud. C’est par exemple le cas des parasitoi@gdopilina heterotomaet Asobara

28

B/EJQU?ﬁ uoinonpoJjur



tabida présentes dans la vallée Rhodanienne qui se vetmbudorénavant en
compétition aved.. boulardi, un parasitoide méditerranéen remontant vers le .Nord
Ce nouveau compétiteur aurait induit une modifaraties traits d’histoire de vie des
especes autochtones (Fleetyal. 2004).

La sélection d’histoires de vies différentes legatiun gradient climatique pour un
organisme peut étre également attribuée a soragtien avec d’'autres especes dont
les traits varient avec le climat. Malo & Baonz@@2) ont par exemple observé une
augmentation de la taille des pollinisateurs ajus des fleurs le long d’'un gradient
altitudinal en Espagne. Dans cette étude, la vaniagéographique de la taille des
fleurs a été attribuée a la contre-sélection degepefleurs a haute altitude qui ne
peuvent étre pollinisées par les insectes de gramilteeprésents a cette latitude. Dans
leurs travaux sur les variations géographiques atabme d’ovarioles d®rosophila
hibisci, Starmelet al. (1997) ont tenté de discriminer la réponse lieéelamat de celle
liée aux traits morphologiques des hibiscus, plafdet dépendent étroitement les
drosophiles pour leur alimentation et leur repraduc Les auteurs n’ont trouvé
gu’'un faible effet du climat et aucun effet desitérales hibiscus utilisés par les
drosophiles.

Enfin, les variations géographiques de distributides ressources et de
caractéristiques de I'habitat associées au climatv@nt également étre a I'origine de
variations géographiques d’histoire de vie. Dans ktude citée précédemment sur
Drosophila hibisci Starmer et al. (1997), avaient également inclus des
caractéristiques physiques des habitats comme rlaitéeen arbres, sans toutefois
montrer un quelconque effet de ces facteurs. Aidine, en comparant des papillons
males de milieux agricoles ouverts et fermés, Merekal. (2008) ont observé une
pilosité thoracique plus importante chez les iriligi de milieu ouvert. Ce trait aurait
été sélectionné dans cet habitat pour limiter iggedditions de chaleur liées aux flux
d’airs, plus importants en milieux ouverts que fésmet augmenterait ainsi les
performances locomotrices des individus. Ellersat Ylphen (1997) ont quant a eux
échantillonné des femellessobara tabidadans le nord et le sud de I'Europe, qu’ils
ont élevées dans des conditions similaires. En peésentant différentes quantités
d’hétes, ils ont clairement mis en évidence unteféel’habitat d’origine des femelles
sur l'allocation des ressources entre différerdgdr Les femelles du nord émergent
avec plus de lipides de réserves et moins d’ceuéscglles du sud, mais ces deux
traits sont plus plastiques chez les premiéres.r&esnses peuvent s’expliquer par
des caractéristiques différentes des habitatsgifej qui peuvent étre attribuées au
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climat. Dans le nord, les flux de séve représeriemajorité des sites de ponte des
drosophiles, et donc des parasitoides, alors que tasud, ce sont les fruits en
fermentation des vergers qui constituent les ppanck sites de ponte. Cette
opposition entre les sites du Nord, tres espacés des distances de vol inter-patch
tres variables, et ceux du Sud, rapprochés et phiformes, aurait conduit a la

sélection des adaptations locales observées. Undegné de plasticité aurait été
sélectionné dans les milieux hétérogénes du Nomds abue la richesse et

I’'homogénéité des habitats du Sud, auraient fagarisinvestissement maximal dans
la reproduction. Toutefois, bien que ces variatiaient été attribuées aux différences
de distribution d’hétes, les variations climatiquesmme facteurs explicatifs ne

peuvent étre rejetées car les deux facteurs vagiesgmble.

Malgré l'importance des covariations du climat avd@utres facteurs
abiotiques et biotiques, ces derniers ne sont tpge rarement considérés dans les
études clinales. A notre connaissance aucun autetmis Starmeet al. (1997), n'a
entrepris de différencier les effets directs dumeli de ceux des facteurs associés,
certainement en raison de la complexité d’'une &tilele. La méthode proposée par
ces derniers auteurs pour discriminer I'impact lilmat et de I'habitat sur I'évolution
des histoires de vie consistait a réaliser un édltamage sur de nombreux sites en
quantifiant systématiquement le maximum de vargblevironnementales, biotiques
et abiotiques, pour établir des corrélations eoé® dernieres et les traits d’histoires
de vie. Néanmoins, quantifier précisément toutssviariables environnementales,
dont la distribution des ressources, sur un graodhlne de sites reste extrémement
fastidieux. Une méthode alternative consisteraibeparer pour différents climats
des sites dont seules les variables biotiquese®starient. Néanmoins, ceci reste
extrémement compliqué puisque le climat influenicealement ces mémes variables

environnementales.
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4- Un modele privilégié : les parasitoides

Les parasitoides sont des organismes dont la vkeaglst généralement libre
mais dont la vie larvaire est parasitaire. Les f@weadultes vont activement
rechercher un héte pour y déposer un ou plusieufs ad’intérieur (endoparasite) ou
a l'extérieur (ectoparasite) du corps de celuikeis stades immatures tirent ensuite
leur nourriture du corps de leur hote, induisant lmort en résultat direct ou indirect
de leur développement (Eggleton & Gaston 1990)d&mombre un total de 87 000
especes dans le monde, dont 65 000 especes d’Hpigée® (Quicke 1997).

Les parasitoides représentent un modéle privilégibiologie évolutive, et ce
pour deux raisons essentielles. Tout d’abord, lmbre de descendants, et donc la
fitness, est directement dépendant du nombre dhptrasités (Wajnbergt al.
2008). On suppose donc une pression de sélectioenexment forte sur la fécondité
et le timing de la reproduction. Ensuite, une nmiggate parasitoides n’est pas capable
de synthétiser des lipides durant la vie adultesajoe ceux-ci sont impliqués dans les
grandes fonctions biologiques. Ces insectes doivemiposer avec les lipides acquis
durant le stade larvaire (Visser & Ellers 2008, séiet al. 2010). Cette contrainte
énergétique induit que ce modéle biologique estiqudierement intéressant pour
comprendre les pressions sélectives liées a latilmec de ressources entre les
différents traits d’histoire de vie et les tradésgihysiologiques.

A- Stratégies de reproduction des parasitoides

et trade-offs

Roff (1992) considére que la premiére décision duganisme est de savoir
quand se reproduire. Chez les parasitoides, cbtts@ prend tout son sens dans la
mesure ou les ressources limitées issues de [I's&®nt investies des le
développement larvaire, soit dans la reproductiitiale soit dans le soma et les
réserves énergétiques disponibles pour la vie @adult
Les parasitoides sont soumis a deux contraintemsies dans la détermination de
I'investissement optimal dans la reproduction :risques de limitation en ceufs (egg-
limitation) et de limitation en temps (time-limitan). On parle de limitation en ceufs

lorsque le nombre d’hétes rencontrés excede le rrdloeufs matures dans les
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ovaires ; alors que la limitation en temps s’appi@ des parasitoides dont le nombre
d’ceufs matures excéderait le nombre d’hétes renemnte nombre potentiel d’hétes
rencontrés devrait donc fortement déterminer I&ton optimale des ressources
entre fécondité (qui permet d’éviter une limitatien ceufs) et longévité (qui permet
d’éviter une limitation en temps). Diverses étudks modélisation ou de terrain
(comptage de nombre d’ceufs d’'individus échantilsndans la nature) ont révélé des
résultats contradictoires, indiquant qu’'une limdaten temps (Driessen & Hemerik
1992, Donaldson & Walter 1991, Weisstral. 1997), comme une limitation en ceufs
(Casaset al. 2000, Heimpel & Rosenhein1998) peuvent étre observées, souvent

dans des proportions variables au sein d’'une méamilgtion. La stratégie de
maturation des ceufs conditionne fortement les esaie limitation en ceufs ou en

temps.

On distingue chez les parasitoides deux grandsstyie stratégies de
maturation des ceufs: la proovogénie et la synoveg@flanders 1950). Elles se
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différencient par le rapport entre féecondité a kBégence et fécondité potentielle
totale, un continuum existant entre ces deux gfiegéJerviet al. (2001) ont proposé
I'utilisation de ce rapport, baptisé indice d’'ovagg(Ol), pour comparer les stratégies
de maturation d’ceufs. Cet indice va de 0 a 1, desefles émergeant avec la totalité
de leurs ceufs matures ayant un indice de 1.

Les especes proovogéniquese caractérisent par un investissement maxima @an
fécondité initiale, puisque les femelles émergesgicda totalité des ceufs matures et
ne produisent pas d'ceufs additionnels durant laadelte (Ol = 1). Ainsi, si ces
especes ne sont pas limitées par le nombre d’celdsnargence, elles ne peuvent
ajuster leur investissement dans la reproductionfagiction du nombre d’hotes
rencontrés. Elles seront donc fortement contraidées un environnement hétérogene
(Ellers et al. 2000). Leur longévité est inférieure a celle dgséees synovigéniques,
et il est probable que peu de ressources soiemiéss au corps gras (Jereisal.
2001), et donc a la maintenance de l'individu ewvalu Les modéles développés par
Ellers & Jervis (2003, 2004) ont montré que tro&téurs essentiels peuvent
augmenter la probabilité qu’une stricte proovogéstie une stratégie optimale : une
petite taille corporelle, qui limite les déplacensepossibles entre patchs, des ceufs de
grande taille, et une distribution uniforme despatd’hétes.

Une stricte proovogénie est minoritaire chez leagitoides puisqu’elle n’est détectée
que chez 1,8% des parasitoides parmi 638 espaadiges (Jervigt al. 2001). Elle
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concerne essentiellement deux familles, les Mymaaridt les Eucoilidae (dont fait
partie Leptopilina boulard). Ces especes possedent généralement les ples larg
spectres d’hotes potentiels (Jergisal. 2005).

Les espéces synovigéniquesse caractérisent quant a elles par un
investissement différé dans la reproduction, leselies étant capables de produire
des ceufs additionnels durant la vie adulte (Ol <Elles peuvent étre caractérisées
comme plus ou moins proovogéniques, en fonctiotagoportion entre fécondité a

I'’émergence et fécondité potentielle totale (Quitd7). Plus ce rapport sera élevé,

plus les especes tendront vers la proovogénie. lipuestissement dans la
reproduction et la longévité est donc flexible etufpétre ajusté au nombre d’hotes
rencontrés. Une limitation en ceufs apparaitra atesz especes lorsque le taux de
maturation des ceufs est inférieur au taux de rereaes hotes, comme observé chez
Encarsia pergandiellfHunter 1993) olBympiesis sericeicorniasaset al. 1993).
Ces risques de limitation en ceufs sont d’autarg phportants en début de vie.
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Les especes considérées comme synovigéniques epf@és plus de 98% des 638
especes testées par Jergtsal. (2001), avec de fortes variations dans les valeurs
d’indice d’ovogénie, de O (surtout chez les Ichnenidae et Bethylidae) a 0.8. Les
especes pouvant se nourrir sur leurs hotes a détdte ainsi que les especes capables
de résorber leurs ceufs ne se retrouvent que déescegegorie (Jervist al. 2001).
Une telle stratégie serait sélectionnée dans desoenements hétérogenes ou une
flexibilité de I'investissement dans la reproduntiet/ou la longévité est nécessaire et
ou le succes reproducteur des femelles est edtemtat lié a leurs capacités de
dispersion (Ellergt al. 1998).

Il existe chez les synovogéniques une corrélatiégative entre longeévité et
proportion d’ceufs matures a I'’émergence, obsent@elelle inter- et intraspécifique
(Jervis et al. 2001, Jervis & Ferns 2004). En comparant diff@@enespéces
d’Hyménopteres, Jervis & Ferns (2004) ont obseneaglles qui tendent le plus vers
la proovogénie vivent le moins longtemps. De médeeyiset al. (2001) suggérent
gue la quantité de ressources allouées au corps aygrgmente avec le degré de

synovogeénie.

B- Ressources énergétiques chez les insectes et les

parasitoides
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La balance des nutriments est un point essentred ts histoires de vie des
insectes (Nation 2008), puisque tous ne sont pasiésl aux mémes organes et
fonctions, et qu’ils peuvent étre a la base deetiaifs physiologiques entre traits. On
distingue trois classes principales de nutrimesteckés dans le corps gras et
I’'hnémolymphe : les sucres (ou carbohydrates), ilegds et les protéines. Chez les
parasitoides, les principaux sites d’allocation @ssources sont les ovaires (lipides et
protéines surtout) et le corps gras (Ellers 199&r&& van Alphen 1997, Rivero &
Casas 1999, Olsaat al 2000).

Les sucres sont les premiers €léments mobilisésasnde besoin, et leur

conversion en énergie est la moins colteuse (N2008), notamment via le glucose
qui constitue une molécule de base servant a pedeil’ATP par combinaison avec

de I'oxygene. Les autres carbohydrates doiventféddionnés en glucose et fructose
pour pouvoir étre utilisés pour la production d'ége. lls peuvent étre stockés dans
I'organisme sous forme de glycogéne.

Chez les parasitoides, les sucres peuvent étrenusbtpar piqure nutritionnelle
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(Heimpel & Collier 1996) ou en s’alimentant de rectde fruits, de miellat ou
d’exsudat de plantes (Jenas al. 1993). Ces carbohydrates sont impliqués dans la
maintenance et la longévité de I'organisme (Gievral. 2004, Jervis & Kidd 1986),
dans la production et la maturation d’ceufs (Engl&revans 1997, Olson & Andow
1998), dans les déplacements, et peuvent étre is&shipour le vol sur de courtes
distances (Suarezt al. 2005). Les sucres peuvent également jouer unesdentiel
dans la résistance au froid chez les insectesl|égimt al. 2003).

Les lipides, essentiellement stockés dans le cjggeux et dans une moindre
mesure dans les muscles alaires, représentenesseurce energeétique majeure chez
les parasitoides. Bien qu’ils soient plus diffisil@ mobiliser que les sucres, I'énergie
gu'ils générent est de loin supérieure (129 moldsl@/mole de lipide contre 36
moles d’ATP/mole de glucose). On considére que &wparasitoides, les ressources
éenergétiques sont essentiellement stockées som fde lipides (Rivero & Casas
1999). Ces nutriments sont a la base de tradedaiifis |'allocation des ressources
entre les différentes fonctions, notamment entrat@aance et reproduction (Ellers
1996, Ellers & van Alphen 1997). Ces contraintegspilogiques sont d’autant plus
fortes chez les parasitoides que la majorité deatrx ne peut synthétiser de lipides
(Visser et al. 2010). Leur rble est donc fondamental dans la céhgnsion des
histoires de vie. lls peuvent étre mobilisés paareitre la longévité (Ellers 1996) et
constituent une ressource essentielle pour la ptmoiud’ceufs (Giron & Casas 2003,
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Ellers & van Alphen 1997). lls sont également impés dans les vols sur de longues
distances, un mode de locomotion extrémement ce@ecomparaison de la marche
et induisant une augmentation du taux de métabelden50 a 100 fois supérieur au
métabolisme de repos (Ellezsal. 1998, Nation 2008 Les lipides interviennent aussi
dans la diapause (Canavosb al. 2001) et dans la résistance au froid et a la
dessiccation chez les insectes (Worlahél.2004).

On a longtemps considéré qu’aucune lipogenese eadnlexistait chez les
parasitoides, ceux-ci pouvant prélever les lipidésessaires a la vie adulte dans les

nutriments de I'hote, durant le stade larvaire §¢rs& Ellers 2008). Cependant,

Visser et al. (2010) ont récemment décrit une synthése de kpalez 7 especes
parmi 24 testées. D’apres ces auteurs, une capaaidthétiser des lipides serait
réapparue au cours de l'évolution chez certaing®eces généralistes, parfois
éloignées phylogénétiquement. Les généralistes, pquasitent une large gamme
d’hétes, seraient moins efficaces pour les manipeteutiliser leurs lipides. La

lipogenese, permettant de pallier & la moindre tjigade lipides extraits de I'héte,
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serait alors réapparue au cours de I'évolution.

Les protéines peuvent quant a elles servir dift@enfonctions dont la
production d’ceufs (Boggs 1981, Giron & Casas 2008, construction de tissus
corporels (Nation 2008), la métamorphose et laaliap (Hahn & Denlinger 2007).
La proline est également impliquée dans le vol@ogue distance, en proportion plus
faible que les lipides (Nation 2008). De méme qaardes lipides, il existerait des
compromis dans l'allocation des protéines entré&dihtes fonctions (Zera & Zhao
2006).
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5- Plan de these

Dans cette these, située a l'interface de I'écelagi de la biologie évolutive, deux
guestions principales ont été étudiées, en prgmaunt modeles plusieurs espéces de

parasitoides de drosophiles:

{1}
Quelles adaptations locales des traits d’histoire de vie ont été sélectionnées

en réponse au climat et a un facteur biotique dépendant du climat, la présence

d’espéces compétitrices?

{2}
Quels facteurs environnementaux et intrinséques aux parasitoides peuvent

modifier la plasticité phénotypique des traits d’histoire de vie ?
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La premiére question a été développée dans lesmtenxiers articles présentés dans
ce manuscrit. Je me suis tout d’abord intéressé@mgdrtance du climat dans la
sélection des histoires de vie (premier articla)slite, dans le cadre du stage de
Master 2 de Chloé Vayssade que j'ai co-encadrés mous sommes intéressés aux
effets de la composition des communautés et deotapétition interspécifique,
dépendantes du climat, sur I'évolution des trditsstbire de vie (deuxieme article).

La deuxieme question a été abordée sous la formeedr articles traitant de la
plasticité des traits d’histoire de vie en répoada température chez des populations
iraniennes deL. boulardi Dans cette partie, nous nous sommes intéressés a
I'évolution des normes de réaction et de la foreelal plasticité phénotypique, en
réponse au climat et aux caractéristiques intrinsgqdes organismes, dont les
stratégies de maturation des ceufs. Nous nous sorurassées sur la plasticité du
taux de métabolisme (troisieme article) puis dé&tndité et de certains nutriments
(quatriéme article).
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Local adaptations of life history traits of a Drosophila
parasitoid, Leptopilina boulardi: does climate drive
evolution?

Dans ce premier article, nous avons tenté de metiré&vidence des adaptations
locales des traits d’histoire de vie du parasitaidedrosophiles.eptopilina boulardi

en réponse au climat, en comparant des populatian&nnes originaires de climats
contrastés. Nous avons observé des différencestaiffeis de vie trés importantes,

comme des oppositions proovogénie/synovogéniepetotig/incapacité de lipogenese

entre populations. Cependant, les résultats obteous ont amenés a considérer que
la distribution des hotes dans I'habitat d’origidépendante du climat, aurait joué un
réle plus important que le climat lui-méme dansébection de ces traits.
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Life-history trade-offs’ shift in response to
community changes: the case of the Drosophila
parasitoids from the Rhone Valley

Outre la distribution des hotes, de nombreux adtieeurs biotiques varient avec le
climat, comme la distribution des especes. Danwyalkée du Rhoéne, l'aire de
répartition deL. boulardi s’étend a I'heure actuelle vers le Nord, certainamen
raison d'une hausse des températures. Les especpardsitoides autochtones de
cette zoneL. heterotomaet A. tabidg se retrouvent dorénavant confrontées a un
nouveau compétiteur supérieur. L'université de Lgoit annuellement la remontée
de L. boulardi depuis plusieurs années, les dates ou ces espatmshtones se
retrouvent en compétition avec I'espece envahisssont donc connues. Ce systeme
offre de plus I'avantage de présenter un climatilaire sur le front d’invasion de.
boulardi. En comparant des populations naturelles des denasipasides autochtones
soumises depuis de nombreuses (Sud) ou quelquéssafidord) &.. boulardi nous
avons cherché a déterminer si cette compétition eqdifier les histoires de vie des
parasitoides autochtones. Nous avons testé ecetil’hypothese de Price (1974),
qui prédit qu'une fécondité supérieure devrait &électionnée dans les

environnements ou la mortalité des descendanfsrést le sud dans notre cas.
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Limitation in intrinsic resources affects evolution of
metabolic rate in a parasitic wasp.

Notre premiére étude a permis de mettre en évideneeapacité de lipogenese dans
nos populations iraniennes prélevées dans unerrédpsertique. Cette lipogenése
implique qu’il existe des différences entre popolat dans la limitation en ressources
éenergétiques. Nous avons cherché a déterminesslifférences pouvaient avoir eu

un impact sur I'évolution du taux de métabolisrmaut d’acquisition et d’allocation

des ressources) et de sa norme de réaction outauxrde métabolisme faible a été

sélectionné dans les zones désertiques, comme déas toutes les autres études.

B/EJQU?ﬁ uoinonpoJjur

Geographical variations in the level of phenotypic
plasticity: Does reproductive strategy or
environmental variation explain it?

Il est admis que les espéces/populations synovqaésisont plus plastiques que les
proovogeéniques dans l'allocation des ressources.c&mparant les populations
proovogeéniques et synovogéniques ldeboulardi trouvées en Iran dans différents
climats et une population proovogéniqueLdboulardiavec une synovogénique de
heterotomaprélevée dans un méme climat, nous avons cherd&eaminer si ces
différentes stratégies de maturation d'ceufs differ@ar leur plasticité a la

température.
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6- Présentation des modeles biologiques

A- Especes étudiées

Durant cette thése, jai essentiellement travailér un hyménoptéere
parasitoide de drosophildsgptopilina boulardi(Barbotin, Carton & Keiner-Pillault,

1979) (Hymenoptera: Eucoilidae). Il s’agit d’'un epdrasite solitaire présent sur tout

le pourtour méditerranéen, en Afrique tropicale Aenérique du Sud et du Nord, et

dans les Caraibes. La limite nord de son aire dartiion se situe environ a 45°N

mais celle-ci semble remonter, tout du moins emégaOn le trouve dorénavant dans
les environs de Lyon, alors qu’il n’y était pasg@et il y a 30 ans (Carton 1984). Sa
limite sud reste mal définie mais des spécimengtinechantillonnés en Afrique du

Sud et au Brésil (Fleury 2009).

L. boulardi s'attaque essentiellement aux larves de secodeé $t2) deDrosophila

B/EJQU?ﬁ uoinonpoJjur

melanogasteret D. simulans voire deD. yakubaprésente uniqguement en Afrique
(Dubuffet et al. 2008). Il existe une réaction immunitaire des darvde D.
melanogasterqui peuvent encapsuler et empécher le dévelopmtedcie parasitoide
(Russocet al. 1996). Les femellek. boulardi percoivent la présence d’hétes a longue
distance via les odeurs laissées par les drosepddeltes sur les substrats de ponte et
la synergie des odeurs des drosophiles et des flaiis lesquels les ceufs de I'héte
ont été pondus (Coust al. 1999). Sur le patch d’hétes, la recherche d’héttag par
vibrotaxie et recherche aléatoire avec 'ovipogit@et & Bakker 1985). Cette espéce
est décrite comme strictement proovogénique (Kopel& Chabora 1986).
Récemment, Varaldet al. (2003) ont mis en évidence la présence chez nedai
populations delLeptopilina boulardi d’'un virus, baptisé Lbfv, qui induirait une
augmentation du taux de superparasitisme. Ce Jrassmissible verticalement et
horizontalement (entre une larve non infectée etinfectée présentes dans un méme
hote), serait aussi responsable de la modificatiercertains traits. La production
d'ceufs est plus importante chez les femelles id&ext alors que leur activité
locomotrice est fortement réduite et qu’aucuneédéhce de longévité n’est observée
(Varaldiet al.2005).
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Les souches de. boulardi utilisées proviennent d’'lran (article 1, 4, 5)dets
Pyrénées (article 2). Leur provenance et les méthod'échantillonnage sont

précisées dans les articles concernés.

© Sonia Dourlot o

Figure 5. Femelles de Leptopilina heterotoma (gauche) et Asobara
tabida (droite) en pleine oviposition
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En paralléle, je me suis intéressé a deux autreéces de parasitoides de
drosophilesLeptopilina heterotomgThomson, 1962) (Hymenoptera: Eucoilidae) et
Asobara tabida(Nees, 1834) (Hymenoptera : Braconidae). Ce sarkesodeux des
parasitoides de drosophiles synovogéniques, decda®mme incapables de synthétiser
des lipides durant la vie adulte (Egsal. 1998, Ellers 1996 Leptopilina heterotoma
se retrouve en Europe de I'Ouest et en Afrique dudMt est capable de parasiter un
grand nombre d'espéces de drosophil& ¢éubobscura D. melanogaster, D.
simulansg D. funebris D. immigrand. Asobara tabida est une espéce plus
septentrionale présente de la c6té méditerranégisge’au nord de la Scandinavie
(Cartonet al. 1986), mais également au Nord-Ouest du continerériaain et au
Japon. Cette espéce ne se développe qub.ssmbobscuraet D. melanogasterLa
provenance des souches utilisées et I'élevagedlesmces est détaillée dans l'article

concerné (article 4).
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B- Elevages

Hote : LesDrosophila melanogastartilisées comme hotes proviennent d’'une
souche hollandaise élevée a l'université de Leithsue de croisements entre quatre
populations naturelles prélevées en 1960 aux Pags-Burant cette these, les
mouches ont été élevées en pots (h1l3cm*@6cm) plaegs des chambres
climatiques (LMS 303) en conditions standard+23°C ; HR4@5 ; 12L :12D) sur
un substrat d’Agar-sucre-levure-nipagine (antilgjoé utilisé pour prévenir tout
développement de moisissure). Une couche de lawmate constituait le support de
ponte et d’alimentation des larves (ainsi que lestat d’agar), tandis qu’un morceau
de papier absorbant était fourni aux larves comubstsat pour la pupaison.

Les larves de drosophiles proposées aux femellesasip@ides étaient

« standardisées » afin de limiter les différencedallle des hétes, facteur pouvant
influencer les traits d’histoire de vie des paidies émergents. Pour ce faire, des
drosophiles adultes étaient stockées a 12°C afbiatpier la ponte, puis placées deux
heures a 25°C dans un pot d’élevage (h13cm*@6cmusisubstrat Agar-nipagine

recouvert de levure vivante. Les ceufs étaient giosdus en grande quantité sur un
court laps de temps, les stades et tailles dedaireétes proposées aux parasitoides

étant alors similaires.

Leptopilina boulardi :
Pour I'élevage standard, deux femelles et deux sriddechaque souche étaient placés

a 25°C durant 24 heures dans un pot sur substfa@fad'nipagine en présence de
larves L2 deDrosophila melanogastaetéposées sur une fine couche de levure. Durant
le développement des larves ldeptopilina,les hotes parasités étaient placés dans les
mémes conditions que les parasitoides adultes (mearolimatigue LMS 303,
25t0.1°C ; HR 4@5% ; 12L : 12D). Les adultes étaient élevés en(p@tm*15cm)

sur un substrat d’Agar-nipagine et alimentés avemdkl d’acacia dilué distribugd

libitum.
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Chapitre 2.
Le climat, un facteur essentiel dans
[évolution des histoires de vie des

parasitoides ?

Article 1. Local adaptations of life history traits of a Drosophila
parasitoid, Leptopilina boulardi: does climate drive evolution?
Page 45

Article 2. Life-history trade-offs’ shift in response to community
changes: the case of the Drosophila parasitoids from the Rhone
Valley

Page 72
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E Adaptations locales des traits d’histoire de vie
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Abstract

1. Climate is an important source of selectionifanHistories, and local adaptations to
climate have been described in several cline studiemperature is the main climatic
factor that has been considered as an agent atiselewhereas other factors may
vary with it, such as precipitation.

2. We compared life-history traits of five poputats of Leptopilina boulardi a
Drosophila parasitoid, originating from contrasting climatdleferring to cline
studies, we hypothesised shorter lifespan, eadigoduction, and lower lipid content
in populations from the hottest and driest aredseifhistories have been selected in
response to temperature and/or humidity.

3. Our results are opposite to these predictiomsndfes from humid and mild
climates invested more in early reproduction anddifor fewer days than females
from dry and hot areas, which were synovigenic. flbhey matured additional eggs
during adult life) and able to synthesise lipidsidg adult life.

4. We suggest that life histories are more adajmdubst distribution than to climatic
factors. Drosophila patches are more abundant in the humid area, ialijpwhe
parasitoids to spend less energy and time findwgjsh This may result in selection
for early reproduction traded-off against longevitythe hot and dry climate, females
have to fly large distances to find host patchegno8igeny, a long lifespan,
lipogenesis, and high dispersal ability may be #idaghere. This is the first time that
between-population differences in the ability tothesise lipids have been described

in parasitoids.
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Introduction

Life histories evolve in response to environmegtaiditions (Stearns, 1992). In the
last decade, climate as a selective factor has me#ininvestigated as it can affect
physiology and/or behaviour of organisms, partiduléhat of ectotherms. Genetic
differences due to climate-dependent selectiorfehistory traits have been shown
in several studies of geographic variation, whesputations originating from cold
and hot climates have been compared in common ig&xjgeriments (e.g. Lieftingt
al., 2009). Comparative studies of populations ofedhsspecies, particularly
Drosophilidae, at a continental scale or along latudinal cline have documented
between-population variation of several but isaaliée-history and morphological
traits. For example, increase in thorax length (Badrdet al, 2001) and decrease in
knock-down resistance (Sgrensaral, 2005) with an increase in altitude have been
recorded inDrosophila buzzatiwhile starvation resistance increases with irgirep
latitude inDrosophila burchii(Griffiths et al, 2005).

Environmental conditions do not only affect onenaore traits in isolation but can
affect the balance of allocation of resources targe range of life-history traits. For
example, development time generally decreasesimgtieasing temperature but adult
body size also decreases in a majority of insetctdied (Sibly & Atkinson, 1994).
Fecundity also increases with temperature wheagelity decreases, as a trade-off
occurs between these two traits (Nunney & Cheuri7L Thus reproductive
allocation strategies and trade-offs can show kiragaation, e.g. an increase in early
reproduction with altitude traded off against arsfolifespan (Norryet al, 2006).
Correlations between traits involve studying a ¢argnge of traits when interested in
climate-dependent evolution of life histories ahdttconsideration has to be taken
into account in comparative studies.

Most studies considered only a temperature gradiergxplain evolution of life-
history traits but humidity and precipitation grawtis that occur on a cline should also
be explored. Desiccation resistance is the onlg-History trait that has been
considered as a result of differences in humiditgranet al, 1998; Gilchristet al,
2008) but other traits may be under selection ahidity and precipitation, such as
timing of egg-laying. Here we propose a study aral@daptations of a large range of
life-history traits in aDrosophilaparasitoidLeptopilina boulardj to understand how

resource allocation strategies have evolved inomesp to climate. We compared

47

9IA ©p °.4/0]SIY,p S}ield] Sop So/ed0[ suoljeljaepy



populations originating from a mild and humid avéth populations from a very dry
and hot desert area and a population from a coal@ment but intermediate in
precipitation. We considered temperature and huyngliadients as climatic factors
that may result in adaptation of life histories.

As no formal theory exists about the impact of terapure on life histories, we used
data from empirical studies to formulate hypothe3é® few cline studies that have
been published can be used to make predictionst aheumpact of temperature on
selection in several life-history traits in insecks altitudinal and latitudinal clines
studies, lifespan (Schmidét al, 2005; Schmidt & Paaby, 2008) d@frosophila
melanogasterfemales, the main host df. boulardi from colder environments
exceeds that of females from hotter areas whiler theproduction is delayed
(Mitrovski & Hoffmann, 2001; Schmidet al, 2005; Schmidt & Paaby, 2008).
Moreover, a low wing loading [i.e. the ratio of $fe mass to wing surface that
corresponds to the pressure exerted by the winghesurrounding air (Gilchrist &
Huey, 2004)] is thought to be selected under coabtions to compensate the lower
wing beat frequency at lower temperatures in irss€tinwin & Corbet, 1984).
Compared with cold or mild environments, we can eetpthat lifespan of the
parasitoid wasps from the hottest environment nmayeoluced. This shorter lifespan
may have resulted in the selection of an earlya@petion traded-off against lower
lipid content at emergence as a trade-off genewalburs between these two traits in
parasitic wasps (Ellers & van Alphen, 1997). Lipidave to be considered when
investigating parasitoids life histories as thegresent the main energetic resources
allocated to survival and reproduction in paradgoi

Importance of humidity in selection of life histesi has been poorly investigated and
no cline studies can be used to make predictionause only temperature has been
considered as an explanative factor. However simalsults of selection for the driest
areas as in the hottest areas may be expectdgégsal may be reduced because of a
high risk of desiccation and early reproduction mag adaptive in very dry
environments where favourable reproductive perica® relatively short in
comparison to humid environments.

To resume, compared with cold and dry or mild andchidl environments, we may
observe shorter lifespan, earlier reproduction,elodipid content and higher wing

loading in populations from the hottest and drastas. We discuss our results in the
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light of the above-mentioned predictions for thepartance of temperature and

humidity in the selection of life histories.

Material & Methods

Leptopilina boulardi(Hymenoptera: Figitidae) is a solitary endopacadithat mainly
attacksD. Melanogaster and D. simulararvae (Diptera: Drosophilidae) living in
fermenting fruits. This species occurs principatlyregions with a Mediterranean
climate and in tropical AfricalLeptopilina boulardifemales have been described as
proovigenic (Kopelman & Chabora, 1986), i.e. thegtune all their eggs before the
start of their adult life.

Source of laboratory samples

Five populations of. boulardifrom contrasting climates (Table Were collectedn
Iran (Fig. 1) in July 2006 using twelve banana baips per site. Each open trap (i.e. a
plastic container with a 3 cm diameter hole covevétd a mesh with 2 mm openings)
was colonised by five to twenty females and sevaraildreds of offspring were
produced in each of thenbeptopilina boulardiand L. heterotomawere the only
parasitoids an@®rosophila melanogasteandD. simulanswere the only fruit flies we
found in our traps in all locations. From the offag thirty females per population
were taken to set up lab cultures. Two populatio@lalus and Seyakhal — originated
from a humid and mild environment, in the coastairmpof the Caspian Sea where
orchards, the main habitat for fruit flies, anditfrmees are abundant during a long
season. Moreover, there are a lot of forests wheosophila can be found in the
area. Dorcheh and Zamankhan strains originated faotmot and very dnarea,
although the location of our traps was in the watké a river fed by melting snow

from the mountains that keeps also water throughswurhmer and allows for
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agriculture under irrigation in a narrow zone bonalg the river. In this area, fruits are
produced in few and distant orchards. These fewards represent the only habitat
where fruit flies are present as the remaining &relesert. The last strain - Sorkhabad
- originated from the Alborz Mountains, with theobtest climate but intermediate in
humidity and number of rainy days between Chalysldeal and
Dorcheh/Zamankhan. These five localities have lmb@sen within a relatively small
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area in comparison to continental-scales studiestopare populations with recent
isolation (less than 100 km between Seyakhal, Ghahd Sorkhabad and between
Zamankhan and Dorcheh, 400 km between Dorcheh/Zdman and
Chalus/Seyakhal/Sorkhabad).

TURKMENISTAN .

Seyakhal 24 G )
Chalus ‘ dOmm:ehl o}, W

Sorkhabad -

Dorcheh
Zamankhan

Aﬁg‘gﬁ 3

N
Abadan
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ARABIE
SAGUDITE

abahar

Figure 1. Map of Iran; the arrows indicate the filzeptopilina boulardisampling sites.

Table 1. Climatic data recorded for the four sampled aréasn 1977 to 2005 for Chalus, 1955 to 2005 for
Seyakhal and Zamankhan, 1993 to 2003 for Sorkhatg#ll to 2005 for Dorcheh (Source: Islamic Republfc
Iran Meteorological Organization). We consideregl éiverage of each parameter measured every dayAfpoin
to September, which is the period of activityl&ptopilina boulardi Thermal amplitude was calculated as the

mean of the differences between maximum and miniraitrrtemperature per moni

Sampling Temperature Thermal Relative Number of  Precipitation

areas (°C) amplitude (°C) humidity (%) rainy days amount (mm)
Chalus 26.3 7.6 80 43.3 248
Seyakhal 26.4 9.8 79 56.7 433
Sorkhabad 24.4 16.7 44 28.6 105
Dorcheh 31.6 15.6 29.7 14.2 30.9
Zamankhan 28.6 19.2 36 13.8 55
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We carried out between-populations crossings tarenthat all populations
indeed belonged to the same spediefoulardi. For each population, five crossings
were performed with males of the other strains. dd&ined fertile females in all
crossings confirming the conspecificity of the plapions, as only inseminated

mothers can produce females in haplo-diploid sgecie

Cultures

Drosophila melanogasteused as hosts in the cultures originated fromirstra
collected in the Netherlands in 1960. Tlenboulardi females oviposited in separate
jars for 48h in 100 to 120 second inskarmelanogastetarvae laid in a two hours
period (similar size for every host) in a bakersagt suspension. The parasitized
larvae were reared at 25°C, 50% RH, 12L: 12D irsglg@rs on an Agar-Nipagine
substrate. This temperature was chosen as it imieeat which a maximum of
offspring is produced for all populations. Progeriya same mother was separated in
three groups. The first one was used for measuresmain morphometric traits,
number and volume of eggs and lipid content, tlerse one for the measurement of
longevity and the last one to measure activity. lIldwere fed with diluted acacia
honey distribute@d libitum

Presence of Lbfv virus.

Varaldiet al. (2003) described the presence of Lbfv viral pleticn somed.. boulardi
populations and showed that this virus causes@eased tendency to superparasitize
in infected females. These viral particles are afswlved in changes in other life
history traits such as egg load. We first checked presence or absence of
superparasitism to be sure that the virus couldexpiain variations in other life
history traits between populations. We used a padtsimilar to the one described by
Varaldi et al. (2003). All the experiments were conducted at 25P®enty females
(24 to 48h old)originating from each populatiowere isolated for 16 hours (from 6
pm to 10 am) with terosophila melanogastdarvae (48h old) foraging in an arena
consisting of a thin yeast spot spread over an lagar poured into a 5 cm diameter
Petri dish. After two days of incubatiomrosophila larvae were dissected and

parasitoid eggs were counted to estimate supeipsnas
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No self-superparasitism occurred in our experimeWie never foundnore than a

single egg per parasitized larva in experiments ¥émales from all five populations.
There is thus no evidence for the presence of thes \Lbfv in these populations.
Hence, Lbfv can not explain between-populationgedéhces in egg load and other

life history traits.

Life history traits

Morphometric traits, number and volume of eggs lgnd content were measured on
twenty females from each population at 24 hourge filays and ten days after
emergence except for Sorkhabad strain which had loest before measurements at
five and ten days of life. Females were placed ppdhdorf tubes, frozen in liquid
nitrogen to stop all metabolic activity instantansly and conserved at —80°C. These

females constituted the first group of individuals.

Morphometric traits. After defrosting, fresh mass (FM) was determinathva
microbalance (Sartorius M40.001mg) while left wing length was measured
(x0.01mm) with the numeric image analysis softwargaBas Pro V4 under a
binocularlinked to a camera video (JVC KY-F). Wing loadingssthen calculated as
the ratio of fresh mass to squared wing length. gMwading corresponds to the
pressure exerted by the wings on the surroundin@Gaichrist & Huey, 2004). Thus
the cost of transport is influenced in an importaal by the wing area that supports
the body mass (Starmer & Wolf, 1989). The lower wheg loading, the less costly
the flight is.

Investment in early and lifetime reproduction. Females used for

morphometric traits were placed in a drop of Rifgyeolution on a microscope slide
and dissected under a binocular (x40, Olympus SZK§ys were removed from both
ovaries and counted, while the rest of the femdle@y was conserved for later lipids
extraction. After counting, eggs were placed uradaricroscope (x4, Olympus BH2)
and photographed (Olympus Camedia C3040). Lengtlaifd width (w) of 30 eggs

of each female were measured with the numeric inaagdysis software AnalySIS to

calculate eggs volume (taken as a prolate sphemidne: V=4/3iLw?). Investment
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in reproduction was calculated as the result of memof eggs*volume of eggs. This

parameter is a measure of energy invested intodetion.

Lipid content. After eggs had been removed from all the femalesasured of
different ages, we measured lipid quantity of thedles using the protocol proposed
by Vernon & Vannier (1996) and Terblanosteal. (2004). Wasps were dried at 40 °C
during four days in an air oven and weighed to measlry mass. Then parasitoids
were left during two weeks in an Eppendorf tube taming 1 ml of
chloroform/methanol solution (2:1) to extract lipidrThen females were again placed
at 40°C during 24 hours and weighed again to medgud quantity and lipid content
(=lipid quantity/lean dry mass). This lean dry m&ssthout eggs) was used as an

indication of body size in our statistical analyses

Longevity. This parameter was measured in the second growasgps (n=20 per
population). Females from each population werequaat 25°C on an Agar-Nipagine
substrate and were fed with honey. The substraser@reewed every two weeks. Dead

individuals were counted and removed twice a daghenorning and evening.

Activity. This parameter was measured in the third groumdividuals (n=20 per
population for Chalus, Seyakhal and Zamankhan nstyairhe behavioural data
acquisition and analysis software Ethovision (Nsldioformation Technology 1997)
allowedus to record and analyze locomotive activity ofgséoids. Females were fed
with honey during the first 24 hours of their adiifié. Then they were isolated in
Petri dishes[{ 5 cm) thirty minutes before the start of the relang. For each run,
four one-day old females belonging to the three upadpns were filmed
simultaneously (camera Panasonic CCTV) in a windes/room during 24 hours: 12
hours with artificial light and 12 hours with remht only, simulating night.. The
contrast between individuals and a white backgrouad used to detect females and
record their position twelve times per minute. Tib&al distance covered and the

average velocities were automatically calculatedhfthe track records.
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Statistical analysis

Variations in life history traits between populaiso

Correlations between body size parameters (i.ehfreass, lean dry mass and wing
length) and (1) reproductive parameters and lipserves for the first group and (2)
longevity for the second group and (3) activity floe third group of individuals were
examined for each population and for the complata det.

ANCOVA and ANOVA were performed to analyze the effef population and age
on the different traits mentioned above. Post hestst were done to compare
individuals of a same age from different populasi@md individuals of different ages
within a population. Analyses of covariance (ANCONAvere used when a
correlation occurred between the trait tested avdlylsize to remove any effect of
size from the measurement and ANOVA tests were uggeh no correlation was
detected.

The number of eggs (r? = 0.6, P < 0.0001) and lqudntity (r2 = 0.64, P < 0.0001)
increased with lean dry mass but the volume of egud activity were neither
correlated with lean dry mass (P > 0.05) nor fresdss (P > 0.5) respectively. No
correlation was found between longevity and drysnasany population (P > 0.05).
Thus we used ANCOVA to examine differences in nundfeeggs, in investment in
reproduction and in lipid quantity by incorporatihgan dry mass as a covariate.
ANCOVA was also used to test differences in squaved) length using fresh mass
as a covariate. This test was performed to comparg loading. Differences in the
volume of eggs and in activity (i.e. total coveristance and velocity) were analysed
with ANOVA. Differences in activity between day amight for a population were
tested with Student’s t tests.

The survival package provided by R software wasl tisaest differences in longevity

between populations, using a Weibull distribution.

Climatic factors in selection of life-histories.

We made Generalized Linear Models using the gldbghset of populations to test
for correlations between all life history traitsdanlimatic factors: air temperature,
thermal amplitude, relative humidity, number of ngaidays and precipitation.
Climatic factors were included in the base mod&l emoved one by one to obtain

the minimum adequate model. The selection was doneghe basis of the AIC
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criterion (Akaike Criterion, Akaike 1974). P-valuesported are those of the last

model that contains the variables.

All analyses were carried out usings@ftware version 2.5.0 (R Development Core
Team, 2007).

Results

Variations in life history traits between populations.

Wing loading (Fig. 2). Females from Chalus, Seyakhal and Sorthdiad a similar
wing loading. Dorcheh and Zamankhan females hachiéas wing loading but lower
than the other populations (ANCOVA, F= 48.98, d5= < 0.0001). Wing loading
did not differ between the different ages for Ckalseyakhal and Sorkhabad
populations but it increased in Zamankhan (ANCOWA: 48.25, P < 0.001) and
Dorcheh (ANCOVA, F = 29.4, P < 0.001) populatiomtvireen five days and ten days

of adult life as their fresh mass increased.

0.16
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0.10 1 | : ——
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Figure 2. Wing loading measured at emergence for Chalus,kbayaSorkhabad, Dorcheh
and Zamankhan females. Different letters indicédaicant differences of wing loading

between populations (n = 20 per population, P §)0.Brror bars: + SE.
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Investment in early and lifetime reproduction (Fig. 3). For the same lean
dry mass, females originating from Chalus and Seghkmerged with more eggs
than Dorcheh and Zamankhan females (ANCOVA, F 3@®3df = 5, P < 0.0001)
(Fig 3A, <24 hours). Sorkhabad individuals emerggth an intermediate number of
eggs.

No change in number of eggs was observed in Chiafunales (ANOVA, F = 0.008,
df =2, P = 0.96) or Seyakhal (ANOVA, F = 0.005/d2, P = 0.99) between 24 hours
and ten days of adult life. Dorcheh females in@dathe number of eggs in their
ovaries (ANOVA, F = 12.67, df = 2, P < 0.001) dugrithe first five days of adult life
(P = 0.012) but no change was observed betweendinek ten days (P = 0.99).
Zamankhan females increased the number of egdg®indvaries during the first ten
days of adult life (ANOVA, F =6.7, df = 2, P < 0D (Fig. 3A).

The Chalus wasps had smaller eggs than the otlperdaimns (ANOVA, F = 2.69, P
= 0.03) which did not differ between each other. dlitbnot observe any difference in
the volume of eggs in any of the populations betwtbe three ages (ANOVA, P >
0.6). We found a negative correlation between tlmalrer and the volume of eggs in
Chalus females (r2 = 0.53, P <0.001). This con@hatvas not found in any other
population (P > 0.05).

Chalus and Seyakhal females invested more in eagdyoduction (i.e. number of
eggs*volume of eggs, corrected by lean dry masah thorcheh and Zamankhan
females while Sorkhabad individuals had an intetiated investment in early
reproduction (ANCOVA, F =4.078, P <0.0001). (RB&).
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Figure 3. (a). Plot of residuals of models comparing mean numiberggs at 24 hours, 5 days
and 10 days of adult life with lean dry mass asacate. A model was established for each
population. The higher the residuals, the more fesnaf a same lean dry mass have eggs in their
ovaries (n = 20 per age per population). Error barSE. (b) Plot of residuals of a model
comparing investment in early reproduction (=numbéreggs x volume of eggs) between
populations with lean dry mass as covariate. Thdehwas established with the global data set.
The highest the residuals, the more females ofreedaan dry mass invested in reproduction.
Different letters indicate significant differencesf investment in reproduction between

populations (n = 20 per population, P < 0.05). Ebars: + SE.
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Lipid content (Fig. 4). Chalus, Seyakhal and Sorkhabad populstiad similar
lipid contents and females of these populationsrgetewith a higher lipid content
than Dorcheh and Zamankhan females (ANCOVA, F 988 < 0.0001) (Fig. 4A).
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No change in lipid content was observed for ChéhdCOVA, F = 0.009, P = 0.97)

and Seyakhal females (ANCOVA, F = 0.007, P = 0d@#)ng adult life. In contrast,

females of the Dorcheh (ANCOVA, F = 9.27, P < 0)0@id Zamankhan populations
(ANCOVA, F = 11.28, P < 0.001) increased theirdimiontent considerably during
the first ten days of adult life (Fig. 4B).

Within populations, negative correlations were fouior all populations between
number of eggs and lipid content (n = 20, r2 =400363), P < 0.05).
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Figure 4. (a) Plot of residuals of a model comparing lipichgtity between populations with lean

dry mass as covariate at emergence. The model stablished with the global data set. The
highest the residuals, the more females of a saae dry mass have lipid reserves. Different
letters indicate significant differences of lipidontent between populations (n = 20 per
population, P < 0.05). Error bars: + SE. (b) Plbtesiduals of models comparing lipid quantity

at 24 hours, five days and ten days of adult lifdhwean dry mass as covariate. A model was
established for each population. The higher th&uess, the more females of a same lean dry

mass have lipid reserves. Error bars: £ SE. (n p&2tage per population).
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Distance walked in
twelve hours (cm)

Velocity (cm.s™"

Longevity. Seyakhal females had the shortest lifespan (lobgevill.5 + 1.47

days, mean + SE) while Zamankhan females livedifsigntly longer (longevity =

21.7 £ 0.82 days) than females of any other popuiaiSurvival analysis, Chisq =
65.46, P < 0.005). Dorcheh females (longevity =220.0.7days) lived longer than
Sorkhabad (longevity = 18.7+0.91days) and Chaldgs/iduals (longevity = 17 + 1.7

days) that had a similar longevity.

Activity (Fig. 5) Seyakhal and Chalus females covered significantigrter
distances than Zamankhan females during the expets{ANOVA, F = 8.497, df =
2, P <0.05). The same pattern was found for vBIq&INOVA, F = 4.522, df =2, P
< 0.05). Moreover, Chalus (Student’s test, t = 2df8= 19, p = 0.032) and Seyakhal
(Student’s test, t = 2.79, df = 19, p = 0.015) feewavere more active during day

while Zamankhan individuals were more active dummght (Student’s test, t = -4.95,
df = 19, P < 0.005).
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Figure 5. (a) Mean distance walked during
twelve-hours day and night recordings,
measured with  Ethovision software.
Different letters indicate significant

differences of activity between

populations. Different numbers mean
significant differences of activity between
day and night recordings for a single
population (n=20 per treatment
perpopulation, P < 0.05). Error bars : + SE.
(b) Mean velocity during twelve-hours day
and night recordings, measured with
Ethovision software. Different letters

indicate significant differences of velocity

between populations. Different numbers
indicate significant differences of velocity

between day and night recordings for a
single population (n=20 per treatment per
population, P < 0.05). Error bars : + SE.
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Climatic factors in selection of life-histories (Fig. 6). Climatic factors

explained patterns for wing loading (t = 2.625, ®.8001) and investment in early
reproduction (t = 7.73, P < 0.0001), lipid contént 4.8, P < 0.0001), and longevity
(t=10.95, P < 0.001). For these life historytgaihe minimum adequate generalized
linear models excluded air temperature and theamgllitude as explanatory factors

but included relative humidity, number of rainy daand amount of precipitation.

Investment in early reproduction (Fig. 6A), lipidntent at emergence, and wing

loading increased with these factors but longedédgreased (Fig. 6B).
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Figure 6 (a) Plot of a generalized additive model realized aregtiment in early reproduction with lean dry
mass as covariate and number of rainy days as plaratory factor. Relative humidity, number of rain
days and precipitation amount had to be includedxgpéanatory factors to obtain the minimum adequate
model for this life history trait. Here we represéime plot of a model on investment in early repctibn
with the more significant factor in our model, thember of rainy days. (lf}lot of a generalized additive
model realized on longevity with number of rainysl@s an explanatory factor. Relative humidity, bem

of rainy days and precipitation amount had to beuhed as explanatory factors to obtain the minimum
adequate model for this life history trait. Here rgpresent the plot of a model on longevity with thore

significant factor in our model, the number of sadays.



Discussion

Compared to females from mild and wet environm&halus and Seyakhal) and
females from cool environment and intermediate necjpitations (Sorkhabad),
females from hot and very dry environments (Dorchetl Zamankhan) invested less
in early reproduction and had a longer lifespawgelolipid contents and wing loading
during the first twenty-four hours of adult lifeefales from the coolest climate but
intermediate in precipitations and relative hunyidi(Sorkhabad) invested an
intermediate amount of energy into early reproductind longevity. Our results are
not consistent with other latitudinal cline studesadaptations of life history traits to
temperature (e.g. Schmidit al, 2005, Schmidt & Paaby, 2008, Mitrovski &
Hoffmann, 2001, Gilchrist &uey, 2004).

Our parasitic wasps were collected in a relativatyall area in comparison to the
above cited latitudinal cline studies on Drosoplsié. The mean temperatures of our
coolest and hottest climate were respectively Z2.4ind 31.6°C. Thus, our
temperature range was quite smaller but on avenageer than in the other cline
studies. This could possibly explain why we did abtain similar results. Moreover,
only Drosophila species were studied until now and parasitoids megpond
differently to selection by temperature. Yet, oneud expect that temperature should
have similar effects in all ectotherms as it diseaffects their physiology.

We therefore think that it is more likely that @ifénces in life histories between our
populations result from selection by another emumental factor than temperature.
We considered precipitation and humidity in ourdstas possible agents of selection
and found a strong link between number of rainysflgyecipitation amount and life
history traits (i.e. investment in early reprodanti longevity, wing loading and lipid
reserves). This result suggests that precipitatiogly be more important than
temperature in selection of life-histories.

To our knowledge, no evidence of direct effect vinidity on selection of life history
traits has been shown except for desiccation eegist(Gilchrisket al, 2008, Kararet
al., 1998), but patterns for this trait are not reallgar. Other studies on a humidity-
dependent selection are needed to understand i€limatic factor may directly affect

other life history traits than desiccation resis&an
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A difference in climate involves more than only thleiotic environment as it may
also affect the biotic environment e.qg. interspedifiteractions in the community or
distribution of resources. We did not collect arthes parasitoid species thdn
boulardi andL. heterotoman all locations so there is no evidence thatedéhces in
interspecific competition may explain differencadife history traits. Moreover, it is
unlikely that variation in host species may expldiffierences between populations as
we only foundD. melanogasteand D. simulansin our traps. Our sampling areas
differed in climate but also in landscape and bi@nvironment. Water availability
determines fruit distribution -the main source odd for Drosophila melanogaster
and therefore laying opportunities for parasitoidsthe mild and humid area (Chalus
and Seyakhal), there is a lot of precipitation dgrthe whole season so fruits, and
thereforeDrosophilaare common throughout the season. In the desext(Bx@cheh
and Zamankhan), the lack of precipitation duringhswer restricts the production of
fruits to few and distant areas under irrigatioreré] subsequent populations of
parasitoids have to move between crops of diffeireits, because when they emerge
as adults, the season for the fruit in which theyedboped is over. This necessitates
long flights in search of host habitats. Thus w# mmainly explain our results on life
history traits in the light of a selection in regpe to host distribution as it is affected

by humidity.

Reproductive strategies and longevity.

We founda high investment in early reproduction of femalesn mild and wet
environments (Chalus and Seyakhal), correlated avishorter lifespan. These results
suggest that females from these populations ar@ygenic i.e. they do not mature
eggs during adult life but females were not allowethy eggs. According to models
developed by Ellergt al. (2000) and Ellers & Jervis (2004), host distribatis the
most important factor resulting in the selectionpod-ovigeny and may explain our
results: in environments with small distances betwédiost patches and a high
encounter rate with hosts, selection results in alecation of energy to early
reproduction (i.e. pro-ovigeny) at the cost of argér lifespan.

Sorkhabad females originate from the coldest aréerev rainy days and the
precipitation amount are intermediate between Git8kyakhal and
Zamankhan/Dorcheh. Investment in early reproduciom longevity were both

intermediate in Sorkhabad females. The resultghisr population supports the fact
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that precipitation and not temperature is importantselection on reproductive

strategies.

Females from the desert area (Dorcheh and Zamapkhsasted less in early

reproduction but lived longer than other populaioOur results also provide

evidence thatLeptopilina boulardiis not a completely pro-ovigenic species as
suggested by Kopelman & Chabora (1986): we obseaneidicrease of more than 50
eggs during the first ten days of adult life in Bleeh and Zamankhan females.
Females from these populations were synovigerec tfey still mature eggs during

adult life) and lived longer than those of othepplations. Synovigeny and increased
lifespan allow a plastic response in an environmdmgre females have to move over
large distances to find hosts and are time-lim{teders & van Alphen 1997). They

can adjust egg maturation to the laying opportesitand trade current for future

reproduction. This could explain the synovigenytle Dorcheh and Zamankhan

populations. Our results suggest that pro-ovigamd synovigenic populations may

occur within the same parasitoid species. Suchatran in reproductive strategies
between populations has never been described asip@ds. Therefore, we have to
confirm the pro-ovigeny of Seyakhal and Chalus fiesmay providing them hosts and
checking if laying opportunities lead to the matima of additional eggs during adult
life (i.e. synovigeny) or not (strict pro-ovigeny)these populations.

Variations in life history traits between populatsosuggested that a trade-off occurs
between longevity and investment in early reproidactHowever, this trade-off was
not found for females after five days of adult Ifecause Zamankhan females, that
lived longer, matured additional eggs while femdlesn mild and humid area did
not. Females were not limited by carbohydrate rmessu in our fecundity
experiments, and thus could allocate more of thyaid reserves to reproduction. In
nature, female parasitoids from the desert arefoackand time limited because they
have to travel long distances to find patches afth@nd sources of food. Thus a
trade-off may occur between longevity and realifsalindity that we did not detect

9IA ©p °.4/0]SIY,p S}ield] Sop So/ed0[ suoljeljaepy

here because females were not allowed to lay eutjsvare fedad libitum
Lipid content. In parasitoids, a longer lifespan is often assediatith higher lipid
reserves at emergence (Ellers, 1996; Rivero & W&12) when initial egg load is

traded-off against fat reserves (Ellers & van Alph&997). Indeed we observed a
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negative correlation between initial number of eggsl lipid content for the five
populations studied. A trade-off between fecundibd lipid reserves exists during
larval development where resources are limitechibyaimount available from the host.
Surprisingly, females from the dry and hot are&ditonger than females from the
other areas but emerged with smaller lipids reserRParasitoids were thought to be
unable to synthesize and accumulate lipids durphgtdife and to depend only on
lipids accumulated during larval development (Gi&b&asas, 2003; Visser & Ellers,
2008). However Vissegt al. (2010) recently described lipogenesis in somesiaid
species and suggest that “the wide range of hestiepin which generalists are able
to develop may impede effective host manipulatiowd @ould have resulted in
regaining of lipogenic ability in generalist patagis”. In opposition to the authors
who did not find any lipogenesis In boulardi we found a strong increase in lipid
quantity in this species for females from deseztarduring the first ten days of adult
life, evidence that adult lipogenesis occurs inséhg@opulations. This is the first
evidence that between-populations differences enathility to synthesize lipids occur
in a parasitoid species. Other factors than hamtgie@ may result in existence of
lipogenesis in parasitoids, such as host distbutLipogenesis may be adaptive in
desert areas where females need lipids to fly targye distances and mature eggs
once they have found a lot of laying opportunitig®reover, higher lipid content
may limit water loss in this dry climate (Hadley994). The observed adult
lipogenesis could explain the longer lifespan amtd@ased egg maturation observed

in these females.

Dispersal ability and locomotor activity. Wing loading was lower in females
from hot and dry areas than in females from otmirenments. This reduced wing
loading may facilitate flight (Gilchrist & Huey, P@) in an environment where
females have to move over large distances to fatdhgs of hosts. Greater dispersal
ability during the first days of life may compersdbr the low number of hosts
encounters and be selected because females cah $eapatches of hosts at lower
cost in desert areas.

Flying over large distances to find hosts is arrgpndemanding activity (Ellerst al,
1998). In a humid environment like that in ChalusSeyakhal, females do not have to

move over such large distances as in a desertosmuent. In the latter environment,
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flying, which was not allowed in our experiment, find laying opportunities may
result in a decreased egg maturation and/or lohgevi

Zamankhan females were also more active than femfalem mild and wet
environment. This high activity may have been gelkan an environment where
females have to move a lot to find hosts in disaaitiches. Moreover Zamankhan
females were more active during the night while d&a from Chalus and Seyakhal
were more active during the day. Avoidance of erdemperatures in Zamankhan
during the day is likely to be adaptive in this eé@sarea. The nocturnal activity of
Zamankhan females is the only trait that suppodsext effect of temperature on the

evolution of life history traits.

Conclusion

Females from the desert area differed considerfabhy females originating from the
mild coastal region, but these populations were gksographically distant and this
separation by distance has allowed local adaptatimh caused differences in life
histories between populations as a result of deletly the environment.

Differences in temperature and thermal amplitude bt explain our results, but
precipitation did. The influence of precipitatiom druit availability, the main

nutritional resource for hosts, could explain whigtclimatic factor is more linked to
life history traits than others. Our results, esalec synovigeny and lipogenesis,
strongly support the hypothesis of selection basedlistribution of resources and
suggests that host distribution, depending on pitation, is more important in

selection of life history traits of parasitoids mh@mperature.
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Abstract

Life-history traits are linked to fitness and anfluenced by both biotic and abiotic
environmental factors. Organisms should displayoptimal life-history in a given
environment, within the limits of certain intern@nstraints. Changes in a parasitoid
community are expected to influence life-historgits, and consequently modify
trade-offs between maintenance, reproduction argpedsal. In this study, we
investigated the impact of a community change filgsence of an invasive species)
on the life-history traits oDrosophila larval parasitoids in the Rhoéne valley in
France. Two native specidseptopilina heterotomand Asobara tabidaare present
all along the valley while a third invasive speciesboulardi is slowly extending its
distribution towards the North of the valley. Tmsasive species being competitively
superior and bringing high levels of parasitismDobsophilalarvae, we expect life-
history to be different in southern populations vehmortality is likely to be higher.
As predicted, fecundity is higher in southern papiohs for both native species,
coupled with higher dispersal ability #. tabida However, onlyA. tabidashows a
shorter longevity as predicted by the trade-offweein fecundity and longevity.
FemaleL. heterotomause a different mechanism to be able to investemar
fecundity: they have a lower metabolic rate consgness lipids, coupled with adult
lipogenesis.
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Introduction

Life-history refers to a set of strategies inclydinehavioral, physiological and anatomical
traits (Ricklefs & Wikelski 2002), linked to fitnesand strongly influenced by natural
selection. According to the life-history theory (R2992, Stearns 1992), individuals display
an optimal life-history in a given environment. Hower, all possible combinations of life-
history traits do not occur in nature due to théstexce of internal trade-offs: available
resources are allocated preferentially to somdstrai the detriment of others. The most
classic trade-off is between maintenance and rejptarth and has been documented for
several species (Ellers, van Alphen & SevensteB;1l9Berrienet al. 2008; Blomquist 2009):

a higher investment in fecundity usually translabesa lower investment in longevity.
Dispersal can also be traded-off against maintemanceproduction (Roff & Fairbairn 1991;
Zera & Denno 1997; Hughet al. 2003; Guet al. 2006).

The influence of environment on life-histories esdrom the effect of both abiotic

and biotic variables (Stearns 2000). Abiotic fastanfluences reproduction timing and
longevity through environmental harshness (risksdesiccation, low precipitation, strong
wind and low temperature) iDrosophila buzzatii(Norry et al. 2006). Similarly, season
length influences life-history traits in the watgrider Aquarius remigis(Blanckenhorn &
Fairbairn 2002). Biotic factors such as communttycture can also influences life-history
traits such as virulence of the parasitAgbbara tabidaand resistance of if3rosophilahosts
(Kraaijeveld & Godfray 1999). Most of these abiadied biotic variables are affected by the
current change in climate occurring all over thebgl (IPCC 2007). As a consequence,
species’ area of distribution and densities areifieal] and life-history traits get adapted to
the new climatic conditions (Gienagpal. 2008, Lepetzt al. 2009).

The impact of climate change on life-histories wefold: there is a direct impact
from the modification of abiotic variables and amdirect impact from changes in biotic
variables (Waltheet al. 2002, Gienappet al. 2008, Lepetzt al. 2009). In the Rhdne Valley

in France, the larval solitary parasitoidsDrosophilarepresent an adequate system to study

9IA 9p o.]0]SIYy,p S3ied] Sop S8[ed0| suoljelaepy

the adaptation of life-histories to changes in twoenposition of communities following
climate change. North of this area, the commungtymainly composed of the solitary
endoparasitoidésobara tabidaNees and.eptopilina heterotom@Thompson). In the South,
a third parasitoid speciek, boulardi(Barbotinet al), is present and dominant (Fleury 1993,
Fleury et al, 2004), and is spreading northwardsptopilina boulardiis competitively

superior to both native species, i.e. when mulépigism occurs, the emerging parasitoid is
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usually L. boulardi (Fleury et al. 2000). In addition, it has been shown that souther
Drosophila community, whereL. boulardi is present, is exposed to a higher level of
parasitism from all parasitoid species than northesmmunity (Fleuryet al. 2004), most
likely bringing decreasing host availability. Thead native parasitoid species could thus
experience higher interspecific competition in soeithern areas, invaded byboulardi,than

in the North wheré.. boulardiis absent or recently spread.

In this study, we examined the adaptation of pamaslife-histories to changes in the
composition of theDrosophila parasitoid community in the Rhéne Valley. To resluibe
confounding effect of abiotic factors, the presenidy was conducted on a 45 km zone
around the front of progression lof boulardi near Lyon. For each native speci@stabida
andL. heterotomaa population located North from the study zomkerelL. boulardi was
first detected two years before the sampling weredacted, was compared with a population
located in the South whete boulardifirst arrived 11 years before the samplings.

Based on Price’s balanced mortality hypothesiscéP1i974), stating that organisms
submitted to high levels of juvenile mortality sthidhave a high fecundity, we can expect, for
both native species, a higher fecundity in the petmns from the South, where higher
mortality is likely to occur (directly or indirest] because of the presencelofboulardi In
addition, because lipids are the main energy resodior parasitoids, and are used for
survival, egg production and dispersal (Ellers 198Bers & van Alphen 1997, Giron &
Casas 2003, Bernstein & Jervis 2008, Jervis, EBeksarvey 2008) this higher fecundity in
females from the South should be traded-off aganstorter lifespan than females from the
North.

Although this trade-off between fecundity and lovige has been observed iA.
tabida (Ellerset al. 1998), it has not been shown farheterotomgRis 2003). This study will
investigate this trade-off in more details, by meagy more traits related to maintenance (not
only longevity, but also lipid content and metabotate) and reproduction (egg load at
emergence and potential fecundity in addition tg sige), but also traits related to dispersal
(wing loading and locomotor activity). We also egpthat females from the south, expected
to have a higher fecundity, would gain by beingeabl disperse further and being more active
to find suitable hosts in an environment with loviniarst availability, but at a maintenance
cost. In contrast, females from the north wouldehlwer dispersal abilities.
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Material and methods

Study sites

For bothA. tabidaandL. heterotomatwo populations were collected 45 km apart oroatiN
South transect in the Rhone valley. Insects welleated in October 2008 using banana bait
trapping.Asobara tabidavas collected in Anse (45°56’26.05"N, 4°21°'18.4Qd&titude 170
m) and Pacalon (45°32'24.55"N, 4°47°29.31"E; altieu299 m);L. heterotomain Saint-
Bernard (45°53'25.80"N, 4°46’41.56"E; altitude 1740) and Seyssuel (45°33'34.76"N,
4°47°'29.31"E; altitude 216 m). In the northern lbitas (Anse and Saint-Bernard),.
boulardi was first detected in 2006 whereas in the soutlomalities (Seyssuel and Pacalon),
L. boulardiwas found in 1997 (R. Allemand, unpublished data).

Climatic data

To take into account the confounding effect of &bidactors, we compared climatic data
(mean monthly temperature and mean monthly pretipit) provided by Météo France for
nearby sites from 2004 to 2009: in Reventin (né&r $outhern populations, 45°28'42"N,
04°48'36"E; altitude 295 m) and in Villefranche-sbadne (near the northern populations,
45°59'18"N, 04°43'24"E, altitude 212 m).

Rearing

Parasitoids were reared oasubobscurgopulation collected in the Netherlands at the end
of the 1980 decade. The very low resistance ofhib& to parasitoid attacks (Eslin & Doury
2006) enables to obtain a maximal number of panasit per generation. Hosts and
parasitoids were reared at 20°C and 60% r.h. Fohdsts rearing, adults were allowed to lay
eggs in vials (H: 13 cm, g 6 cm) containing a niwvei medium Agar-Kalmus-sugar-Nipagine
topped with a small dome of living yeast.

For the parasitoid rearings, about 60 4d old (sédostar) host larvae were put in
vials (H: 8 cm, g 5 cm) containing 1 to 1.5 cm ajaf-Kalmus-Nipagine medium covered
with a thin layer of living yeast. Two males andtfemales, aged of 7 to 15 days, were then

introduced in the vials for 24 hours. The hostseneared until the emergence of adult hosts
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and parasitoids. Adult parasitoids of both sexesevkept in vials with agar medium and
nourished with 10% diluted honey.

General methods

All experiments were conducted at’®) 60% r.h., and L16:D8. Every trait was measuned o
females from the two populations for both spediedividuals were randomly distributed in
the different measurements. For each individuat ysxcept for the individuals on which
metabolic rate and wing loading were measuredwioich the fresh mass was taken), the
length of the left hind tibia was measured with theneric image analysis software Pegasus
Pro V4 under a binocular (x3.15, Olympus SZ-6045TiRed to a video camera (JVC KY-
F). The tibia length was chosen as an estimatiomhefsize of the individual (Nicol &
Mackauer 1999).

Maintenance traits
Longevity

Longevity without food was measured (respectivelps and n=51 for the north and south
population ofA. tabidg and n=66 and n=61 fdr. heterotoma After emergence, the females
were allowed to mate and kept into a vial contgrénsubstrate of Agar-Kalmus-Nipagine
providing water. Mortality was checked every day.

Lipid content

The amount of lipids in the body of virgin unfedrfales aged <2 h was measured using a
colorimetric method with chloroform-methanol extran and using Vanillin reagent (Giron
et al. 2002) (respectively n=24 and n=21 for the nortti south population oA. tabida and

n=25 for each population &f heterotoma

Metabolic rate

The metabolic rate of parasitoids was measuredduy-through respirometrgs the quantity

of CO, rejected per hour at a temperature of 20°C. Sdegrold females were tested during
the photophase (from 10.00 to 17.30 h) (n=21 fahgaopulation of each species). A mass
flow valve controller (MFC-2) maintained constataw rates. Ambiant air was drawn and
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CO, and water were scrubbed with a Drierite-Ascaritdumn. Females were placed
separately in small cylindrical chambers and tl@&®, production was measured with an
infra-red CQ analyser (CA-10A Carbon Dioxide Analyzer). Foumfutes recordings were
performed per individuals with a lag of 85 minubetween two successive recordings. Data
were automatically transformed by a program reabrideExpedia software (Sable Systems,
Berlin) in order to transform the measures from pfmmmL- CQ per hour, taking into
account the flow rate. Metabolic rate was caladats the average of the three last

recordings.

Reproductive traits

Initial reproductive investment

Virgin females aged <2 h were frozen at -80°C aisdettted under a binocular (x4, Olympus
BH2) (n=25 for each population of each speciesy Bgd at emergence was measured by
counting the mature eggs present in the ovaridlésr counting, 30 eggs per females were
photographed (Olympus Camedia C3040) and the Idhythnd width (w) measured with the
numeric image analysis software ImageJ 1.14 toutatle egg volume. FoA. tabidg the
volume (V) of eggs was calculated as the voluméwaf identical cones attached by their
bases: V= 1/12.w?% The eggs of.. heterotomanere considered as prolate spheres with a
volume of V=4/3Lw?2. The mean volume was calculated for each fematel used for

analysis.

Potential fecundity

The following experiment was designed to estimhagertumber of eggs matured by a female
throught her life, hereafter defined as potentaundity. All hosts used for this experiment
were 4 d old LD. subobscurdarvae.

Mated females were kept in vials with food but with hosts until they reached 7d
old. As naive females may be reluctant to ovippsn Alphen & Drijver 1982, van Lenteren
1976), each female was first tested for her matwvato lay eggs: the female was placed into
a petri dish containing 24 host larvae and obsefeed5 minutes. If no oviposition occurred
after this time (less than 1/3 of females), the demwas discarded from the experiment.

Selected females were placed individually into arirgy vial containing 150 host larvae
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(respectively n=16 and n=17 for the North and Squgpulation ofA. tabidg and n=15 for
each population ot. heterotom@ to allow oviposition and thus induce egg matuanati
(Ellers, Driessen & Sevenster 2000). After eightitso they were transferred to a vial with
food but without hosts. The same procedure wasatede24h later in a new vial with 150
hosts. After oviposition, females were kept singlyials with food. At 15d old, they were
frozen at -80°C and dissected. The number of madggs were measured as previously
described. The hosts from the oviposition vials &inth the selection of females were reared
until the emergence of adults. Emerging parasitaieliee collected and counted.

The total number of parasitoids emerging from thledion of the females added to
the number of eggs laid in the oviposition viakkihg into account the number of parasitoids
emerging and the natural mortality of hosts larf@epublished data)) and the number of

oocytes in the ovarioles at 15d old was used imagt potential fecundity.

Dispersal traits

Locomotor activity

The locomotor activity of 7d old mated females wmasasured during 24h (n=14 for each
population of both species). Females were placdivigually into a Petri dish (diameter 4
cm) and filmed with a camera Panasonic CCTV. Wihifets were used during photophase
(16L) and red lights during scotophase (8D). Thetast between individuals and a white
background was used to detect females and theitiggpsvas recorded twelve times per
minute. The data collected were treated with thé&wswoe Ethovision (v3.1, Noldus

information Technology 1997) which calculates tistathce walked (in cm).

Wing loading

Virgin females aged less than 2h were frozen at°*@(dn=25 for each population of both
species). They were first weighted with a microbat&a(Sartorius M4+0,001 mg). The area of
the left wing was then measured with the numeriagenanalysis software Pegasus Pro V4
under a binocular (x3.15, Olympus SZ-6045TR) linked video camera (JVC KY-F). The
wing area enables to calculate the wing loadiagthe ratio of the fresh mass by the wing
area, an indicator of the dispersal ability (Starr&eWolf 1989; Gilchristet al. 2004):

individuals with a low wing loading potentially ageod dispersers.
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Statistical analyses

Climatic data (both mean monthly temperature andnmmaonthly precipitation from 2004 to

2009) from both localities (North and South) weoenpared using a two-way ANOVA with

repeated measures, using month and locality asrfa¢GraphPad Prism version 5.01 for
Windows, GraphPad Software, San Diego, CA, UB#w.graphpad.com

To test the effect of the population within eaclkea@es, linear models were used for

the different traits. A linear model was used fggdoad at emergence, volume of eggs and
wing loading. A generalized linear model with a gaandistribution and power (-1) link
function were used for distance walked, metabolgsid lipid content. A generalized linear
model with a Poisson distribution and a log linkdtion was used for the potential fecundity.
A generalized linear model with a Weibull distrilut was used for longevity. All models
include the size as covariate (fresh mass for woaging and metabolic rate (Gilloost al.
2001), and tibia length for all other traits (G@ifr1994)), and population as a factor. The
models were stepped to the most parsimonious asiag they? likelihood ratio statistic to
eliminate non significant parameters. All tests eveonducted with the SAS® software,

version 9.1 (SAS Institue, Inc., Cary, North Cara).

Results

Climatic data

Neither mean monthly temperature (month: F=18218-d.0, P < 0.0001; locality: F=0.754,
d.f. = 1, P = 0.4107) nor mean monthly precipitasiqgmonth: F=0.2.003, d.f = 10, P =
0.0436; locality: F=1.060, d.f. = 1, P = 0.3333)&vsignificantly different between the North
(Villefranche-sur-Sadne) and South (Reventin) (Aig. We can thus assume that very few
climatic differences were present between our monttand our southern populations and that
climate probably has no strong and direct effecthendifference in life-history traits between

our populations.

80

9IA 9p o.]0]SIYy,p S3ied] Sop S8[ed0| suoljelaepy



)
g
>

Hl North
[ South

)
<

—
T

iR
<

Temperature (C)

(3]
1

0
01 02 03 04 05 06 07 08 09 10 11 12
Month

1501 B, R North
[ South
3
E 100
2]
c
S
8
& 50
(8]
<
o

0
01 02 03 04 05 06 07 08 09 10 11 12
Month

Figure 1. Climate in the North (Villefranche-sur-Sabéne) aBduth (Reventin), near the
collection sites, from 2004 to 2008. Mean monthly temperature (°C + SE) (Month: F = 832
d.f. =10, P <0.0001; Locality: F = 0.7535, d.f1l=P = 0.4107)B. Mean monthly precipitations
(mm % SE) (Month: F = 2.003, d.f. = 10, P = 0.04B6¢ality: F=1.060, d.f. = 1, P = 0.3333).

Life-history traits

All results are summarized in Table 1.

Table 1. Comparison of northern (N) and southern (S) pdjaria for all traits measured fax

tabida and L. heterotoma Significant differences between populations withd species are

represented in bold.
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Traits A. tabida L. heterotoma
Longevity N>S N=S
Maintenance Metabolic rate N=S N>S
Amount of lipids N>S N=S
Egg load at emergence N<S N=S
Reproduction Potential fecundity N<S N<S
Volume of eggs N<S N<S
Dispersal Locomotor activity N<S N=S
P Wing loading N>S N=S
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Maintenance traits

Asobara tabidafemales from the North lived longer (Fig. #& = 46.7, d.f. = 1, 103; P <
0.0001) and had more lipidg?(= 4.73, d.f. =1, 42, P = 0.0297) than femalesfthe South.
No difference was observed in longevity (Figy2= 0.481; d.f. = 1, 125; P = 0.4882) and
amount of lipids? = 1.56, d.f. = 1, 46; P = 0.2113) betwéereterotomaopulations.

The metabolic rate of females was higher in theufaimn from the North than in the
population from the South in. heterotomdy? = 4.12, d.f. = 1, 25, P = 0.0423), but nofAin
tabida (2 = 0.29, d.f. = 1, 39 P = 0.5900).

Reproductive traits

The number of mature eggs present in the ovaratiesmergence is higher in the southern
population forA. tabida(y? = 175.3, d.f. = 1, 48, P < 0.0001) but not foheterotomgy? =
2.53,d.f. =1, 47, P = 0.111Hor both species, females from the South also heyger eggs
at emergence than females from the NoAhtébida 2 = 6.31, d.f. = 1, 46, P = 0.0120;
heterotomay? = 5.09, d.f. =1, 46, P = 0.0241).

For both A. tabida and L. heterotoma,the potential fecundity was lower in the
northern population than in the southern one (BjgA. tabida y2 = 5.93, d.f. = 1, 30, P =
0.0149;L. heterotomay? = 10.69, d.f. =1, 28, P = 0.0011).
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Figure 2. The classical trade-off between reproduction mmaihtenance i\ tabida but not inL.
heterotoma plot of residuals of models comparing traits nuead on females from the North and

South populations with tibia length as covariatstefisk above pairs of bars indicates significant
differences between the twgopulations within the specid$<0.05).A. Potential fecundityB.
Longevity.
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Dispersal traits

The distance walked by females was higher for thehern population than for the northern
one inA. tabida(Fig. 3;¢? = 8.00, d.f. = 1, 26, P = 0.0027), but hotheterotomgy? = 3.49,
d.f.=1, 26, P =0.0617).

Asobara tabidafemales from the North have a higher wing load{8¢7 + 0.08
mg/mm2) and so a lower dispersal ability at emecgaihan females from the South (0.39 %
0.07 mg/mm?) (Fig. 3y = 184.7, d.f. = 1, 48, P < 0.0001). No significaffect of population
on wing loading was detected for heterotomdFig. 3;%2 = 1.93, d.f. = 1, 48, P = 0.1645).
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Figure 3. Plot of residuals of models comparing dispersaitdrmeasured oA. tabidaandL.

heterotomdemales from the North and South populations wifila length as covariate. Asterisk
above pairs of bars indicates significant diffeesxdetween the two populations within the
species (P<0.05)A. Locomotor activityB. Wing loading.
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Discussion

Potential fecundity is higher in southern populasidor both species tested (Table 1). This
pattern has already been described for bathabida (Ellers & van Alphen 1997) and.
heterotoma(Ris et al. 2004) on larger scales. In these studies, ther@mwiental factors
responsible for this difference were identifiedhabitat, spatial host distribution, climate or
host species. In the current study, we have exdlubese factors by the proximity of the
study sites, the main factor that differs being th&tory of the parasitoid community.
boulardi has been present for at least 11 years in théhaouipopulations, but for only 2
years in the northern populations. The selectiginres are thus different in these different
populations. First, there could be direct compmtitibetweenL. boulardi and the local
parasitoids, and als. boulardi is competitively superior (Fleurgt al. 2000), the resulting
mortality would be higher in presence of the contpetSecond, the presence of an additional
parasitoid species could also modify the host abdity. On 201 second inst@rosophila
larvae collected from South of France, 181 weregitized, 44% containing more than one
parasitoid larva, whatever the species (Fleatyal. 2004). Such a high parasitism rate
decreases the proportion of healthy hosts availalde higher mortality and lower host
availability in the southern populations (causedthy presence of a competitor) probably
explains this higher fecundity, in agreement withic®s (1974) balanced mortality
hypothesis.

Females of both species have larger eggs in thehSimnan in the North. This
difference goes in the same direction as the palefiecundity, showing a higher investment
in reproduction in the southern population. Howevkis increase in egg volume could also
play a role in competition. It has been shown theger eggs could result in larger neonate
larvae (Boivin & Gauvin 2009) and that a highenvérweight could be more advantageous
under competition conditions (Parker & Begon 1986).

In A. tabidg females from the southern population have a higlogential fecundity
and larger eggs, which results in fewer lipids amhsequently, a shorter longevity, as
expected by the classical trade-off between remtalu and maintenance. In heterotoma
females from the southern population also havegadni fecundity and larger eggs, but a
similar amount of lipids and a similar longevity snales from the northern population.
Such an increase in the investment in fecundityukhamormally be traded-off against
longevity. In the current study, as in a previoug ¢Ris 2003), there is no such trade-off for
L. heterotomaHowever, there is a significant difference in thetabolic rate between the
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two L. heterotomgpopulations tested: females from the South hal@var metabolic rate
than females from the North. As the metabolic rat@ measure of the speed at which energy
is used, a lower metabolic rate could allow forighbr investment in fecundity without any
costs in terms of longevity. In contrast, this elifince in metabolic rate is lackingAntabida
where females do show the trade-off between fetyiadid longevity.

Even though the potential fecundity is higher outhern populations for botA.
tabida and L. heterotoma the fecundity at emergence is only higher in swthern
population forA. tabida A higher fecundity at emergence allows for imnagelireproduction
following emergence, but prevents the energy neéaleid to be invested in maintenance. In
A. tabida this higher fecundity at emergence is observeithénpopulation in which females
have fewer lipids available at emergence, showinicgade-off in resource allocation during
development. As a probable consequence of this rloameount of lipids available at
emergence in the southern population, longevitgl$® reduced in that population (Ellers
1995), as the energy available for maintenancevieil. As female.. heterotomarom the
southern population show a higher potential feciyriglit the same fecundity at emergence as
females from the northern population, it suggdsas temald.. heterotomdrom the southern
population are able to mature more eggs during Huhilt life with the same initial amount of
lipids, probably explained by lipogenesis; Astabidg L. heterotomas able to synthesize
lipids as adult (Visseet al. 2010) and is thus not restricted by lipid resosirpeesent at
emergence. Femalés heterotomahus show a higher plasticity in reproduction faesytcan
adjust their investment in reproduction during treglult life in response to the environment.
However, as they have fewer eggs available at esnegy they might experience egg-
limitation in the beginning of their reproductiviée| in comparison to females with a higher
egg load at emergence (Jervis & Ferns 2004).

As expectedA. tabida females from southern populations have better edssp
abilities. We estimated dispersal abilities usimg ttraits: locomotion activity and wing
loading. The locomotion activity is a measure toe general activity of an insect. An insect
that is highly active and walks a lot can be expeédb have a higher propensity to disperse
(Pompanoret al. 1995, Fleuryet al. 2009). Femalé\. tabidafrom the southern population
have higher dispersal abilities through a higheofootion activity and a lower wing loading.
The wing loading is an indication of the physicahstraints that an individual experiences
because of its wing surface and its weight. In taidi higher dispersal abilities allow
exploitation of more hosts in populations with shotongevity and higher fecundity because

higher locomotion activity has been shown to insesaviposition rate in both species (Fleury
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et al. 2000). However, a higher dispersal ability is ea@aff with longevity inA. tabida
There is no such trade-off In heterotomafemales from the South have the same dispersal
ability as females from the North.

In conclusion, changes in the composition @rasophilaparasitoid community due
to the arrival of a superior competitor had simééfiects on the evolution of key life-history
traits in two native parasitoids species. To ounvidedge, this is the first study to show the
influence of changes in the community on life higtaits in parasitoids. The presenced_of
boulardi as competitor favoura. tabidaandL. heterotomaemales with higher fecundity,
andA. tabidafemales with higher dispersal ability in southpopulations. These differences
between populations show how quickly selection @ein InA. tabidg the classical trade-off
between fecundity and longevity was observed: adrignvestment in both reproduction and
dispersal at the cost of a lower longevity. Un heterotoma a lower metabolic rate, and
possibly adult lipogenesis allow females to haweilar adult lifespan while having the same

amount of lipids at emergence, but invest moneproduction.
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Abstract

Understanding evolution of metabolism is a cenpaht in the comprehension of evolution
of life histories as this physiological trait i9skly related to fitness traits such as longewuity o
growth rate. Metabolism is expected to evolve ispmse to two main environmental
variables: temperature and resources limitatiomedtigations of geographical variations of
metabolic rate with climate have provided evidemae countergradient variations in the
majority of studies, i.e. genotypes for low metabahtes mainly occur in environments
promoting a high metabolic rate (i.e. hot climatdddreover, a negative correlation between
resource limitation and metabolic rate is expecésda low metabolic rate should be selected
in limiting environment to reduce the rate of rem@$ consumption. The main goal of this
study was to investigate if differences in limiteatiin intrinsic resources may have disrupted

the expected evolution of metabolic rate in respots climate, i.e. a countergradient

variation, in a parasitic wasp.

We compared C@production of four populations of a Drosophila st@d, Leptopilina
boulardi. Two populations originating from a mild and humaimate and unable to
synthesize lipids de novo at adult stage were coegpwith two populations from a desert

area where adult lipogenesis occurs. Thus intriresources are less limiting in populations

anbiaAoudyad 931213seld

where the metabolic rate should be lower if it basn selected in response to climate.

We observed a cogradient variation in metabolie,ra¢. high metabolic rate genotypes have
been selected in environment promoting a high noditalbate. We suggest that lipogenesis
occurring in the desert area may have allowed ¢hecgon of a higher metabolic rate in this
environment, as females are less limited in energeisources than females from mild
environment. A high metabolic rate may be adapiivethe desert region as it partly

compensates for the long distances that females teagross to find laying opportunities in
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few distant orchards. We suggest that intrinsicoweses should be integrated when

investigating geographical variations in metabolias this factor may disrupt evolution.
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Introduction

Organisms take up energy from their environmentyed it within their bodies, allocate it to
fitness-related traits such as fecundity, longewaitygrowth and excrete altered forms back
into the environment (Browast al. 2004). All these processes define metabolism. hgia
rate (i.e. the rate of energy uptake, transformmaéiod allocation), generally measured as O
consumption or C@ production, is thus closely related to the fitnedsorganisms. For
example, an increase in metabolic rate will resulin increase in growth rate (e.g. Metcalfe
1998; Nylin & Gotthard 1998) and a concurrent dasesin development time (Nylin &
Gotthard 1998) or longevity (Huey & Stevenson 19Mgtabolic rate is also involved in
trade-offs, as described by Crnokrak & Roff (2002 found a negative correlation between
metabolic rate and fecundity in crickets. Thus,arsthnding the evolution of metabolism is a
central element in the comprehension of evolutiblife histories.

Metabolism is a biological process that follows gibgl and chemical laws governing the
transformations of energy and materials. Consetjyertemperature is the main
environmental factor affecting metabolic rate. Agrease in metabolic rate when organisms
are placed at higher temperatures within a centamge (0O to 40°C generally) has been
universally predicted and observed (Clarke & Fr&&4, Gilloolyet al. 2001, Nespolet al.
2007). However how metabolism should evolve in oese to climate is still highly debated,
even if there are clear evidences that local atiaptato climate exist. Two main hypotheses
on evolution of metabolism have been described. mbset described is the Metabolic Cold
Adaptation (MCA) hypothesis, also called Metabdliompensation hypothesis (Conover &
Schultz 1995). The MCA hypothesis assumes that imgtabolic rates have been selected in
cold environments to compensate for the negatilexiebf low temperatures on metabolism.
This would result in higher metabolic rates in plagions or species from cold climates when
compared in a common garden with warm-adapted ptipos or species. Several
intraspecific comparisons have argued in favouvl6fA in fishes (Alvarezt al. 2006, Cano

& Nicieza 2006), grasshoppers (Chappell 1983, Masdi983),Drosophila (Berrigan &
Partridge 1997), beetles (Stremme al. 1986; Schultzet al. 1992) and hymenopteran
parasitoids (Le Lanet al.in press) but others did not support it (Lardeesl. 2004, Lee &
Baust 1982, Nylund 1991). Addo-Bediakd al. (2002) provided evidence for the MCA
hypothesis in a global-scale analysis on intergigegeographical variations of metabolic rate

in insects.
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The second hypothesis suggests that a low metatadcshould be selected in hot and dry
environments such as deserts (Mueller & Diamondl12@3 it confers resistance to high
temperatures and desiccation by reducing exchanilesa stressful environment (Alvarez

al. 2006, Massion 1983). Therefore, temperature anchidity are both considered as
selective agents in this hypothesis, which recelitde attention, whereas only temperature is
in the MCA hypothesis.

Whichever hypothesis is considered, metabolism xiseeted to show a countergradient
variation when comparing populations from differelnates. First defined by Levins (1968)
and reviewed later by Conover & Schultz (1995), Uitiergradient variation occurs when
genotypes are distributed in nature such that #eetic and environmental influences on
phenotype oppose one another across a gradientexamnple, fast-growing genotypes will
occur in environments promoting slow growth raten@t & Gotelli 1999, Ligon & Skelly
2009). Countergradient variation opposes to cogrddiariation. This term refers to a system
where individuals with heritable deviation in a pbgpic character tend to occur in
environments that shift the character in the samectibn (Conover & Schultz 1995). For
example, genotypes for small plant size will bedprainant in environments that tend to
reduce the size, such as high altitude (Byaral. 2007, Clauseet al. 1940). In recent years,
investigating these two patterns has received amasing interest in evolutionary ecology as
they partly explain geographic differences in phgpiz variation (Conoveet al. 2009).
Indeed, countergradient variation will result indacrease in phenotypic variation, as the
evolutionary response to the environmental gradielhttompensate for the usual phenotypic
effect of that gradient (Arendt & Wilson 1999), whas a cogradient variation will be
associated to an increase in phenotypic variaiemw traits show a countergradient variation
but this pattern is the general rule for metabolemi associated traits such as growth rate
(POykkd & Tammaru 2010, for a review, see Conogtral. 2009). To our knowledge,
cogradient variation has never been described ipireral or modelling studies for these
physiological traits. Thus comparing populatioranirdifferent climates, low metabolic rate
genotypes should be observed in environments piogh@ high metabolic rate (i.e. hot
climate) if this trait has been selected in respdosclimatic variables.

A second important ecological factor in evolutioh metabolic rate is the limitation in
resources. Indeed, the higher the metabolic réwe, faster resources are consumed and
allocated to fitness-related traits. Consequeatlpwer metabolic rate is expected in marginal
environments where resources are limiting or uniptedle, in order to reduce the rate of

resources consumption (Hoffmann & Parsons 1997,lIktu& Diamond 2001). Therefore
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results may be different than a countergradientatian in metabolic rate if geographic
variations in climate correlate with variationsresources availability. The main goal of this
study was precisely to investigate if differenaesdsources limitation may have affected the
expected evolution of metabolic rate in responsditoate, i.e. a countergradient variation, in
an hymenopteran parasitoid. However, we did notsicem environmental but intrinsic
resources as potential disruptor of countergradiantion.

Lipids represent the main energetic resource atbalce survival, reproduction and dispersion
in parasitoids (Ellers & van Alphen, 1997, Ellatsal. 1998, Rivero & Casas, 1999). These
organisms were thought to be unable to synthegpmisiduring adult life (for a review, see
Visseret al. 2010) but Moirouxet al. (2010) found intraspecific variations in the ligogsis
ability between populations of@rosophilaparasitoidLeptopilina boulardj originating from
different climates. Females from an Iranian deaegt were able to synthesize lipids during
adult life whereas populations from the mild andnii Iranian coast of the Caspian Sea did
not. Thus the limitation in intrinsic resourcedifferent between populations from different
climates and ability to produce additional lipidaridg adult life may have affected the
evolution of metabolic rate. We compared the,@f@duction of females from these Iranian
populations and investigated if a countergradiemtation occurs (i.e. a lower metabolic rate
in populations from the hottest areas) as suggebtedther studies on evolution of

metabolism or if differences in lipogenesis abihiigve affected evolution of metabolic rate.

Material & Methods

Rearing

Four populations ot.eptopilina boulardi a solitary endoparasitoid that mainly attadks
melanogasteandD. simulandarvae were collecteah July 2006 in Iran in a mild region and
a desert region, using twelve banana bait trapsiperEach open trap (i. e. a plastic container
with a 3 cm diameter hole covered with a mesh ®ithm openings) was colonised by five to
twenty females and several hundreds of offspringewoduced in each of them. From the
offspring thirty females per population were takerset up lab cultures. Two populations -
Chalus and Seyakhal — originated from a humid aid @mvironment, in the coastal plain of

the Caspian Sea. Dorcheh and Zamankhan strainmaigd from a hot and very dgrea
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close to Esfahan, although the location of ourgnaps in the valley of a snow-fed river that
keeps water throughout most summers. Climatic aiagresented in table 1.

Drosophila melanogastarsed as hosts in the cultures originating fromiss$r collected in the
Netherlands in 1960. Parasitoids and drosophile wegired at 25 + 1 °C, the optimal rearing
temperature fok. boulardi 0 + 10 % RH and 16L: 8D photoperiod.

Table 1. Climatic data recorded for the four sampled ar&asy 1977 to 2005 for Chalus, 1955 to 2005 for
Seyakhal and Zamankhan, 1951 to 2005 for Dorcher®: Islamic Republic Of Iran Meteorological
Organization). We considered average of each pdeanmeeasured every day from April to September,
which is the period of activity dfeptopilina boulardi Thermal amplitude was calculated as the meaheof t

differences between maximum and minimum air tentpeggper month.

Sampling Temperature Thermal Relative Number of  Precipitation
areas (T) amplitude (C) humidity (%) rainy days amount (mm)
Chalus 26.3 7.6 80 43.3 248
Seyakhal 26.4 9.8 79 56.7 433
Dorcheh 31.6 15.6 29.7 14.2 30.9
Zamankhan 28.6 19.2 36 13.8 55

For the experiment,. boulardifemales oviposited in separate jars for 24h aC28&°
150 second instdD. melanogastetarvae laid in a two hours period (similar size &very
host) in a baker’s yeast suspension. The parasiteagae were then separated in four groups
which were placed at 20, 22.5, 25 or 27.5°C. Mdtab@te and amount of lipids were
measured at four temperatures as different reaoboms may have been selected in different
climates. When emerging, wasps were separatedangtaups. The first one was used for
measures of metabolic rate and the second one sealsfor measures of lipids.

anbiaAoudyad 931213seld

No individuals from Dorcheh emerged at 20°C thusdata are available at this temperature

for this population.

Metabolic rate

We used flow-through respiromettp measure metabolism of emerging female wasps.
Fifteen to twenty samples per temperature weredefstr each population. To detect a strong
signal, twenty individuals were pooled per samfleeir fresh mass was measured with a
microbalance Sartorius, samples of twenty 1-d ottividuals were placed in climate room at

rearing temperature in small cylindrical chamband #heir CQ production was measured
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with an infra-red C@analyser (LI-COR LI6251). A Sierra mass flow caofigr maintained
constant flow rates of dry, G@ree air. Air was drawn off from the environmentdaCQ and
water were scrubbed with a Drierite-Ascarite coludAaur records of five minutes for each
sample were performed with a lag of 90 minutes betwtwo recordings, and were
automatically transformed by a program recordedATACAN software (Sable Systems,
Las Vegas), to convert the measure from ppmlta€CO, per hour, taking into account the
flow rate. The first recording allowed individuails get used to their new environment and
was not considered for analyses. We consideredvbrmge of the three last recordings as a
measure of metabolic rate for each sample. Assag werformed during the photophase
(10:00 am to 04:00 pm) and scotophase (6:00 pn21@01pm) to cover different periods as

differences in daily activity occur among the f@apulations (Moirowet al. 2010).

Lipid analysis
Amount of lipids was investigated at three ageddtect lipogenesis during adult lifadult

parasitoids used for measures of lipid quantityemerared at the same larval development

temperature, 12L: 12D in glass jars on an Agar-biipasubstrate and fed with diluted acacia

honey distributedad libitum We measured the lipid content of 20 females mgr and
temperature for each population, using a colorimeanalysis protocol developed for
parasitoids by Girort al. (2002) and adapted from van Handel (1985). Twéndy 5-d and
10-d old females were placed in Eppendorf tubdkedkin liquid nitrogen and conserved at —
80°C. After defrosting, left hind tibia length waseasured £0.01mm) with the numeric
image analysis software Pegasus Pro V4 under adleno(Olympus SZ-6045TRinked to a

camera video (JVC KY-F). Then ovaries were bothaesad, as we were interested in stored

anbiaAoudyad 931213seld

lipids, and wasps were individually placed in Epg@nh tubes in 5Q.L of Ringer solution and
crushed with a plastic pestle in 30D of methanol. Tubes were centrifuged for 15 miswe
4°C and 1400 rpm. 150L of chloroform and 6QuL of 2% sodium sulphate solution were
then added to samples and tubes were vortexedtarati sat 4°C during one night. The next
day, tubes were centrifuged for 15 minutes at 1400. 300uL of supernatant per sample
were transferred to other tubes that were put oalaminium heat block at 90°C until total
evaporation. 4QL of 98% Sulfuric Acid were then added, tubes weeated again at 90°C
for two minutes and cooled down on ice. 9800f Vanillin Reagent were added and tubes

were vortexed and left for 15 minutes at ambieniperature. The absorbance was read at
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525 nm with a spectrophotometer (VersaMAX). Thebecation curve we used to transform

absorbance into concentrations was made with stdrsdmflower oil.

Statistical analysis

Metabolic rate increases with body size (Gilloetyal. 2001). Thus we performed ANCOVA
with sampling site as fixed factor and fresh massavariate to test differences in metabolic
rate corrected for body size. Metabolic rate wittd avithout light were tested in separate
models.

We also used analysis of covariance ANCOVA to aralthe age effect on amount of lipids
with tibia length as covariate for each populatm each temperature, to detect lipogenesis.
We performed Generalized Linear Models using thebagl dataset to test for correlations
between metabolic rate and climatic factors of iarigir temperature, thermal amplitude,
number of rainy days and precipitation amount. @timfactors were included in the base
model and removed one by one to obtain the miniradequate model. The selection was
done on the basis of the AIC criterion (Akaike €ribn, Akaike 1974). P-values reported are

those of the last model that contains the variables

All analyses were carried out usingsRftware version 2.8.1 (R Development Core Team,
2008).

Results

Metabolic rate

Sampling site had a significant effect on metabaie. Populations from the desert area had
generally a higher metabolic rate than those frbm mild and humid climate at every
temperature, as well as at the different timeshm photoperiod (Figure 1). Dorcheh and
Zamankhan had a higher metabolic rate than Seya&hdl Chalus with fresh mass as
covariate at 22.5°C (Light: df = 3, 72, F = 4.0p% 0.012; No light: df =3, 72, F =3.56, p =
0.02), 25°C (Light: df = 3, 72, F = 3.037, p = 0.0do light: df = 3, 72, F = 3.56, p = 0.02)
and 27.5°C (Light, df = 3, 62, F = 2.91,p = 0.08B& light, df = 3, 62, F = 4.09, p = 0.019).
Zamankhan had a higher metabolic rate than SeyakithlChalus at 20°C with light (df = 2,
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Metabolic rate (ml. CO2/hour)

52, F = 2.72, p = 0.045) but no difference occulredlarkness (df = 2, 52, F = 0.85, p =
0.43).

In every population, we observed a significant @ffef rearing temperature on metabolic rate
and there were no differences between populationthie shape of metabolic rate reaction
norms (Figure 1). Metabolic rate with light incredswith temperature between 20°C, 22.5°C
and 25°C and decreased between 25°C and 27.5%@iy population (Chalus: df = 3, 68, F=

5.105, p = 0.015, Seyakhal: df = 3, 74, F = 3.65,(p018, Dorcheh: df =2, 50, F=2.43,p =
0.044, Zamankhan: df = 3, 71, F = 3.45, p = 0.0ZRhe same pattern was observed in
darkness (Chalus: df = 3, 68, F = 1.92, p = 0.@&yakhal: df = 3, 74, F = 2.93, p = 0.035,
Dorcheh: df = 2, 50, F = 3.912, p = 0.028, Zamanklti = 3, 71, F = 0.442, p = 0.008)

except that no difference occurred between 20°C 22&°C for Chalus and Seyakhal

population.

B
95 95
85 03
s
75 275 Chalus
—c% Seyakhal
65 D 05
b = ¢\ = Dorcheh
55 35 —fe— Zamankhan
o
45 : , : , 45 i : , i
20 22.5 25 27.5 20 22,5 25 275
Temperature (°C)

Figure 1. Metabolic rate during photophase (A) and scotopliBseneasured at four
temperatures for the four populations. Error barsee.. No individual from Dorcheh

emerged at 20°C.

We did not observe any significant correlation hesw metabolic rate and climatic
factors of origin (GLM, F = 1.13, p = 0.14) althdugrecipitation amount was closest to be
significant (GLM, F = 1.84, p = 0.087). Geographariations in metabolic rate could thus not

be clearly correlated to regional climatic factof®rigin.
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Lipid analysis

There was noevidence that lipogenesis occur in females from thiéd and humid
environment but did in those from the desert amdicate (figure 2). We observed a
significant decrease in lipid quantity between eyeace, five days and ten days in Seyakhal
and Chalus females reared at 20°C (Seyakhal: df565F = 8.13, p < 0.001; Chalus: df = 5,
56, F = 19.03, p < 0.001), 22.5°C (Seyakhal: df & F = 14.12, p = 0.002; Chalus: df = 5,
56, F = 9.87, p <0.001), 25°C (Seyakhal: df = 5,56 27.34, p < 0.0001; Chalus: df = 5, 54,
F =23.33, p <0.0001) and 27.5°C (Seyakhal: df 46 F = 3.052, p = 0.047; Chalus: df = 5,
44, F = 6.14, p = 0.017). At 22.5°C and 25°C, weesbed a significant increase in lipid
quantity in females from Zamankhan (22.5°C: df £6, F = 14.03, p < 0.001; 25°C: df = 5,
56, F =7.25, p < 0.01) and Dorcheh (22.5°C: df 84 F = 4.11, p = 0.023; 25°C: df = 5, 56,
F = 3.977, p = 0.0377) between emergence and fays ¢but no difference was observed
between five days and ten days. No significaneddhice was observed at 27.5°C in Dorcheh
(df = 5, 52, F = 3.056, p = 0.094) and Zamankhanales (df = 5, 54, F = 3.62, p =0.01)
between emergence, five days and ten days nor°@ iB0Zamankhan females (F = 0.149, p
= 0.923). There is thus no clear evidence of lipeges at these two temperatures but no
decrease in lipid content suggests that it may @tsor at these temperatures.

Females from Chalus and Seyakhal emerged with tipds than females from the desert at
every temperature (df =7, 74, F = 4.89, p = 0.004¢ opposite pattern occurred at five (df =
7,72, F=5.21,p=0.01) and ten days (df =F96,6.80, p = 0.014).
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Figure 2. Temporal variations in the amount of lipid, at f@apulations. Error bars: + s.e. No individual
from Dorcheh emerged at 20°C.

Discussion

We observed that females living in an environmetieng temperature promotes a high
metabolic rate (i.e. the hottest area) had thedsgmetabolic rate, independently of rearing
temperature or presence/absence of light. Thesétgesiggest that a cogradient variation in
metabolic rate occurs (Conover & Schultz 1995).otio knowledge, this is the first time that
cogradient variation in this trait is observed arréstrial arthropods. Our results are in
contradiction with the great majority of studiestbe evolution of metabolism in response to
climate where countergradient variations have baeserved, i.e. populations/species from
cold climate have a higher metabolic rate thanattes from hot climate (e.g. Addo-Bediako
et al. 2002, Berrigan & Partridge 1997). This particuigographic pattern involves that a
strong phenotypic variation occurs between our dagp@reas whereas a low phenotypic
variation is generally observed when comparing jpegpns from different climates. Authors
suggest that high metabolic rates have been sdlatteold environments to compensate for
the negative effect of low temperatures on metahglior that low metabolic rates have been
selected in hot and dry climates to limit effectslesiccation and stressful temperature (i.e. a
lower metabolic rate in desert area, Massion 198Bgrefore our opposite results to these
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studies suggest that geographic variations of noéitatate have not been selected in response
to climate of origin.

Moreover, if environmental resources had selectedttie metabolic rate, we should have
observed the lowest in desert females as selefdiareduced metabolic rate is expected to be
strong in marginal environments where resourcesimigng or unpredictable (Hoffmann &
Parsons 1997, Mueller & Diamond 2001), such asdesert area. Thus geographic variations
in environmental resources are unlikely to exptaigradient variation.

Our results show that lipogenesis occurs in poparatfrom the desert area and is unlikely to
occur in populations from the mild and humid aras,found in a previous study at 25°C
(Moiroux et al. 2010). When feeding on carbohydrate sources ssicteetar, desert females
produce lipidsde novowhereas females from the mild climate do not. Thesequence of
these differences is that limitation in intrinsgsources is stronger in females from the mild
climate, even if they emerge with more lipids tlumsert females as observed in this study. In
the desert area, parasitic wasps have to cross thstances because laying opportunities are
concentrated in a few distant orchards distribatiethg a river. In a previous study, Moiroux
et al. (2010) suggested that lipogenesis may have béectea in populations from the desert
area as a large amount of lipids is required teflgr large distances (Ellees al. 1998). The
present study indicates other evolutionary advastafpr lipogenesis. The decrease in
resource limitation (i.e. lipogenesis ability) magpve allowed the selection of a higher
metabolic rate in the desert. In this environmarijgh metabolic rate may be adaptive as it
allows wasps to use resources faster and to be awdnee (Brett & Groves 1979, Cano &
Nicieza 2006), without living shorter (Moirowet al. 2010). That increased locomotor activity
would compensate for the long distances betweechpsatof hosts and result in a higher
number of hosts encountered, and therefore in Behigrogeny. Thus, differences in host
distribution and lipogenesis may explain the cogrnaidvariation that we observed. Moreover,
lipids synthesized during adult life may limit desation (Hadley, 1994) and partially
compensate for the additional water loss due tiglaeih metabolic rate (Clarke 1993, Massion
1983).

Metabolic rate increased with temperature betwe#€C2and 22.5°C as found in all
studies on temperature-dependence of metabolismsatts and a majority of ectotherms.
However we observed a decrease between 25°C arkffC2&uggesting that this last
temperature is physiologically stressful and magatieely affect metabolism and activity of
organisms. We found in a previous study (Moir@tal. 2010) that desert females were more

active during the night. In this paper, we suggesiat this shift to a nocturnal activity was
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adaptive as that behaviour would limit exposurextteme diurnal temperatures. Results on
metabolic rate at 27.5°C tend to confirm that agok of high temperatures may be adaptive
as these temperatures may be physiologically $tless

Even if we observed a higher metabolic rate in deeenales than in mild females, similar
metabolic rate reaction norms were found in the fiapulations. The elevation was different
but the slopes were very close. Our results sughestno selection on reaction norms of
metabolic rate nor on strength of phenotypic ptitytioccurred. To our knowledge, inter-or
intraspecific variations in metabolic rate reactioorms have never been investigated.
Metabolism obeys to strict physical and chemicaigples governing the transformations of
energy and materials, most relevant being laws @&ssnand energy balance and
thermodynamics (Browet al. 2004). It is likely that evolution can only seldot the mean
values of the reaction norm and not the slope aswlould probably involve selecting for

changes in these laws.

Conclusion

Evolution of metabolism, a central element in etiolu of life history traits, has always been
considered as the result of environmental factmasticularly temperature and environmental
resources limitation or unpredictability. Our stuahgues that host distribution may select for
metabolic rate. We suggest that differences in iplggical constraints between populations
may have affected this evolution and should begnatied when investigating geographic

variations of metabolism.
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Abstract
Phenotypic plasticity, the ability of a given geyyme to produce different phenotypes when

exposed to different environments, is thought toabaptive. The level of this phenotypic
plasticity, which is represented by the slope ofeaction norm, shows heritable genetic
variation, and is thus able to evolve. Environmertaiation is known to affect it: a flat
reaction norm is observed in variable environmewtsere fitness-related life history traits
should be buffered against important variationde lhistories may also affect this level of
plasticity, such as egg maturation strategy in dtssebut this assumption has never been
investigated. Two strategies have been describeganasitic wasps: proovigeny, where
females emerge with all their eggs mature and atalble to produce additional eggs during
adult life, and synovigeny, where females can pcecadditional eggs during adult life. A flat
reaction norm may thus be expected in proovigenasps as their fecundity should be
buffered against environmental variations.

In this study, we investigated the relative roleeghy maturation strategy and environmental
variation in the selection of the level of phenatyplasticity of fithess-related traits in
parasitic wasps. To address this question, we caedphermal reaction norms of egg load,
egg size and amount of nutrients of proovigenic ayabovigenic populations/species from
two different climates.

In populations/species from the stable climate plygerved a strong decrease in egg load and
an increase in egg size with an increase in tertyreraThis reaction norm may be an
adaptation to the effect of temperature on the sfzeosts. As smaller hosts occur at higher
temperature, parasitic wasps may lay bigger eggsotopensate for the lower amount of
nutrients provided by the host. Similar reactiommn® of egg load, egg size and amount of
nutrients were observed in proovigenic and synou@epecies from the stable climate,
whereas they were flatter in populations from thgable environment. These results indicate
that the level of phenotypic plasticity is primgrdffected by environmental variation and not

intrinsic characteristics such as egg maturaticatesgy in parasitoids.
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Introduction

The phenotype of every organism is determined ®ygénotype, its environment and the
interaction between both. A given genotype can peedifferent phenotypes when exposed
to different environments (Johannsen 1911). Thiditgbdefines phenotypic plasticity
(Bradshaw 1965), a major immediate response ofnsges to the environment which is
thought to be adaptive (Lyytinezt al. 2004, Pigliucci 2005). Many environmental factoas c
interact with the genotype and affect the phengtygueh as quantity of food (Woltereck
1909, Chapmaret al. 2010), predation risk (Krueger & Dodson 1981, iRe#t al. 2010),
conspecific density (Leipst al. 2009) or wind (Garcia-Verduget al. 2009), but temperature
has been by far the most investigated (e.g. Azee¢dd 1996, Colineket al. 2007, Le Lann

et al. 2010). The phenotypic plasticity of a trait candbaracterised by its reaction norm, i.e.
a function, with the value of the environmentalighale as argument and the value of the trait
as function value (de Jong 1990).

The level of phenotypic plasticity, which can beasigred by the slope of the reaction norm

(de Jong 1990), often shows heritable genetic trangHuey & Kingsolver 1989) and thus

can evolve. Environmental variation is known tceaffthe level of plasticity: a low level of
plasticity is expected in traits closely related fimess, such as fecundity, in variable
environments (Wagneat al. 1997). This canalisation will buffer traits agdiesvironmental

variation (Richardt al. 2006), limiting a strong decrease in fithess wttenenvironment is

away from the optimum. For example, the rate ofeflgumental, a fitness trait that varies
with temperature, is more canalised Dmosophila serratapopulations from a temperate
climate (i.e. a variable climate) than in thosenfra tropical climate (i.e. a stable climate)

anbiaAoudyad 931213seld

(Liefting et al. 2009). Other environmental factors can be cordldab different levels of
phenotypic plasticity, such as the differences reypsize between Australian mainland and
islands populations of tiger snakes that may halected for higher level of plasticity in jaw
size in island populations where prey are biggerm(iatet al. 2004).

Environmental factors can affect reaction norms watmay also expect that different life
histories may result in different levels of phempatyplasticity. Wimberger (1991) proposed
for example that the age of first-feeding in cidhfishes, which depend on the mode of
parental care, may affect the level of plasticityjaw morphology. However, importance of
intrinsic characteristics, such as reproductivatsgies, on the level of plasticity has been

rarely investigated. Furthermore the few studiegnetthis question was addressed failed to
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provide support for this hypothesis (e.g. Wimbert@91). In this study, we tested the relative
role of life histories in parasitic wasps, partamly egg maturation strategies, and
environmental variation in the selection of thermegction norms of fithess-related traits. We
mainly focused on egg load but we also investigatgd size, as there is a negative
correlation between temperature and these twost&ischer et al. 2003). Moreover, we
tested the reaction norms of longevity and the arhofistored nutrients.

In parasitoids, there are two strategies of egguratibn (Flanders 1950). The first one is
proovigeny, where females emerge with all theirseggture and they can not produce others
eggs during adult life. The second strategy isedaflynovigeny, where females emerge with
only a part of their eggs mature and can develeprstduring adult life. These species can
adjust their allocation of resources to reproductaxcording to the laying opportunities
(Jervis et al. 2001). They are, thus, considered more plastithay can allocate their
resources to reproduction or maintenance duringd dtk) whereas the majority of resources
have been invested in reproduction before metanosiphin proovigenic species.

We compared thermal reaction norms of four popwoeti of a Drosophila parasitoid,
Leptopilina boulardi two were synovigenic and originating from a deseea, a variable
environment, and two were proovigenic and origmgtfrom a mild and humid climate, a
more stable environment (Moiroust al. 2010). To separate effects of life histories and
environment on level of phenotypic plasticity, wiscainvestigated reaction norms ofLa
heterotomapopulation, a synovigenic species, sampled in dhme area as proovigenic
populations olL. boulardi We hypothesized that (1) if reaction norms hagerbselected in
response to the egg maturation strategy, fecundduld be less plastic in proovigenic
populations than in synovigenic ones. We thus exjet reaction norms of egg load would
be flatter in proovigenid.. boulardi populations than in synovigenic populations Lof
boulardi andL. heterotoma(2) if environmental variation has selected fgiation norms, no
difference will occur between the two species frili same climate and the reaction norms

in egg load and egg size will be flatter in popiolas from the desert area.

Material & Methods

Source of laboratory samples

Four populations oEeptopilina boulardiand one population df. heterotomatwo solitary
endoparasitoids that mainly attabk melanogaster and D. simulgnsere collectedn July
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2006 in Iran as described in Moirowet al. (2010). We collected two populations bf
boulardi - Dorcheh (32°37°00”N, 51°32’59”E) and Zamankharn a hot and very drgrea
close to Esfahan. Two other populationd_oboulardi Chalus (36°39'17”N, 51°25'18"E)
and Seyakhal (37°19'08”N, 49°22'11"E), were samglin the coastal plain of the Caspian
Sea, in a mild and humid climate. The populatioh.afeterotomastudied was also sampled
in Chalus int the same period. The twoboulardi populations from the Caspian Sea were
described as proovigenic and unable to synthegmsés|during adult life, as the great
majority of parasitoid species (Visser & Ellers 8pOwhereas synovigeny and lipogenesis
ability occur in desert populations (Moirowet al. 2010). L. heterotomais known tobe
synovigenic and able to synthesise lipids duringltatife (Visser et al. 2010, Moiroux,

unpublished data).

Cultures

Drosophila melanogastarsed as hosts in the cultures originating fromissr collected in the
Netherlands in 196(Q.. boulardi females oviposited in separate jars for 24h atC2s° 150
second instaD. melanogastetarvae in a baker’'s yeast suspension. The pareditiarvae
were then separated in four groups and placed ,aR28, 25 or 27.5°C. When emerging,
wasps were separated in two groups per temperatheefirst one was used for measures of
morphometric traits, egg load, amount of nutriemd the second one was used for longevity.
No individuals from Dorcheh emerged at 20°C thugdata are available at this temperature
for this population. Diapause may occur at this gerature for this population from the
hottest climate. Pupae were transferred from 20°25¢C but no wasp emerged.

Life history traits

Morphometric traits, number and volume of eggs, amof lipids and sugars were measured
on 20 emerging females per population per temperattemales were placed in Eppendorf

tubes, frozen in liquid nitrogen and conservedatc.

Reproduction. After defrosting, fresh mass of females was deitegthwith a microbalance
(Mettler Toledo XP2U+ 0.1ug) while left hind tibia was measured0(01mm) with the

numeric image analysis software Pegasus Pro V4rumdenocular(Olympus SZ6045TR)
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linked to a camera video (JVC KY-F). Females wdrent placed in 25.L of Ringer’s
solution on a microscope slide and dissected uadanocular (x40, Olympus SZX9). We
removed eggs from both ovaries and counted therie e rest of the female’s body was
washed with 25uL of Ringer’s solution and transferred in Eppendoife for later nutrient
analysis. After counting, eggs were placed undenieroscope (x4, Olympus BH2) and
photographed (Olympus Camedia C3040). Length (ld) \aidth (w) of 30 mature eggs per
female were measured with the numeric image arsabaftware AnalySIS to calculate eggs

volume (taken as a prolate spheroid volume: VEUWZ).

Nutrients analyses. After eggs had been remové@m both ovaries, we measured the
amount of lipids and sugars for each female, uaicglorimetric analysis protocol developed
for parasitoids by Giroet al. (2002). Wasps placed in individuals Eppendorf suiiabes A)
with 50 pL of Ringer solution were crushed with lastic pestle in 300 pL of methanol.
Tubes were centrifuged for 15 minutes at 4°C and01ldpm. We then added 150 pL of
chloroform and 60 pL of 2% sodium sulphate soluail tubes were vortexed and stored at
4°C during one night. The next day, tubes wereragantrifuged for 15 minutes at 1400 rpm.
For the lipid assay, 300 ul of the supernatant femoh female were heated on an aluminium
heat block at 90°C until total evaporation. 40 f1B8% sulfuric acid were then added. The
samples were heated at 90°C for 2min and cooledeofor five minutes. 960 pL of Vanillin
Reagent were added and samples were vortexed dindotel5 minutes at ambient
temperature. The absorbance was read at 525 nnawjectrophotometer (VersaMAX). The
calibration curve we used for lipids was made wiimdard sunflower oll.

For the sugar analysis, we transferred 150 pL efsipernatant from samples (Tube A) to
other tubes which were heated at 90°C on aluminilmek and removed before complete
evaporation. We then added 1 ml of anthrone reagetibes, heated them for 15 min at
90°C and cooled them down on ice for 5 min. Theodience was read at 625 nm. We used
glucose to establish the calibration curve for ssiga

Longevity. This parameter was measured in the second grougrgih wasps (n=25
females per population per temperature). Females) feach population were placed at
developmental temperature on an Agar-Nipagine satiesand were fed with diluted acacia
honey distributedd libitum The substrate was renewed every week. Dead thdiis were

counted and removed twice a day, each morning aeiireg.
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Statistical analysis

We compared egg load, egg volume and amount adisliprith an ANCOVA, as these
variables were normally distributed. The site (nvéddesert area) and egg maturation strategy
(proovigenic vs synovigenic) were included as ematve variables and tibia length was
included as covariate. A model was tested betwemulptions for each temperature and
between temperatures for each population. The tsmlewas done on the basis of the AIC
criterion (Akaike Criterion, Akaike 1974). P-value=ported are those of the last model that
contains the variables.

Amount of sugars were compared with generalizedtimddmodel assuming a binomial
distribution of data. The sampling site and egg umaion strategy were included as
explanative variables and tibia length as covariAtenodel was tested between populations
for each temperature and between temperaturesiébropulation.

The survival package provided by R software wasl usdest differences in longevity, using
a Weibull distribution, with sampling site and eggaturation strategy as explanative

variables. Rearing temperatures were tested separat

The mean values of each trait were calculated ppulption per temperature, to determine
the slope of reaction norms between 22.5°C-25°C2&1€-27.5°C. We performed ANOVA
to compare the slope of reaction norms with sargpéite and egg maturation strategy as
explanative variables. As no individuals from Dabhemerged at 20°C, we could not test
statistically for the slope between 20°C-22.5°Cneshad only one synovigenic population
from the desert area.
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All analyses were carried out usingsRftware version 2.8.1 (R Development Core Team,
2008).

Results

Reproduction

We observed a significant effect of sampling sitel @mot egg maturation strategy on the

slopes of egg load reaction norms between 20°CarkFC, between 22.5°C and 25°C (F =
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87.99.16, df = 2, p = 0.011) and 25°C-27.5°C (RB43, df = 2, p = 0.014). Egg load reaction
norms decreased with an increase in temperatispaaies/populations from the mild climate
whereas they were flat in boulardifrom the desert area (Figure 1).

The interaction sampling site*egg maturation sgatbad a significant effect on initial egg
load at 20°C (F = 36.44, df = 2, 56; p < 0.001) @8ackb°C (F = 19.71, df = 3, 76; p < 0.001).
No differences between populations were observ&bdt (F = 3.76, df = 3, 76, p = 0.12)
and climate of origin as only variable explaineffestences between populations at 27.5°C (F
= 36.44, df = 3, 76; p < 0.001). Proovigehicboulardi populations emerged with more eggs
than synovigenic populations of the same speci&)d and 22.5°C whereas the opposite
result was observed at 27.5°C. heterotomaexhibited an intermediate egg load between
these populations at 20°C and 22.5°C and a simdgrload than proovigenic populations at
27.5°C

The slopes of egg volume reaction norm differedveen females from different sampling
sites between 20°C-22.5°C, 22.5°-25°C (F = 15.0z & p = 0.046) and 25°C-27.5°C (F =
21.5, df = 2, p = 0.022). Females from the deseztdad a flatter reaction norm than

populations from mild climates. We observed a law gignificant increase in egg size from

20°C to 25°C in populations from the mild climassd a decrease at 27.5°C. Temperature
did not affect egg volume in desert populations 18, df = 3, 36, p = 0.21).

Wasps from the mild climate emerged with smallegsethan desert wasps at 20°C (F =
41.21, df = 3, 67, p = 0.043) and 27.5°C (F = 6pdf7= 3, 76, p = 0.037). No difference
between populations was detected at 22.5°C (F 2, 80= 3, 62, p = 0.27) and 25°C (F =
14.12, df = 3, 76, p = 0.40).
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Residuals (egg load ~ tibia length)

A 4 B
f 3
2 i
1A Chalus
0 - Seyakhal
14 —/— Dorcheh
—i— Zamankhan

—e— | heterotoma

Residuals (egg size ~ tibia length)
N

2 225 2 215 20 225 25 275

Temperature (°C)

Figure 1. Residuals of models comparing (A) egg load ande(@®) size at
emergence with tibia length as covariate in respaagour developmental
temperatures. One model was tested per populdtf@higher the residuals,
the more females had eggs for a same body sizerbars: + SE.

Nutrients

Egg maturation strategy had an effect on the stdpeaction norms for amount of lipids.
Synovigenic populations/species had flatter reactimrms than proovigenic populations
between 20°C-22.5°C, 22.5°C-25°C (F = 81.8, df p 2,0.009), 25°C-27.5°C (F = 66.94, df
=2, p = 0.024) (Figure 2). Egg maturation stratalyp had a significant effect on amount of
lipids at emergence between populations (F = 4df7 4, 76, p = 0.002). Proovigenic
populations emerged with more lipids than synovig@opulations/species in all temperature
treatments. A significant decrease in amount ofdéipoccurred with an increase in
temperature in proovigenic populations but no d#fee was detected in synovigenic
populations/species.

We did not observe any difference between populatio the slope of reaction norms
of amount of sugars between 20°C-22.5°C, 22.5°@G28° = 7.78, df = 2, p = 0.49) but
sampling site explained differences between 25°G<Z7 (F = 34.18, df = 2, p = 0.043).
Females from the desert area had a flatter reantom than other populations between these

two temperatures (Figure 2b). The sampling site dadi effect on amount of sugars only at

125

anbiaAoudyad 931213seld



Residuals

27.5°C ( p = 0.021). Females from the mild climateerged with more sugars than desert
females at this temperature but no difference agedunetween the three other temperatures.

Chalus

Seyakhal
—/— Dorcheh
—k— Zamankhan
—8— . heterofoms

Residuals

(amount of lipids ~ tibia length)
(amount of sugars ~ tibia length)

20 225 25 215 20 225 25 215

Temperature (°C)

Figure 2. Residuals of models comparing (A) amount of lipgtgl (B) amount of
sugars at emergence with tibia length as covaiiatesponse to four developmental
temperatures. One model was tested per populafioa.higher the residuals, the

more females had nutrients for a same body sizeoHyars: + SE.

Longevity

Longevity significantly decreased with an increaséemperature in all populations but the
slope of reaction norms was affected by the intemasampling site* egg maturation strategy
between 20°C-22.5°C, 22.5°C-25°C (F = 72.99, & p = 0.014), 25°C-27.5°C (F = 63.14,
df = 2, p = 0.022). Reaction norms were flattepioovigenic populations and intermediate in
L. boulardisynovigenic populations (Figure 3).

The interaction climate* egg maturation strategg hasignificant effect on longevity for the
three coldest temperatures (20%€=95.18, p < 0.001; 22.5°@? = 47.04, p = 0.02; 25°@2
=35.67, p = 0.038)L. heterotomafemales lived longer thah. boulardi wasps, and desert

females of this species lived longer than mild flEemaAt 27.5°C, only climate of origin had
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an effect on longevityyt =41.68, p = 0.029), females from the mild climbh#ng shorter

than desert populations at this temperature.

70

o 60 - Chalus

>

I 50 Seyakhal

-, — /— Dorcheh

= 40 A

5 —i— Zamankhan
2 307 —e— | . heterotoma
o

—1 20

10 4

20 225 25 275

Temperature (°C)

Figure 3. Longevity of fed females measured at four develeptal
temperatures. Error bars: + SE.

Discussion

We observed different reaction norms between popns for several traits,
suggesting that different levels of phenotypic ptity have been selected. Our results
provide evidence that reaction norms of reproduetaated traits have been mainly selected
in response to environment of origin and not eggunadéion strategy, as we found similar
curves for egg load and egg sizelLinboulardi andL. heterotomdrom a same climate. The
reaction norms of amount of sugars also suggestifiarent levels of phenotypic plasticity
have been selected in different environments. Heweresults on longevity and amount of

lipids suggest that life histories may also plagla in the selection of reaction norms.

Environment as explanatory variable. Egg load and egg size were similar from 20°C
to 27.5°C in synovigenic populations lof boulardi from the desert area whereas they were

plastic in proovigenic populations bf boulardiand synovigenic population &f heterotoma
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from the mild climate. Contrarily to our hypothesis the role of egg maturation strategy on
evolution of plasticity, initial egg load was nouffered against thermal variations in
proovigenic populations. Environment of origin i®oma likely to explain differences in the
level of plasticity for these traits. The deseraais characterised by more variable climate
and host distribution than the mild area (Moiratxal. 2010). As suggested by Wagretral.
(1997), canalisation in fitness-related traits nwoeur there, to buffer fitness in variable
environment. Egg load and egg size would be masisven in stressful conditions
commonly occurring in the desert region. This remuin agreement with the observations of
Moiroux et al. (submitted), who observed in boulardia lower level of phenotypic plasticity
in egg load when comparing populations from foréisés a highly variable host distribution)
and orchards (i.e. a less variable host distrilmjtidiefting et al. (2009) also observed a
similar result for developmental ratedwosophila serratavhen comparing populations from
variable and more stable climates. Environmentahtian may thus be more important than
life histories in the selection of reaction norms.

We observed opposite patterns in thermal plastioityegg load and egg size in mild climate.
Egg load decreased with the increase in temperathile their volume increased from 20°C
to 25°C and decreased at 27.5°C. Our results agide the negative correlation found
between these two reproductive traits in buttesfbe flies, i.e. primary consumers, reared at
different temperatures (Blanckenhorn 2000, Erns&inigaaks 1997, Ernsting & Isaaks 2000,
Fischer & Fiedler 2001, Fischet al. 2003). However the thermal plasticity observeaun
study is opposite to those described in other studihere an increase in egg number and a
decrease in egg volume with an increase in temperdiave been observed. The above
mentioned authors provided evidence that in trdpsmecies, bigger eggs laid at low
temperatures, a non-optimal condition, correlatetth & higher hatching success. We may
thus also expect that plasticity in egg size hanlselected in mild populations to increase
hatching success in stressful conditions. Howewar species also originated from hot
climates and are frequently exposed to temperatciese to 25°C. We can thus hardly
conclude that this plasticity in egg size has bselected to increase hatching success in
stressful condition. When temperature increasessagrhila larvae are smaller. They thus
provide fewer resources to the parasitoid. Layilggér eggs with more resources, traded-off
against fewer eggs, may thus be adaptive at thistemperature as it would compensate for
the fewer nutrients provided by the host. This higpsis involves that reaction norms of
reproduction-related traits have been selecteédspanse to the body size reaction norm of

host and not in response to the environment, inpthgulations from the mild climate. The
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decrease in egg load and egg volume at 27.5°C stgytiet this temperature is stressful for
populations from mild climates, and developmenhat conditions may be paid by a lower
allocation of resources to reproduction and maemee.

Differences in amount of sugars also supports ymothesis that environmental variation
plays a major role in the selection of reactionnmarWe did not observe any difference in
amount of sugars, except an increase at the hd#dsgterature in mild populations af
boulardi and L. heterotoma Carbohydrates, and particularly sorbitol and dtebe, are
involved in desiccation and heat resistance, asphetect proteins from thermal denaturation
(Henle & Warters 1982, Wimmesgt al. 1997). A greater amount of sugars may thus be
adaptive at higher temperature, as found in wiktefby Salvucci (2000). Parasitoids may
thus adjust the balance of nutrients before emergenhile feeding on the larva. However,
this result may also be explained by the bettechiag) success of individuals with a high
amount of sugars at high temperature in populatimm mild climates, as suggested by the
lower emergence rate observed at this temperatapblished data).

Egg maturation strategy as explanatory variable

Egg maturation strategy affected thermal plastiatyamount of lipids and longevity but
sampling site did not. It is likely that differerscen lipogenesis ability more than egg
maturation strategy explain differences for theags. We expected a flatter reaction norm in
proovigenic populations unable to synthesise lipidsich will be limited during adult life to
the nutrients accumulated during larval life. Hoeethe quantity of lipids decreased with
increasing temperature in these populations whetfeasamount of lipids was similar for

synovigenic populations df. boulardiandL. heterotomaetween the four populations. Even

anbiaAoudyad 931213seld

if amount of lipids decreased with increasing terapge in proovigenic populations, it was
always higher at emergence than the amount of sgeox populations able to synthesize
lipids during adult life. An explanation may be thiaere is no thermal plasticity in amount of
lipids in proovigenic populations and that thisittia maximised according to the nutrients
provided by the host, as a lower lipid content oscat higher temperature Drosophila
(Schmidtet al. 2005).

Longevity reaction norms were flatter In boulardi proovigenic populations than in any
other population. We observed an increase in lobgewth a decrease in temperature in all
populations, as found in the great majority of s#ad(Nylin & Gotthard 1998), but that

increase was stronger in synovigenic populatioesigs. These differences are probably the
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consequence of differences in lipogenesis abiitylow temperature, nutrients are allocated
slowly (Gillooly et al. 2001) and may affect the longevity, whereas theycansumed faster
at higher temperature. Lipogenesis ability obserwedL. heterotomaand synovigenic
populations ofL. boulardi may thus allow a strong increase in longevityoat temperature
whereas its absence does not allow it in prooviggopulations. These differences in
lipogenesis may also explain the shorter lifespatiése proovigenic populations whereas the
longest lifespan of. heterotomamay be explained by the lower metabolic rate f sipecies
(unpublished data).

In this study, the adaptive importance of phenatypasticity in longevity and amount of
lipids are unclear as thermal variations in thesdst are likely to be the only result of

physiological constraints (van Voorhies 1996).

Conclusion

Intra- and interspecific variations in level of plogypic plasticity have been rarely
investigated, especially when considering life dngtas explanative factor. In this study, we
observed differences in level of plasticity betwespecies and populations, but the
reproductive strategies of species/populationsndidexplain these differences, whereas the
sampling site did. Our study suggests that enviemtal factors, such as climate or resource
distribution, may play a more important than indrexcharacteristics in the selection of the

slope of reaction norms in parasitic wasps.
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Discussion générale

1- Le climat, un facteur essentiel dans I’'évolution

des histoires de vie des parasitoides ?

Un des nouveaux défis de I'écologie évolutive espridire I'évolution des histoires
de vie des organismes en réponse au réchauffertodoatl gctuel et a venir. Pour ce faire, il
est essentiel de déterminer comment ces histo@regedont évolué et évoluent en réponse au
climat. Une des approches principales pour compesoes mécanismes consiste a comparer
en conditions similaires des populations d’'une méspece prélevées dans différents climats.
Chez les ectothermes, les adaptations localesaids tf'histoire de vie, comme le timing de
reproduction ou les capacités de résistance ausssstthermiques ont été presque
exclusivement associées a des différences de tampgs moyennes du milieu d’origine (ex :
Hoffmannet al. 2002, Mitrovski & Hoffmann 2001, Schmidt al. 2005). Ainsi, une durée de
vie courte, une teneur en lipides réduite, unetgedille ainsi qu’une reproduction précoce
ont généralement été sélectionnées dans les cliegfdus chauds (Mitrovski & Hoffmann
2001, Schmidet al. 2005, Schmidt & Paaby 2008). Peu d’attention aaétdrdée au rble des

divers facteurs biotiques variant localement awetempérature, comme la composition des
communautés, la structure de I'habitat ou la distion des ressources dans I'évolution des
histoires de vie (ex : Bradshatal.2004, Malo & Baonza 2002).
Bien que cette thése s’intéresse a un niveau maphsupérieur a celui considéré dans la
majorité des études clinales, a savoir des constoeumsaprimaires, nous pensions observer
chez le parasitoidéeptopilina boulardides variations géographiques proches de celles
décrites ci-dessus, puisque la température deafitter directement et invariablement le
métabolisme et la physiologie des insectes (Gyleblal. 2001).

Si des variations géographiques des traits d’hestbé vie existent bien en Iran (article

1), celles-ci se sont avérées opposées a ce quetdaécrit dans d’autres études, c’est-a-dire
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une reproduction précoce et une vie courte en mdleud. Les différences de photopériode
existant entre les sites échantillonnés, mais nuRgiés dans nos études, pourraient
potentiellement expliquer les differences observédééanmoins, ce sont les variations
géographiques de distribution des hétes qui serhbén plus a méme d’expliquer les

adaptations locales observées, comme de la synoieog€une capacité de lipogenése dans
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les populations du milieu chaud. Toutefois, l'alieende données sur cette variable
environnementale ne permet pas de tester cettahiggmet de discriminer ce facteur biotique
des facteurs climatiques.

Alors qu’en Iran la distribution des hoétes pourrexpliquer les variations géographiques
d’histoires de vie, la compétition interspécifigerepliquerait celles observées dans la vallée
du Rhéne (article 3). Sur une distance de 50 kitoesepour laquelle le climat reste similaire,
nous avons observé chez deux espéces de parasitd&bara tabidaet Leptopilina
heterotoma des variations d’histoires de vie associées aprasence récente ou non de
I'espéce compétitrice invaside boulardi Cette évolution en réponse aux facteurs biotiques
et non en réponse au climat, contraire a ce qudlesgrvé chez les consommateurs primaires,
est probablement le fait du lien direct qui existdre le nombre d’hétes rencontrés et le
nombre de descendants chez les parasitoides (Wgjebe&l 2008). La disponibilité des
hétes, dépendante de leur distribution et de lapétition interspécifique, jouerait alors un
réle majeur dans I'évolution des histoires de weceé groupe, plus important que le climat
lui-méme. Ces adaptations locales pourraient dtnecs&lectionnées a une échelle bien plus
fine que celles généralement considérées dans pee di¢tude, ou des populations sont
échantillonnées a I'échelle d’'un continent (Ell&san Alphen1997, Hoffmanet al. 2002,
Schmidt & Paaby 2008). Les mesures, effectuéeoeditions standard en laboratoire, avec

notamment un appoed libitum de nourriture ou une absence de vols pour destasae

déplacant en grande partie grace a ce moyen dmbiam, obligent cependant a la prudence.
Des résultats bien différents pourraient ainsi étseervésn natura avec par exemple des
valeurs de traits plus faibles en désert ou lantove pourrait étre moins abondante.

Tous nos résultats suggerent que I'évolution dpéaes du troisieme niveau trophique
serait bien plus complexe que de simples modiboatiphysiologiques en réponse a une
hausse des températures, comme une réductionldegeé@vité et une reproduction précoce.
Les modéles de prédictions d’évolution des histoile vie en réponse au réchauffement
climatique devraient intégrer autant que possiliteitence des changements climatiques
annonceés sur les facteurs biotiques, et non undtgtieect du climat. L’augmentation des

épisodes de sécheresse annoncée dans les réeditnapisales pourrait par exemple limiter la
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guantité de fruits disponibles pour les drosophiggsdonc la disponibilité en hétes pour les
parasitoides de drosophiles. De plus, les modificatde traits d’histoire de vie pourraient

étre bien plus importantes qu’'un simple ajustentent’allocation des ressources entre les
différents traits. Durant cette thése, des vamatiomtraspécifiques jamais décrites chez les

parasitoides ont pu étre mises en évidence. Nomssgvar exemple observé I'existence au
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sein d’'une méme espéce de populations proovogénigiusynovogéniques, ainsi que d’'une
capacité ou non a synthétiser des lipides duranieladulte. Les facteurs biotiques semblent
également étre responsables de variations géoguagshidans les normes de réaction
thermiques et le degré de plasticité phénotypicsetiits liés a la reproduction et de certains
traits physiologiques. Les adaptations localestidats d’histoire de vie et de leurs normes de
réaction observées durant cette theése, ainsi qsefdeteurs environnementaux ayant

sélectionnés ces adaptations, sont synthétiséeigere 1.

Rythme d’activité (1)
Effets directs Taux de métabolisme (3)

[ Climat/T°C ] — Fécondité initiale (4)

Volume des ceufs (4)

Fécondité (1, 2)
rips . - Longévité (1, 2
Compétition interspécifique M) ongevite (1. 2)
Teneur en lipides (1, 2)
Activité locomotrice (1, 2)

Charge alaire (1, 2)

Effets indirects

Distribution des hotes

Stratégie de maturation des
ceufs (1)

Lipogeneése (1)

Normes de réaction de la
fécondité, du volume des ccufs
et de traits physiologiques (4)

Figure 1. Adaptations locales (noir) et plasticité (rougedsdraits d’histoire de vie
décrites dans cette thése, en réponse aux facabioiques du climat et de facteurs
biotigues dépendants du climat. Les numéros erdrengheses indiquent les articles

correspondar
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Evolution des stratégies de reproduction

Une reproduction précoce, associée a une longéétiiite, est geénéralement
sélectionnée dans les climats chauds (Mitrovski &ffidann 2001, Schmidét al. 2005).
Contrairement a ces résultats, nous avons décociverl eptopilina boulardiune longévité
supérieure et une reproduction différée (synovagéméns nos populations prélevées en Iran
en zone désertique, chez une espéce considéréeecpraavogénique (Kopelman & Chabora
1986). Ces différences d’histoires de vie ont é&peaiées aux differences géographiques de
distribution des hétes. La zone désertique reptésen environnement hétérogéne ou les
parasitoides doivent parcourir de longues distapoes trouver des hétes. Dans cet habitat, il
y aurait eu une sélection forte pour des caractgiesiques, comme la synovogénie. Cette
stratégie de maturation des ceufs permettrait dendp a la variabilité environnementale, les
ressources étant allouées soit a la reproductmhasla maintenance ou a la dispersion en
fonction des opportunités de ponte (Jeetisal. 2001). La synovogénie présente également
I'avantage physique de réduire la charge alairdébut de vie, le colt de déplacement étant
alors moins important que pour des femelles émeatgeaec la totalité de leurs ceufs matures.
Cette réduction de charge alaire faciliterait |Iépldcements entre patchs distants (Gilchrist &
Huey 2004, Starmer & Wolf 1989). A l'inverse, lemnfelles des populations de climat plus

tempéré émergent avec la totalité de leurs ceufsresatLes modéles proposés par Ellers &

Jervis (2003, 2004) suggerent qu’un milieu uniforseeait le facteur essentiel pour qu’une
stricte proovogénie soit sélectionnée, comme oléselans ce climat ou les vergers sont
communs et représentent un habitat riche. A nanmaissance, cette étude est la premiére a
montrer I'existence de populations proovogéniguesyaovogéniques au sein d’une méme
espece de parasitoides. Nos résultats soutienitg® u'il existe bien un continuum entre
les deux stratégies de maturation (Jeetisl. 2001), et qu'une évolution de la proovogénie
(observée dans la majorité des populationd_dboulard) vers la synovogénie en milieu
hétérogene reste possible et devrait étre considgnéme une alternative dans les modéles
consacrés a l'évolution des stratégies de repramuaies parasitoides. Ces différentes

stratégies de reproduction auraient été sélectemeé@ réponse a la distance entre patches

9/e4ouab u0issnasiqg AR [=Te)

d’hétes, dépendante du climat, et non en répomsetdiau climat.

Outre la distribution des patches d’hétes, la cditipg interspécifique semble
eégalement jouer un réle essentiel dans I'évoluties histoires de vie des parasitoides de
drosophiles. C’est ce que nous avons pu observey ldavallée du Rhéne en comparant des

populations dAsobara tabidaet deLeptopilina heterotomaoumises depuis deux (nord de
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Lyon) ou douze ans (sud de Lyon) a I'espéce inedsivboulardi (article 3). Pour les deux
especes autochtones, la fécondité des populationsud s’avére supérieure a celle des
populations du nord de Lyon, ce résultat étant iooef par Fleuryet al. (2009). Ces
observations sont conformes a I'hypothese de R1i@é4) qui prédit une augmentation de la
fécondité dans les environnements ou la mortaliténile est élevée, induite dans notre cas
par 'espece envahissante. Cette adaptation |gmataettrait le maintien des populations de
L. heterotomaet A. tabidaen présence d’'un compétiteur supérieur, bien tamhdance
relative des espeéeces autochtones reste relativefagaé en comparaison de. boulardi

durant les périodes ou celui-ci est présent (Fleugf. 2009).

Evolution des capacités de lipogenése et de la teneur
en lipides

Les lipides constituent une ressource primordidlezdes parasitoides, a la base de
nombreux compromis évolutifs entre fécondité précof@condité tardive, longévité ou
dispersion (Ellers 1996, Ellers & van Alphen 199Zg¢s résultats observés dans certaines
populations rhodaniennes soulignent ainsi un comgentre la fécondité initiale et la teneur
en lipides dans le corps gras a I'émergence, pesitent corrélée a la longévité. Par exemple,
la populationAsobara tabidadu sud de Lyon produit plus d’ceufs mais vit mdormgtemps et
posseéde moins de lipides que celle du nord. Cesmairits sont d’autant plus centraux dans
I'évolution des histoires de vie des parasitoides @ majorité des espéces ne peuvent en
synthétiser via l'alimentation durant leur vie adu(Visser & Ellers 2008). Visseret al.
(2010) ont éteé les premiers a décrire des cagpdgdnese dans ce groupe. lls ont comparé 24
especes de parasitoides et ont trouvé de la ligsgechez 7 d’entre elles, réparties dans trois
clades distincts. Ces auteurs proposent que lacit@pa synthétiser des lipides ait été
regagnée au cours de I'évolution chez certainescespgénéralistes capables de parasiter un
grand nombre d’espéces hotes, contraptopilina heterotom@our qui nous avons confirme
cette capacité de lipogenése dans deux populairaméennes (article 5, données non
présentées). D’aprés Visser al. (2010), le fait d’étre généraliste réduirait liecité de la
manipulation et de [l'utilisation des lipides dedth et aurait conduit a I'apparition de
lipogenése. Néanmoins, cette hypothése ne peuigagpinos différences entre populations
iraniennes dé. boulardipuisque cette espece ne parasite que deux espedessophiles du
méme sous-group®, melanogasteetD. simulanstoutes deux présentes dans nos trois aires
d’échantillonnage. De plus, la capacité de syrgkétdes lipides n'est détectée que dans
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certaines populations alors qu’elle devrait étreepbée dans toutes (article 1). Pour cette
espece, la lipogenese serait donc réapparue as deufévolution en réponse a certaines
variables écologiques, vraisemblablement une Hdigion hétérogene des hétes. De méme
que pour la synovogénie, ce type d’adaptation aéraergé dans un habitat extréme, ici une
région désertique. Cette capacité permettrait défrahchir des contraintes physiologiques
qui seraient induites par une absence de lipoged@ss un environnement ou les femelles
ont besoin d’'une grande quantité de lipides poutégacer sur de longues distances (Nation
2008) pour trouver des hotes. Les populations imlokgs de synthétiser des lipides devraient
quant a elles maximiser la quantité de lipides guéts dans I'h6te pour assurer leur
reproduction et leur maintenance, comme observe has populations iraniennes (article 5).

Métabolisme

La quasi-totalité des études comparatives ont réomtre « countergradient variation » du
taux de métabolisme, c’est-a-dire que des indivaant un génotype « taux de métabolisme
faible » sont retrouvés majoritairement dans desats chauds et secs, ou la température
induit un taux de métabolisme élevé (ex : Addo-Bkdiet al. 2002, Berrigan & Partridge
1997, Mueller & Diamond 2001). Les auteurs ayans men évidence un tel pattern
géographique proposent qu’un taux de métabolism@é&urait été sélectionné dans les zones
froides pour compenser l'effet des basses tempémasur le métabolisme (Addo-Bediagb

al. 2002, Lee & Baust 1982) ; ou qu’'un métabolismbléaserait sélectionné en milieu chaud
et désertique pour limiter les pertes d’eau (MuefleDiamond 2001). Contrairement a ces
études, nous avons observé une « cogradient wariapour ce trait physiologique (article 3),
c'est-a-dire qu'un génotype «taux métabolique é&leva été sélectionné dans un
environnement chaud et sec (Conover & Schultz 1995 ressources lipidiques étant moins
limitantes dans ces populations du fait de leuaca@ a synthétiser des lipides, elles peuvent
étre allouées plus rapidement entre les différefdastions, via un taux de métabolisme
supérieur, sans que ceci n'induise nécessaireneepaidse de la longévité ou de la fécondite.
Un taux de métabolisme élevé permettrait essesmielht de trouver des hotes plus
rapidement et de maintenir une activité locomotrsmutenue dans un environnement
hétérogéne ou de longs déplacements sont requigsGkat constitue a notre connaissance le
premier cas de ce « cogradient variation » potaue de métabolisme chez des arthropodes,
et le premier cas ou des difféerences de caradtgrest intrinséques, et non

environnementales, auraient conditionné I'évolutiortaux de métabolisme.
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Corrélations entre traits

Dans nos travaux, les compromis habituellementitdéentre traits comme un trade-
off entre longévité et fécondité (Bell & Koufopandi®986, Ellerset al. 2000), ou entre
fécondité et activité locomotrice (Zhao & Zera 2P@font pas toujours été observés. Par
exemple, les femelles de nos populations iranieraiesmilieu désertique vivent plus
longtemps, se déplacent plus et plus vite toutyamtaautant d’ceufs en fin de vie que les
femelles des populations de milieu humide (artigleCette apparente absence de compromis
s’explique vraisemblablement par la capacité deggmese des premiéres, qui échappent aux
contraintes physiologigues auxquelles sont sounieesecondes, incapables de synthétiser
des lipides. Une capacité de lipogenése sélectionnguement dans certaines populations
améne ainsi a totalement reconsidérer les histaleesvie et trade-offs, les contraintes
physiologiques n’étant plus les mémes.

De méme, dans nos populations rhodanienndsegdepilina heterotomaes populations du
sud produisent d’avantage d’ceufs que celles du,rotd en vivant aussi longtemps que
celles-ci. Dans ce cas, c’est le taux de métabeliglus faible dans les populations du sud de
L. heterotomagui expliquerait que la fécondité plus importadéecelles-ci n’induise pas de
diminution de longévité, les ressources énergésigaant allouées plus lentement que dans le
nord. Sur ce méme gradient géographique, les pibpusa d’Asobara tabidadu sud
produisent également plus d’'ceufs que celles du derdyon mais vivent moins longtemps,
conformément a lidée d'un compromis entre fécandit longévité, alors qu’aucune
différence du taux de métabolisme n’est détectés.dontraintes écologiques sont similaires
pour les deux especes mais les différences deatatets physiologiques impliquent que
I’évolution des histoires de vie puisse étre ddfée pour certains traits.

Ces deux résultats soulignent I'importance d’inéégautant que possible la physiologie des
organismes afin de comprendre I'évolution des histode vie, tant certains caracteres
peuvent modifier les contraintes connues.

En milieu naturel, les femelles parasitoides ddivparfois parcourir de longues
distances afin de trouver des hotes viables pondigoleur descendance. Chez les insectes, le
vol est un moyen de déplacement extrémement coltpuixpourrait avoir d’importantes
conségquences dans l'allocation des ressourcedatatraits d’histoire de vie, et notamment la
reproduction ou la longévité. Durant nos travales femelles parasitoides ne pouvaient
effectuer de réels vols dans les pots d’élevadisedi biaisant tres certainement les résultats

observables dans la nature. Il est en effet vrdtate quin naturg le colt des
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déplacements puisse profondément modifier les valde traits observés durant cette these,
avec certainement une longévité ou une féconditg falibles dans les populations issues des
milieux ou les femelles doivent voler sur de lomgudistances, comme les régions

désertiques.

2- Plasticité phénotypique : adaptations, variations

géographiques

La plasticité phénotypique est la capacité d’'unanigme a produire différents
génotypes dans difféerents environnements (Bradst26®). Elle peut étre représentée par
une norme de réaction (de Jong 1990), c'est-a-dime fonction ou la variable
environnementale est représentée en abscissevalelar du trait étudié en ordonnée. Cette
norme de réaction est caractérisée par trois élmeui présentent tous une variation
génétique et donc un potentiel adaptatif (Guttekgal. 2007, Liefting & Ellers 2008,
Liefting et al. 2009, Scheiner 1993) : I'élévation, la gamme emuiementale et la pente.
Dans la seconde partie de cette these, nous avwrshé a déterminer (1) si les traits
d’histoire de vie sont plastiques et si cette piastthermique présente un avantage évolutif,
et (2) quels facteurs, environnementaux et intgnss a I'organisme, peuvent conditionner
les normes de réaction. Nous avons notamment énlégvariabilité environnementale et les
pressions de sélection liées a I'opposition proéwig/synovogénie pour comprendre

comment la force de la plasticité, représentédgpente de la norme de réaction, a évolué.

Plasticité adaptative ?

D’aprés nos mesures de normes de réaction, de eamlraits d’histoire de vie
semblent varier avec la température. Le premigetfac central dans la théorie des histoires
de vie, est le taux de métabolisme. Celui-ci augmemec la température de développement
et d’exposition pour nos quatre populations iranesn(article 4). Cette variation est similaire
a ce qui a été décrit dans plusieurs études empsigt modéles intégrant les principes de
thermodynamique et de cinétique (Gilloay al. 2001, Chown 1997, Nespoki al. 2007).
Néanmoins, et contrairement aux prédictions denuedeles, on observe une diminution de
ce taux entre 25°C et 27,5°C, lorsque la tempézadi@vient trop stressante. Il semblerait
donc que, contrairement a I'augmentation linéairggérée dans les travaux de modélisation

entre des températures acceptables pour les ongesislassiques, soit entre 0°C et 40°C, le
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taux de métabolisme puisse décroitre bien avard0&€. Cette diminution, associée a une
mortalité rapide a 27,5°C, suggére que des dégatuure inactivation des fonctions
physiologiques apparaissent rapidement des qeenpérature moyenne est trop éleveée.

Cette augmentation du taux de métabolisme avemmaédrature expliquerait en partie
la diminution de longévité et de la teneur en lgsidbbservées aux températures élevées dans
nos populations francaises, espagnoles et irarse(eicles 2 et 5), et décrites dans de
nombreuses autres études (Coligiedl. 2007, Nylin & Gotthard 1998). Les variations de ce
traits physiologiques avec la température peuvdfititbment étre considérées comme un
ajustement adaptatif (Pigliucci 2005) des traitgéponse a la température puisqu’elles sont
certainement le seul fait de contraintes physiojogs associées a la température. Les
variations de quantité de lipides observées darss pupulations proovogéniques d’lran
laissent néanmoins supposer que la quantité ddesippourrait étre maximisée et serait
conditionnée par ceux fournis par I'h6te, dontdélé diminue avec une augmentation de la
température.

Les variations du nombre et de la taille des cegifsbdent quant a elles adaptatives, et
correspondraient a un ajustement optimal des tesitséponse a la température. Dans nos
populations iraniennes de milieu humide, un compsoemtre nombre et volume des ceufs
semble exister pour ces populations proovogénignge 20°C et 25°C. Nous avons en effet

constaté une diminution du nombre d’'ceufs et unenaagation de leur volume avec une

augmentation de la température. Ces variation dubne et du volume des ceufs avec la
température vont a I'opposé de ce qui a été dpiu’a présent chez certaines mouches et
papillons (Blanckenhorn 2000, Ernsting & Isaaks @0Bischeret al. 2003, Stillwell & Fox
2005), pour lesquels le volume des ceufs augmerge awe diminution de la température
alors que leur nombre diminue. Les auteurs de tteleg ont montré que de telles normes de
réaction présentent un avantage évolutif. Des dadefgrande taille, pourvus de plus de
ressources énergétigues, maximiseraient le suc&toglon a basse température, non-
optimale pour les espéeces tropicales étudiées. popsilations iraniennes deeptopilina
boulardi pour lesquelles les normes de réaction ont étéumdes sont fréquemment

confrontées a des températures élevées. Il estmmnprobable que des ceufs plus gros soient
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produits a 25°C afin d’augmenter le succes d’éolosi une température stressante. Chez les
drosophiles comme chez la majorité des insectesxifte une corrélation négative entre
température et taille des individus. Des larvesdéeeloppant a une température élevée
procureraient donc une quantité moindre de reseswma parasitoide. La production d’ceufs

plus gros, avec plus de ressources, a une tempEigayée permettrait de contrebalancer la
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plus faible quantité de nutriments prélevés dah®t¢ et de maximiser la fithess des
descendants. La norme de réaction de la tailleodats aurait donc été sélectionnée en
réponse a la norme de réaction de la taille de®dade drosophiles et non en réponse a la

température.

Force de la plasticité

Parmi les trois éléments de la plasticité phéngiypiqui présentent un potentiel
evolutif, la force de la plasticité est celle quiegente le plus de variations entre nos
populations.

La fécondité représente la composante principalladiness des parasitoides. Nous avons
observé une canalisation (Steaetsal. 1995) de la fécondité initiale dans les populatide
milieu désertique en Iran. Le nombre d'ceufs esteBat quasiment identique entre les
différentes températures alors qu'il varie fortetngour les populations de milieu humide en
Iran. Contrairement a nos prédictions, nous n'aymasdétecté de variations de la force de la
plasticité associées a la stratégie de maturati@s deufs (proovogeéniques ou
synovogéniques). Les facteurs environnementaux ls@tidonc jouer un réle primordial
dans la sélection des pentes de normes de rédgétidmet et al. 2004, Lieftinget al. 2009,
Pfennig & Murphy 2002). Ces résultats sont en atewec les prédictions d’une canalisation

des traits fortement liés a la fitness en milieuialde (Richardset al. 2006, Stearns &
Kawecki 1994, Wagneet al. 1997), si I'on considere la distribution des habesle climat
comme facteurs explicatifs. Cette canalisation tmait de tamponner la fécondité face aux
fortes variations environnementales, et de limigsrfortes diminutions de fitness en cas de
conditions éloignées de I'optimum. Cette canalisatserait a la fois environnementale et
génétique puisque plusieurs génotypes testés énutdisés pour établir nos normes de
réaction. Nos résultats sont en accord avec LigféinEllers (2008) qui ont observé une
canalisation du taux de croissance dans des pamdade collemboles prélevées en bruyere
(climat variable) en comparaison de populationsieéssde foréts, au climat plus stable.

L’augmentation de la variabilité climatique annoad&IEC 2007) pourrait donc avoir un
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impact important sur les capacités plastiques diedhermes.
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Travaux en cours et Perspectives

Durant cette these, nous avons observé que leledléacteurs biotiques dans I'évolution des
histoires de vie des parasitoides est vraisemlstadsie plus important que celui du climat lui-
méme. Néanmoins, I'absence de données précisesrdmtquant aux facteurs biotiques tels
que la distribution et 'abondance des hétes etrelesources alimentaires, ou certains facteurs
abiotiqgues, comme la photopériode ou méme le mianat ne permettent pas de réellement
tester l'influence de chacun des ces facteurs. pfeeniére étude dans laquelle nous avons
comparé des populations prélevées en vergers étsfeous différents climats nous a permis
de confimer l'importance de I'habitat, et notammeie¢ la distribution des hodtes, en
comparaison du climat régional. Une étude comparatiun grand nombre de populations
intégrant autant que possible les différents fastabiotiques (stations météorologiques sur
chaque site) et biotiques (relevés de terrain)igitoe s’avére cependant nécessaire afin de
discriminer le réle de chacun de ces facteurs d&welution des histoires de vie des

parasitoides.

Chez les insectes, le vol est un moyen de déplatesm&émement colteux, qui pourra avoir
d’'importantes conséquences dans l'allocation desorgces entre différents traits. Durant
cette these, les femelles parasitoides ne pouvaiéettuer de réels vols dans nos pots

d’élevage trop exigus, alors que ces vols, néaesspour trouver des patchs d’hotes,

pourraient modifier les différences observées gubpulations. Nous testons actuellement les
conséquences de trajets inter-patchs, en faisardr das distances parcourues grace a des
moulins de vol, sur d’autres traits tels que I'melid’'ovogénie, la teneur en lipides et la
longévité. De méme, nous testons le postulat debprel une charge alaire plus faible facilite

le vol entre patches et aurait pu ainsi étre séleeé en réponse a la distribution des hoétes.

Au cours de ce travail, nous avons également motéh-détection de certains trade-
offs connus, comme celui entre fécondité et longe(Calow 1979) en comparant certaines
populations. Nous avons associé cette absence ttid@ de compromis dans ces
populations a leur capacité de lipogenése, dovddiation intraspécifique a été décrite pour la
premiére fois chez les parasitoides dans cetteethms a un faible taux de métabolisme
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(article 3), qui réduirait la vitesse d'allocatiates ressources. Ces traits physiologiques,
rarement consideérés, pourraient donc modifier tédiptions d’évolution des histoires de vie.
Néanmoins, ces seules corrélations phénotypiqud®caelle inter-populationnelles ne

permettent pas de conclure quant a I'absence elleade-offs (Roff 1992). Afin de prouver
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I'importance de ces deux caracteres physiologigaas I'évolution des histoires de vie et des
trade-offs, il nous faut manipuler expérimentalemen sélectionner un trait comme la
fécondité dans des populations capables ou nonipigehése, ou ayant un taux de
métabolisme plus ou moins élevé, afin de mesunar ilapact sur les traits généralement

associés a la fécondité comme la longévité oudeotiction future.

Les variations inter-populations extrément fortbsesvées dans certaines populations,
comme l'existence de lipogenése ou la transitiamoypogénie/synovogénie chéeptopilina
boulardi, suggerent des pressions de sélection suffisafodet pour faire émerger ce type
d’adaptations au sein des populations. Des tradgusodélisation, intégrant des approches
issues de la théorie des histoires de vie, delbé@ de la dispersion, de la physiologie et de
I'optimal foraging sont actuellement en cours deeli@pement afin de comprendre quels
facteurs (température, amplitude thermique, digtidm des hétes, richesse des patchs) et
quelle intensité de ces facteurs ont pu conduleesg&lection de synovogénie chez une espéce

majoritairement proovogeénique.

Enfin, nous avons constaté que le niveau de piEspbénotypique de certains traits
aurait été sélectionnée en réponse a certainsufackeotiques, comme la taille des hotes,
dépendante de la température. Nous avons ainsivébaae diminution du nombre d’ceufs
des parasitoides et une augmentation de leur &aile une augmentation de la température, a

'opposé des nombreux travaux ayant testé la pleéstithermique de ces traits chez les
insectes (Blanckenhorn 2000, Fisclatral. 2003). Des ceufs plus gros seraient pondus a
température élevée pour compenser la moindre dqéamdi ressources de I'hote. Afin de
confirmer I'aspect adaptatif de la plasticité ph§pmue, nous avons testé la réversibilité de
celle-ci pour ces traits (Ghalambetral. 2007). Pour ce faire, des individus ont été trenest

a 'émergence et a cing jours a des températufessatites de celles de développement. Un
réajustement du volume des oeufs avec la tempérasiirattendu dans toutes les populations,
alors qu’'un changement du nombre d'oeufs devrag @&bservé uniguement dans les
populations synovogéniques. Le réajustement dunweldes ceufs chez les proovogéniques

devrait se traduire par une quantité plus impoetal® ressources stockées dans le corps gras
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de la mére.
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Abstract

In insects, pupation site selection behavior hagelaconsequences for survival. Here we
investigate the combined effect of temperature parchsitism by the parasitoidsobara
tabida on larval pupation behavior in two of its mdimosophila sp.hosts differing in their
climate origin. We found that larvae Dfosophila melanogasterfrom (sub) tropical regions

- placed at 25°C pupate higher in rearing jaesiwhere conditions are drier, than those placed
at 15°C. The opposite pattern was observedf@ubobscurdarvae - from temperate regions
- which pupate loweri.e on or near the substrate in relatively moist coodsg, than those
placed at 15°C. When placed at 25°C, parasitizechdaof the two species pupated more
closely to the substrate than unparasitized oneseder,Drosophilalarvae that had been
exposed tdA. tabidabut were not parasitized pupated lower than contnplarasitized larvae.
Both stung larvae and parasitized larvae differechfcontrol ones in their pupation behavior.
These results provide new insights into previondifigs of host behavior manipulation Ay
tabidalarvae.
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INTRODUCTION

The abiotic and biotic conditions experienced bgaoisms influence their geographical and
habitat distribution directly (e.g. Gaston 2003,020 Schnebel and Grossfield 1992).
Temperature and parasitism are examples of sucinoenvental conditions and both have
major effects on life-history traits of organism$emperature affects life history via
physiology, ecology and so influences fitness dbterms (Dillon et al. 2009). Extreme
temperatures are injurious and potentially lethmait even temperature within those lethal
limits impacts performance and ultimately indivitlfitness (Dillon et al. 2009). Parasitoids
are common natural enemies of many insect spe&getheir successful attacks kill the host,
the latter is expected to be under strong seleciorevolve means of defending itself
(Kraaijeveld and Godfray 2003). Parasitoids disgdgrge variety of mechanisms permitting
them to manipulate their hosts’ behavior and/or sublggy to the benefit of their own
development (for review, see Beckage and Gelman)200

Since insect pupae are immobile, they remain expdse potentially harmful factors
(desiccation, predation, hyperparasitism by pupahgitoids, fungal infection, etc.) for varied
periods of time. Pupation site selection during ldite larval stage can thus be critical for
survival (Schnebel and Grossfield 1992), and is thiay, this trait is supposed to be under
strong selection.

The pupation behavior of larvae has been well desied inDrosophilaspecies. A number
of environmental factors, studied independently tfee greater part, including temperature
(Schnebel and Grossfield 1992; Vandal and Shiva2f@y), light or darkness (Markow
1979), moisture (Sameoto and Miller 1968), deng8gmeoto and Miller 1968; Joshi and
Mueller 1993), the presence of predators or pasasi{Seyahooei et al. 2009) have been
shown to influence the pupation behaviorDobsophilalarvae. When tested independently,
the effects of each parameter on larval pupatioghteresponses differ for each species
studied. Schnebel and Grossfield (1986, 1992) handerlied the complexity of the relation
between temperature and pupation height. The regpoina species in pupation-height at one
temperature extreme cannot be used to predict mespaat the other temperature extreme,

and temperature effects on pupation height in qexies do not consistently reflect the

effects on other species within tBeosophilagroup.
A recent study of Seyahooei et al. (2009) found thitack of larvae of the same host
(Drosophila melanogastgiby five species of a parasitoidgobara sp. affects host pupation

height in different ways. The authors hypothesitted Asobara spare able to manipulate the
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behaviorof D. melanogastelarvae to achieve their own optimal pupation sg§f because it
Is the host larva that choses the pupation sittadt parasitoids and hosts may often differ in
optimal pupation strategies. This is especialle tfor parasitoids spending more time in the
puparium than their host (assobara sp, thus vulnerable to dangers for a longer time.
Seyahooei et al. (2009) did not consider the imib@éeof a particular parasitoid species on
pupation height of different host species.

Drosophilalarvae are under attack of several parasitoid speaf which the most common
in Europe are the braconiisobara tabidaand the figitidsLeptopilina heterotomand L.
boulardi (Carton et al. 1986). WithiAsobara tabidas range, most of the potential host
species belong to thebscuraand themelanogastemgroup (Kraaijeveld and van der Wel
1994). While Drosophila larvae are pupatingAsobara tabidais still completing its
development inside the host.

The pupation behavior of larvae has been well denied in species belonging to the
melanogastergroup €.g. D. melanogasterD. simulans etc.) (Sameoto and Miller 1968;
Schnebel and Grossfield 1992; Casares et al. 198dge and Caslaw 1998; Vandal et al.
2008; Seyahooei et al. 2009; Beltrami et al. 20b0}),has been much less studied in species
belonging to theobscura group €.g. Drosophila subobscuraD. pseudoobscuraetc.)
(Markow 1979; Gaso et al. 1988). Moreover, to onowledge, the combined effect of
several parameters on pupation height has neverdm=imented.

The aim of the present work was to investigateetffiects of temperature and parasitism
as well as their interaction, on the pupation beraef larvae, using a parasitoidsobara
tabida and its two main hosts, which differ in climategm: in Northwestern Europe.¢ in
temperate regionslprosophila subobscur&ollin is the most abundant host species, while in
mediterranean regionB, melanogasteMeigen is the main host (Mollema 1988)

We expected that i) temperature would affect thpagion site selection of the two
Drosophila species differently, because of their differentmete origin. At a higher
temperature, the risks associated with desiccatimuld result in a decreased™fsubobscura
pupation height and a selection of pupation sitearrthe substrate in relatively moist

conditions.D. melanogasteis expected to be more resistant to desiccatiod, its larvae

should be less constrained in choosing pupatioes.sidlence, we expect them to pupate
further away from the substrate th@n subobscuraarvae at the same temperature, ii)
because of the differences in selection due toemiffces in the time spent within the
puparium, the effect of temperature on pupationabihm differs between hosts and

parasitoids. At higher temperature, parasitizedshonsed to be protected from desiccation for

184



a longer period of time and are, therefore, exgettepupate closer to the substrate than
unparasitized ones. iii) If parasitoid larvae abéeao manipulate host pupation behavior to
their own advantage (Seyahooei et al. 2009), garedihost larvae might choose a different
pupation site than unparasitized larvae. We expetabidato affect pupation site behavior
of its two main hosts in the same way. iv) Finalye compared pupation behavior of
unparasitized larvae with unparasitized ones thdtlleen exposed to the parasitoid, to study

if such exposure changes pupation site choice.

Material and Methods

Hosts and parasitoid strains

Origin

Drosophila subobscurand Drosophila melanogaste(Diptera: Drosophilidae) develop in
fermenting substrates. There are three larvalisn$tefore the pupation, but development time
of D. subobscuras longer than that dD. melanogasterDevelopment time also varies with
temperatured.g.2 weeks at 25°C fdD. melanogastevs. superior to 4 weeks at 15°C). They
also differ in climate origin:D. subobscuraoriginates from temperate European regions
whereasD. melanogasterhas an African, subtropical origirD. subosbcurais found
throughout Europe, and has colonized the West €adistiorth and South America whil
melanogastehas become a cosmopolitan species (KraaijeveldGoufray 1999)Asobara
tabida (Hymenoptera: Braconidae) is an holarctic solitaydoparasitoid that attacks
Drosophilalarvae feeding on fermenting substrates (Kraaigeaed Godfray 1997). Its main
host species af@. subobscuraandD. melanogasterHosts and parasitoids were collected in
the Netherlands in 196@M( melanogasterieiden), 1980 . subobscuralLeiden) and in
2007 A. tabida;Woerdense Verlaat: 52°8'60 N; 4°5Z).

Rearings

Hosts were reared in glass jars (h= 13cm, @= 6amAgar-yeast-Nipagine substrate with a

thick yeast layer. Adult parasitoids were maintdimmeglass jars (h= 8cm, @= 5cm) on Agar-
Nipagine substrate and fedl libitum with diluted acacia honey. Since their establishisie

D. melanogasterand D. subobscuracolonies have been cultured at 25°C and 20°C
respectively. In our experiments, both hosts andi®ids were reared at 201°C, RH= 60
+10%, 16L:8D.

185



Pupation height experiments

To test whetheA. tabidaaffects the pupation behavior of its two main Bastthe same way,
we set up an experiment using the two host spéEiesubobscuraand D melanogastgr
tested independently with the parasitoid, and @robgroup of non-parasitized hosts for each
species. Each of the four combinations consiste@Oofeplicates. In each experiment 20
second instaDrosophilalarvae, reared at 20°C, were offered on a thirstysaspension and
placed in a jar (h= 13cm, @= 6cm) containing a tayfeagar medium. This is the preferred
host stage for oviposition bY. tabidafemales (van Alphen and Drijver 1982). The viakrev
stoppered with foam bungs. One mated parasitoichlierwas then placed in each jar and
allowed to parasitize hosts during two hours bebmi@g removed. The control vials were left
without parasitoids.

The effect of temperature was studied by placingeflicates at 15°C and at 25°C, for each
combination i.e. for each species, jars with unparasitized or [i@zed larvae).

All the jars were kept at 15°C or 25°C in Sanyouimators MIR 253 (RH= 6& 10%,
16L:8D) until hosts had pupated.

Measurements

Pupae were located both near the medium in thelenmfdthe jar or on the sides of the jar.
Pupation height was measured as the distance (ratwebn the surface of the medium and
the pupae location (Sokolowski and Hansell 1983)e Pparasitism status of pupae was
systematically checked by dissection (in Ringeolsison) after the experiment.

Statistical analyses

As pupation height is bounded below (larvae capuapiate lower than the medium) as well as
above (they cannot pupate higher than the top efdh, standard linear parametric models
were unsuitable for the analysis of this measureeSdata distributions were similar in shape
to Weibull, we applied a Weibull parametric surtivegression analysis to our data, and we
included the random jar effect as frailty in thigael, as done by Seyahooei et al. (2009).
Analyses were performed using R 2.7.0 (lhaka amtl&aan 1996).

Results
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Pupation height of host larvae differed signifidgrdaccording to temperature, host species
and parasitism status (Survival regression analySisnperatus 98.37:)° host species= 67.94;)°
parasitism status 32.75, DF =1, p < 0.001).

The two host species responded very differenttgtoperature. Post hoc z-tests revealed that
all D. melanogastetarvae placed at 25°C pupated significantly higtem those placed at
15°C (z= 20,11, p<0,001), whereas a higher tempexrg25°C) resulted iD. subobscura
larvae to pupate lower than those placed at 152C5Z6, p<0,001) (Fig. 1).

Parasitized and unparasitized larvae of the twa spscies showed similar pupation heights
when placed at 15°@M( melanogasterz=-0,91, p=0,36D. subosbcura z=-0,9, p=0,36).
However, when placed at 25°C, larvae parasitized biabidapupated significantly lower
than unparasitized ones, in both host specl2s rielanogaster z= 4,3, p<0,001;D.
subosbcuraz=9,29, p<0,001).

The strength of the response to a higher temperakepended on whether or not larvae have
been parasitized. The increase in pupation heigbemwed inD. melanogasteat 25°C is
lower for parasitized larvae, and the decreaseupafion height observed iD. subobscura
larvae placed at 25°C is stronger in parasitizedaka

Pupation height was also affected in the larvaewleae exposed to the wasp, but had not
been parasitized, as they pupated significantlyelavan larvae from the control group

(excepted foD. melanogastelarvae placed at 15°C) (Fig. 1).

Discussion

Choosing a favorable location for pupation may begartant for Drosophila pre-adult
survival as pupae are immobile (Sameoto and Mil@68; Dillon et al. 2009). Pupation
heights of host larvae placed at 15°C differed ificantly from those placed at 25°C. Our
results are consistent with previous studies thatved that temperature determines pupation
height in Drosophila larvae (Rodriguez and Sokolowski, 1987; Schnelpel &rossfield,
1986; 1992). In our experiments, the effect of terafure on larval pupation behavior

differed between specieB. melanogasteandD. subobscurdarvae placed at 25°C pupated

respectively higher and lower than those placetha€C. Previous studies have reported that
closely related species differed in their larvapation behavior (Sameoto and Miller 1968;
Casares et al. 1997; Godoy-Herrera and Silva-Cub@®8; Vandal et al. 2008). Moreover,
Schnebel and Grossfield (1992) have documentedhbatffects of temperature on pupation

187



height response differed within and among spea®sl that correlating pupation height
observed in laboratory with ecological characterploylogenetic history is not always easy.
The two host species tested differed in climatgioriD. subobscurdrom temperate regions
and D. melanogasterfrom (sub)tropical regions (Kraaijeveld and Goglfra999). D.
subobscuras more likely to be exposed to temperatures n&a€ thanD. melanogaster
One explanation of our results is that 25°C cowddlstressful temperature, associated with a
high risk of desiccation foD. subobscuraTherefore, larvae placed at 25°C should pupate
lower -i.e. on or near the substrate in relatively moist cbons - than those placed at 15°C.
If survival of pupae close to substrate is indeghér, temperature dependent pupation site
selection byD. subobscurawould be adaptive (Rodriguez et al. 1992). Schihelnel
Grossfield (1992) suggested that the lack of upwamlement may also help avoid heat
stress at high temperatures. The opposite patteasioliserved foD. melanogastetarvae.
Placed at 25°C, a temperature to which they areetbeapted tham. subobscuraD.
melanogastefarvae could pupate highei.e. where conditions are drier - than those placed
at 15°C, because of a lower desiccation risk. Ropdteight differences may not depend on
temperature per se, but rather on correlates gbeeature, such as the moisture content of the
food or the humidity of the air (Dillon et al. 2009

The effect of a higher temperature on larval pupabehavior differed between control and
parasitized larve. While the increase of pupatiemgit observed ilD. melanogastetarvae
placed at 25°C was weaker for parasitized larvhae, decrease in pupation height Df
subobscuralarvae was more pronounced in parasitized lan@apared to unparasitized
larvae. The longer the pupae develop, the longeptipae will be exposed to environmental
threats A. tabidaspends more time within the puparium than its tm&n hosts, and therefore

it is at risk of desiccation or predation for aden time span (Moreau et al. 2002; Seyahooei
et al. 2009). Selection may thus differentiallyeatf hosts and parasititoids. To minimize the
risk of desiccation, parasitized larvae of the species placed at 25°C should pupate more
closely to the substrate than unparasitized ones.r€sults can also partly be explained by
the observations of Seyahooei et al. (2009) whadothat larvae parasitized [#y. tabida

travelled less while foraging compared to unpaizsit larvae. Moreau et al. (2002) have also

shown that parasitism b&. tabida leads to a reduction of host larval activity, daethe
venom injected by the ovipositing parasitoid female

Our results showed that at 25°D, melanogastetarvae parasitized bj. tabida pupated
more closely to the substrate than unparasitizes.ofhese results are consistent with those

of Seyahooei et al. (2009) who found tHat melanogasterarvae alter their pupation
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behavior after attack bsobaraparasitoids. They suggested taobaralarvae of several
species are able to manipulate the host to obtpimpation site that minimizes mortality risk
close to the substrate. We observed the same mpétieD. subosbcurdarvae parasitized by
A. tabidag which also pupated lower than unparasitized lE@a25°C. As we found thal.
melanogasterand D. subobscuralarvae responded differently to temperature, ailaim
response to parasitism is in support of host mdatjoun by the parasitoid. Seyahooei et al.
(2009) showed that differedtsobaraspecies alteD. melanogastepupation site selection in
a different way. Our results suggest tAatabidamay alter the larval pupation behavior of its
two main hosts in the same way, by decreasing égpugation height. Parasitized and control
larvae of both host species showed similar pupatsights when placed at 15°C, indicating
that the change in pupation height Aytabidais larger when the risk of desiccation of the
pupae is higher at 25°C.

Drosophilalarvae that had been exposed®spbara tabidaébut were not parasitized pupated
significantly lower than larvae from the contrologp (except foiD. melanogastetarvae
placed at 15°C). lIbrosophila melanogasteforaging behavior is controlled by thar gene,
and its alleles induce two behavioral phenotypeswi as ‘rovers’ and ‘sitters’ (Seyahooei
et al., 2009). Rovers move more during foraging jpmplate higher compared to sitters (Graf
and Sokolowski, 1989; Sokolowski, 1980). This d#fece in movements while foraging
results in rovers larvae being more attacked byot@ttic parasitoids such &s tabida,that
locate their hosts by reacting to the vibratiorey/tmake (Kraaijeveld and van Alphen, 1995).
As sitters pupate closer to the medium, the megmatmn height of unparasitized larvae
exposed to the parasitoid would be lower than arfram the control group, just through
non-random parasitism rates for different typetaofae. However, the relative proportion of
rovers and sitters varies strongly in field popolas, depending on food availability and on
the different probabilities that both morphs hagebe attacked by parasitoids (Sokolowski
and Turlings, 1987). This proportion is unknowrour rearings populations, but could clarify
our results.

Otherwise, van Alphen and Galis (1983) have shdvam tivo hours exceeds the time needed

by anA. tabidafemale to parasitize 2D. melanogastetarvae. It is thus likely that all 20

larvae exposed to a parasitoid female during twardhibave been stung at least once, even if
no oviposition occurred.

In our experiments, both stung larvae and parasitiarvae differed from control ones in
their pupation behavior, indicating that the stangd possibly the oviposition by the female

parasitoid alter the host's pupation behavior. ©bservation that the stinging by an adult
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female parasitoid already changes pupation behaelmllenges the interpretation of
Seyahooei et al. (2009) that the juvenile parasitoanipulates its host's behavior. Possibly,
physical damage associated to the sting reduceal lactivity and as a consequence its
pupation behavior. However, the stronger effectpafasitism is still in favour of the
hypothesis of Seyahooei et al. (2009) tiAat tabida larvae would manipulate its host
behavior, even if we cannot exclude an effect efwenom - injected by the parasitoid female
during oviposition (Moreau et al. 2002) - on landhavior.

This observation shows that one needs to be camfabncluding that the differences in
larvae pupation behavior are associated to thespaic larvae manipulating its hosts.
Research into the mechanism that causes the cirapgeation height is needed before it can
be decided if hosts are indeed manipulated, orttieathange in pupation height is due to a

non-adaptive side effect of parasitism.
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LEGENDS

Table 1 Survival and parasitism rate (%) of larvae of tspecies of Drosophila (D. meD.
melanogaster D. sub : D. subobscurp under different temperatures and exposure to
parasitism byA. tabida(control group: unparasitized larvae not exposethe parasitoid ;

experimental group: larvae exposed to the paragitoi

Survival Parasitism

rate rate
D. mel (I;ontrql grotu;: 91
15°C Xperimenta 76 88
group
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Control group 98
D.mel25°C| Experimental 87 39
group
D. sub (éontrql grotu;: 68
15°C Xperimenta 45 93
group
D. sub CE:ontrqI grotupl) 72
25°C Xperimenta 715 45
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Fig. 1 Mean pupation heights (mm) of larvae of two speaé Drosophila (D. mel D.

melanogaster D. sub : D. subobscurpa under different temperatures and exposure to

parasitism byA. tabida(unparasitized larvae not exposed to the pardsiparasitized larvae
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exposed to the parasitoid; unparasitized larva®segh to the parasitoid). Different letters :

p<0.001 (Weibull model), error bars : standard mstro
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Résumeé

Durant cette thése, nous avons cherché a (1) détrre réle du climat et de facteurs
biotiques associés a celui-ci dans la sélectiodaptations locales chez des parasitoides de
drosophiles (2) comprendre comment la plasticiténpkypique des traits d’histoire de vie a
évolué en réponse a I'environnement et aux stregédg maturation de ces organismes.
Contrairement aux consommateurs primaires poumkdsda température d’origine affecte
directement [|'évolution des histoires de vie, ilmdderait que les facteurs biotiques
dépendants du climat comme la distribution desshétda compétition interspécifique soient
le moteur principal de la sélection naturelle chesx parasitoides. La distribution des hoétes
expliquerait les trés fortes variations géograpbgjabservées sur des échelles fines, comme
I'existence de populations proovogéniques ou sygémmues au sein d’'une méme espece,
ainsi que de populations capables ou non de ligesgea I'age adulte. Cette derniéere variation
aurait notamment affecté les compromis entre tedit®volution du taux de métabolisme. La
force de la plasticité phénotypique présente égamerde fortes variations géographiques.
Celles-ci peuvent étre attribuées a la variabitie2 I'environnement d’origine et non aux
histoires de vie des organismes. Prédire I'évotutides parasitoides en réponse au
réchauffement global nécessite donc d’intégrer pas seulement un effet direct du climat,
mais également les facteurs biotiques et la vditi@lginvironnementale associés au climat.

Mots clés Adaptations locales, traits d’histoire de vie, stgies de reproduction, plasticité
phénotypique, normes de réaction, climat, distifrutles ressources, compétition, invasions
biologiques, taux de métabolisme, parasitoidesrdsoghhiles.

Abstract

In this thesis, we investigated (1) the relativke rof climate and biotic factors varying with
climate in the selection of local adaptations afsdphila parasitoids (2) how the phenotypic
plasticity of life history traits has evolved inp@nse to the environment and egg maturation
strategies of these organisms.

Contrarily to the primary consumers in which evmatof life histories is directly affected by
temperature, biotic factors varying with climategcls as host distribution and interspecific
competition may be the principal agent of natuedéstion in parasitoids. Host distribution
may explain the very strong variations that we ole# such as the existence of proovigenic
and synovigenic populations in a same species apdl@tions able or not to synthesise lipids
during adult life. This last intraspecific variationay have affected trade-offs between traits
and the evolution of metabolic rate. Strong vaoiadi in the level of phenotypic plasticity
were also observed. Variability of the environmeftorigin explained these variations
whereas life histories of organisms did not. Todpre evolution of parasitic wasps in
response to the global warming, biotic factors anglironmental variability depending on
climate should thus be integrated, and not oninate.

Key words: Local adaptations, life history traits, reproduetigtrategies, phenotypic
plasticity, reaction norms, climate, resource dsitron, competition, biologic invasions,
metabolic rate, drosophila parasitoids.



